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Quelques éléments de réflexion sur les
relations entre la diversité biologique et
I'impact des changements climatiques

évaluation de l’impact des changements climatiq ues sur la flore souléve une question

complexe : quelles seront les capacités d’adaptation spontanée des especes?la réflexion

qui suit replace cette interrogation dans son cadre conceptuel, et nous rappelle que les

notions que nous utilisons pour décrire la flore :

espéces, communautés, aires de

répartition... ne désignent que des états transitoires de systémes en constante

évolution.

Diversité entre espéces,
diversité au sein de I'espéce,
et réponse au changement
climatique

Les arbres, comme les plantes, se
présentent sur une parcelle
comme ce que les écologues
appellent une communauté. Une
communauté est I'ensemble des
organismes qui partagent un
méme habitat. Le cortege floris-
tique d'une station forestiére
forme une communauté végétale,
par exemple. Au sein d'une com-
munauté, tous les individus d'une
méme espéce ne sont pas iden-
tiques : il existe des variations, visi-
bles ou plus subtiles, de leur appa-
rence ou phénotype, comme pour
les arbres : la date de débourre-
ment, la rectitude du tronc, etc.
Ces différences sont liées en partie
a des variations de l'information
génétique stockée dans leur ADN
(ou génotype).

Aussi, il existe au moins deux
niveaux de diversité biologique
dans une communauté végétale :
la diversité entre especes, étudiée
plutdt par les écologues des com-
munautés, et la diversité au sein
d’'une espece, étudiée plutdt par
les généticiens. Ces deux niveaux
de diversité sont en relation avec
les facteurs physiques et chi-

Chéne pédonculé

Fig. 1 : diversité intra et interspécifique au sein des chénes blancs
Répartition de 384 chénes pédonculés (points blancs), 286 chénes sessiles (points noirs) et 24 chénes
« intermédiaires » (croix) échantillonnés dans le Nord-Est de la France en fonction de la longueur moyenne
du pétiole et du nombre moyen de nervures intercalaires comptées sur 10 feuilles. Les lignes en pointillés
délimitent les enveloppes « chéne pédonculé typique », « chéne sessile typique », « chéne intermédiaire »
(d'aprés Badeau, Dupouey et Séjourné, in bulletin technique de I'ONF n°39)

miques de I'environnement, appe-
lés « facteurs abiotiques » : une
communauté végétale sur sol
acide est différente d'une commu-
nauté végétale sur sol calcaire et,
pour le climat, I'intensité des fac-
teurs limitants que sont le gel et la
sécheresse influent également sur
la composition des communautés
végétales. Ces mémes influences
agissent sur la diversité au sein
d'une espece. Lors d'un coup de

gel, tous les arbres ne sont pas
identiquement touchés, sur un
méme versant ou l'intensité du
froid est homogeéne, et les géli-
vures ne sont pas distribuées iden-
tiquement dans un massif forestier.
De méme, de fortes variations
sont observées entre individus,
notamment pour le chéne, dans
les dates de débourrement au sein
d'une méme parcelle.
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Dans la mesure ou le climat n’est
plus un invariant séculaire des sta-
tions forestiéres, mais varie, au-
dela des fluctuations annuelles, en
tendance sur des périodes
proches de la décennie, il est
important d’étudier les relations
entre les changements climatiques
et ces deux niveaux de diversité.
Cette étude est cruciale pour les
deux influences : quel est I'impact
des changements climatiques sur
les niveaux de diversité, d'une
part, et quel est le role de ces
niveaux de diversité pour la
réponse des communautés aux
changements climatiques, d'autre
part. Les recherches dans ces deux
domaines ne font que commencer,
mais quelques résultats partiels
existent déja, assis sur une bonne
base expérimentale et théorique.
Dans cet article, nous donnerons
quelques éléments sur chacun de
ces niveaux, et leur interaction. En
effet, des travaux théoriques
récents (Vellend, 2003) ont montré
comment ces deux niveaux de
diversité peuvent étre interdépen-
dants.

