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RESUME

Selon Margalef, diversité et stabilité sont deux dimensions sinon indépendantes du moins
essentielles pour la compréhension de 'organisation des peuplements. Aucune des deux ne peut
étre raisonnablement interprétée sans la connaissance de l'autre.

La difficulté apparait lorsque 'on souhaite passer du concept a l'objet mesurable. Cela
passe par le choix d'unités et de techniques de mesure, choix non dénué d'hypotheses implicites
et donc de conséquences lors de l'interprétation. Il en résulte que la pertinence de la mesure (ou la

mesure pertinente...) pour la compréhension des systémes n'est pas clairement établie