Caractériser la présence
d’'une espéce en fonction des
facteurs du milieu : niche
potentielle, optimale, et
niche réalisée

Une premiere notion en écologie
des communautés, trés ancienne,
est celle de niche, qui correspond
a la notion d'autoécologie des
espéces : la niche d'une espece,
depuis Hutchinson (voir
Vandermeer, 1972, Blondel, 1995),
correspond a l'ensemble des
caractéristiques physiques et chi-
miques d'un milieu qui en permet-
tent I'existence. Depuis les travaux
d’Ellenberg (1963), notamment,
trois types de niche sont distin-
gués. La premiére est la niche
potentielle, dont I"'enveloppe est
délimitée par les facteurs limi-
tants : telle ou telle espéce ne sup-
porte pas le gel. C'est ainsi que la
limite (classique, mais un peu gros-
siere) de la région méditerra-
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Fig. 2 : répartition du pin maritime en France : un exemple de niche
réalisée faconnée par le sylviculteur, et qui ne représente ni sa niche

potentielle, ni sa niche optimale,
d'apreés les données de I'lFN (source : Badeau et al., CARBOFOR, 2004)

néenne comme limite nord de
I'olivier correspond a une limite de
la niche potentielle de I'olivier.

Les conditions dans lesquelles la
croissance de |'espece est la plus
forte et sa reproduction la plus
abondante constituent la niche
optimale. Pour les facteurs liés aux
qualités du sol (disponibilité en
eau et nutriments), ces niches opti-
males sont souvent confondues
pour des espéces différentes, la ou
I'alimentation en eau et la disponi-
bilité en nutriments sont maxi-
males. On comprend aisément
que la compétition peut étre forte
pour ces ressources, et que toutes
les especes ne réagissent pas de
facon identique vis-a-vis de la
compétition, que les essences
héliophiles supportent en général
moins bien.

La présence ou non de telle ou
telle espéce sur telle station
dépend donc également de la
compétition avec les autres
especes. C'est ce que l'on
retrouve dans la notion de succes-
sion végétale, qui traduit la struc-
turation des communautés en
fonction de la compétition pour la

lumiére, les ressources, etc. Aussi,
une troisieme niche est distin-
guée : la niche réalisée, qui est
I'ensemble des conditions ou I'es-
péce est effectivement rencontrée.
Cette troisiéme niche dépend
également des aptitudes a la com-
pétition. Si les interactions entre
plantes et leur milieu sont assez
bien connues depuis plusieurs
décennies, et assises sur des bases
théoriques assez solides, le réle de
la compétition dans la structura-
tion des communautés reste,
méme en climat constant, un sujet
de controverses (Schluter et
Ricklefs, 1993), dans la mesure ou
plusieurs théories coexistent pour
« expliquer » la diversité interspé-
cifique observée en un endroit en
fonction des conditions locales.
Une part importante du débat
s'est cristallisée sur le role de I'his-
toire (histoire des flores, impor-
tance et richesse de ce qu'il est
convenu d’appeler le « pool »
local, a savoir I'ensemble des
especes qui potentiellement peu-
vent étre appelées a coloniser un
jour ou l'autre une région donnée)
et des bilans matiere et d'énergie
dans le déterminisme de la diver-
sité interspécifique. De plus en



plus, la compréhension de la pré-
sence ou de |'absence d'une
espece en un lieu donné combine,
d'une part, un déterminisme local
résultant des effets de I'environne-
ment physique et des interactions
entre especes au sein de la com-
munauté et, d'autre part, des pro-
cessus régionaux de dispersion,
sur plusieurs générations. Cette
vision redonne ses lettres de
noblesse a la dimension historique
de I"écologie (Ricklefs, 2004).
Ajoutons que la niche réalisée est
également faconnée par |'action
du sylviculteur, qui a pu favoriser
telle ou telle espéce en fonction
de ses objectifs de gestion.

Projeter les aires potentielles
des espéces : questions et
incertitudes

...Evolution des relations compé-
titives

Ces réflexions restent importantes
dans le cadre de travaux sur les
enveloppes climatiques, car si la
niche réalisée, la seule a laquelle
on ait acces via I'observation et les
inventaires actuels, refléte autant
I'histoire et la compétition que
I'enveloppe des facteurs limitants,
de nouvelles méthodes d’'infé-
rence des enveloppes climatiques
s'avérent nécessaires. Il est implici-
tement acquis que I'enveloppe cli-
matique sur une aire assez vaste
représente la niche potentielle
(voir pour discussion Badeau et
Dupouey, dans ce méme volume).
Cette hypothese peut se révéler
hardie, notamment pour ce qui
concerne la limite du hétre dans le
Centre Ouest de la France, ou le
forestier a fortement influé sur la
compétition hétre — chéne en
favorisant le chéne. La délimitation
de l'aire potentielle du hétre
requiert alors des études assez
fines. De méme que la compéti-
tion (naturelle ou régulée par le
sylviculteur) joue un réle important
dans la distribution d'une essence,
donc sa niche réalisée, la compéti-
tion peut jouer un role non négli-
geable pour la réponse des com-
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y =-0,1642x + 9,6137
R2=0,394; ddl = 66 ; p<0,001

Fig. 3 : adaptation des populations aux conditions climatiques : précocité
du débourrement chez le chéne sessile en fonction de la latitude d’origine
de la population

Les mesures de débourrement ont été effectuées sur un méme site, en FD de la Petite Charnie, test Inra de

comparaison de provenance de chéne sessile, tranche 4.

munautés aux changements clima-
tiques. C'est ainsi que la limite
écologique elle-méme entre le
chéne et le hétre, par exemple,
pourra étre déplacée lors des
changements climatiques, que ce
soit en plaine ou en montagne. |l
existe malheureusement trés peu
de références pour tenter de
répondre a cette question, ce qui
incite a développer les recherches
sur les relations entre les structures
et compositions des communautés
et les facteurs climatiques.

...Adaptation

Au niveau de la diversité géné-
tique, la notion d'adaptation est
cruciale pour comprendre la
réponse des populations aux pres-
sions de sélection que constituent
les changements climatiques.
Linformation génétique « code »
un caractere phénotypique (c'est
un peu plus complexe, mais on
peut raisonner avec ce modele
simple). C'est ce que I'on appelle
le déterminisme génétique d'un
caracteére. Certains traits contri-
buent a la valeur adaptative des
individus qui les portent (un exem-
ple flagrant est la sélection opérée
par le sylviculteur qui favorise cer-

tains arbres aux traits particuliers,
qui constitueront la population de
géniteurs de la génération sui-
vante). Si ces traits sont héritables,
la génération suivante manifestera
pour ces caractéres une déviation
par rapport a la génération précé-
dente c'est le mécanisme
d'adaptation. Il est cumulatif sur
plusieurs générations et |I'ampleur
de la déviation occasionnée a
chaque génération dépendra de
I'intensité de la sélection et du
niveau de diversité dans la popula-
tion. L'adaptation est un élément
essentiel de la réflexion, car parmi
ces caractéres phénotypiques
adaptables peuvent se trouver
ceux qui contribuent a I'enveloppe
climatique de I'essence : si cette
enveloppe change, la niche clima-
tique potentielle va changer, et il y
aura dissociation entre les enve-
loppes climatiques actuelles et les
enveloppes climatiques futures.
On imagine souvent que |'adapta-
tion est un processus lent, qui
prend plusieurs générations et se
chiffre en siécles pour les arbres.
Des travaux récents (Skroppa et
Kohman, 1997) laissent entendre
que l'adaptation a des change-
ments climatiques peut étre déce-
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lée sur une génération, pour un
caractere crucial étudié chez |'épi-
céa : la date de fermeture des
bourgeons. D'un autre c6té, des
plantations comparatives de
populations prélevées sur des gra-
dients climatiques ont bien montré
qu'il y avait eu adaptation locale
aux conditions climatiques le long
du gradient (Modrzynski et
Erikson, 2002), méme dans le cas
de provenances dont la date d'ins-
tallation est relativement récente
(Hannerz et Westin, 2000). La
figure 3 en donne une illustration.
De méme, dans plusieurs articles
qui exploitent les réseaux certai-
nement les plus complets de plan-
tations comparatives de prove-
nances, Rehfeldt (Rehfeldt et al.,
1999 : Rehfeldt et al., 2002) a mon-
tré qu'il existait une adaptation
locale aux conditions climatiques,
mais que chaque population
n'était cependant pas naturelle-
ment a son optimum climatique
(probablement a cause de méca-
nismes impliquant I'histoire et la
compétition avec d'autres especes
ou populations).

D'autres exemples encore plus
démonstratifs illustrent la vitesse
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d’'évolution dont sont capables les
populations d'arbres. On peut
citer a cet égard, la divergence
génétique des populations exo-
tiques introduites en France
(chéne rouge, douglas...). La com-
paraison des populations intro-
duites avec les populations
sources (de |'aire naturelle) révéle
une différenciation génétique
acquise en quelques générations
(Daubree et Kremer, 1993). Ces
quelques exemples conduisent a
penser que la notion d'enveloppe
bioclimatique n’est pas immuable
et qu’elle risque elle-méme d'évo-
luer en réponse a des change-
ments environnementaux de large
ampleur.

...Plasticité et résistance au
stress

On appelle plasticité d'un carac-
tere la possibilité pour un orga-
nisme de répondre a des environ-
nements différents par des états
ou des niveaux de réaction diffé-
rents. Par exemple, la construction
du houppier d'un arbre en fonc-
tion de la distribution de la
lumiére est un caractére souvent
plastique, pour certaines essences.
La plasticité de certains caractéres

peut étre une caractéristique des
organismes ou des espéces, tandis
que la plasticité d'autres carac-
téres peut étre variable au sein de
I'espece et éventuellement sous
contréle génétique. Linverse de la
plasticité est parfois appelé
homéostasie. Rehfeldt a montré
que les populations les moins
plastiques en croissance sont
celles qui résistent le mieux a un
stress lié a la limitation de la res-
source. Les provenances qui résis-
tent le mieux au gel sont celles qui
augmentent le moins leur crois-
sance quand elles sont transplan-
tées sous un climat plus clément.
Inversement, les populations
moins tolérantes au gel sont aussi
celles pour lesquelles un gain de
température moyenne permet par
un gain de productivité plus
important.

Aussi, ces travaux ont mis en évi-
dence le role crucial de deux
mécanismes : la plasticité et
I'adaptation. Chacun jouera cer-
tainement dans la réponse des
organismes et populations aux
changements climatiques, en
réduisant la possibilité de pré-
diction par la seule projection
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Des populations déplacées peuvent diverger rapidement de leur

population source, comme dans le cas du chéne rouge
Vue d'un peuplement de |'aire d’origine, en Pennsylvanie, et régénération naturelle en forét de

Peyrilhac, Haute-Vienne



des enveloppes climatiques.
L'ampleur des écarts entre la
projection des enveloppes cli-
matiques actuelles et celles qui
seront réalisées par migration,
adaptation et plasticité reste
aujourd’hui matiere a conjec-
tures.

Mécanismes adaptatifs
et diversité

Si la prédiction quantitative pré-
cise reste un objectif trés difficile
a atteindre (les prédictions sont
souvent hasardeuses en biologie,
beaucoup plus que dans le
domaine des sciences physiques,
chimiques et de l'ingénierie), un
ensemble de travaux récents ou
plus anciens permet de mieux
connaitre ces mécanismes adap-
tatifs qui agissent au niveau des
organismes, des populations et
des especes, et d’établir des
comparaisons entre différents
types de situations.

Au niveau individuel, il existe des
mécanismes de régulation de
I'expression des caractéres dus a
la diversité des formes alléliques
présentes et a |'organisation de
cette diversité dans le génome.
C'est ainsi que I'hétérozygotie
individuelle peut induire une
meilleure adaptation a des situa-
tions variables, comme cela a été
montré sur |'adaptation aux
pluies acides (Miuller-Starck,
1988). Il n"est pas interdit de pen-
ser que la conservation d'une
grande diversité allélique et d'in-
dividus hétérozygotes (ce qui
peut se révéler délicat a réaliser
par une sélection purement phé-
notypique) permettra une meil-
leure adaptation aux change-
ments climatiques. Les
populations d'arbres ont fait la
preuve de leur capacité a évoluer
« rapidement » en terme d'adap-
tation a I'environnement local,
comme en témoigne la forte
structuration de la diversité adap-
tative (phénologie, croissance,

tolérance aux stress abiotiques...)
observée sur des gradients latitu-
dinaux ou altitudinaux recoloni-
sés en Europe depuis les
quelques dizaines de générations
d'arbres qui nous séparent de la
déglaciation.

Par ailleurs, pour ces mémes
caracteres adaptatifs, il existe des
processus qui ont permis le main-
tien d'une forte diversité géné-
tique individuelle au sein des
populations. L'adaptation au
niveau des populations a déja été
évoquée au paragraphe précé-
dent. L'adaptation au niveau de
I"espece repose principalement
sur les flux de génes entre popu-
lations, via les mécanismes de
floraison, fécondation, fructifica-
tion, dissémination. C'est ainsi
que se constitue peu a peu
I'adaptation locale, par les méca-
nismes de la sélection. La sélec-
tion n‘est pas qu'une simple éro-
sion de la diversité, du fait des
mécanismes de |'hérédité : chez
les individus diploides comme les
arbres, chaque individu hérite de
copies de genes de ses deux
parents et les interactions entre
copies d'un méme géne ou entre
geénes différents influent forte-
ment sur |'expression des carac-
teres. Ainsi, on a pu montrer que
les valeurs de caracteres contro-
lés par de nombreux génes pou-
vaient évoluer fortement et rapi-
dement sous l|'effet de la
sélection sans qu'il y ait de forte
modification des fréquences de
chacun des geénes impliqués
(McKay et Latta 2002, Le Corre et
Kremer, 2003).

Perspectives

Ainsi, pour répondre au change-
ment climatique, les arbres béné-
ficient d'une forte variabilité intra
et inter populations. En revanche,
les changements environnemen-
taux seront brutaux et se feront
rapidement, a I"échelle d'une
génération d'arbres (la régénéra-
tion ne vivra pas |'environnement
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dans lequel les reproducteurs
auront été sélectionnés). Les
questions qui se posent sont
alors :

B est-ce que les arbres actuels
ont la capacité de surmonter les
changements jusqu’a la pro-
chaine régénération ?

B Est-ce que le réservoir de varia-
bilité génétique est suffisant loca-
lement (en tenant compte des
flux de graines et de pollen natu-
rels) pour permettre une évolu-
tion génétique adaptative ?

B Quelle est la capacité de
migration efficace a court terme
des especes dans le paysage
actuel et comment le change-
ment climatique peut-il affecter
cette migration (modification des
conditions environnementales
dans I'espace, impact sur les dis-
séminateurs de graines, sur les
parasites et ravageurs, sur les
compétiteurs...) ?

B A plus long terme, est-ce que
les processus qui ont permis
jusqu’a maintenant de maintenir
la variabilité génétique intrapo-
pulation seront toujours opérants
dans le nouveau contexte ?

Gageons que la confrontation,
autour des questions soulevées
par le changement climatique, de
la vision des écologues, centrée
sur la notion de niche, et de celle
des généticiens, axée sur la
diversité et les mécanismes adap-
tatifs, fera progresser notre com-
préhension de la réponse des
especes aux conditions environ-
nementales et a leur évolution.

Alain FRANC
INRA, UMR BioGeCo
Centre de Bordeaux, Pierroton

Frangois LEFEVRE
INRA, URFM
Centre d'Avignon

Antoine KREMER

INRA, UMR BioGeCo
Centre de Bordeaux, Pierroton
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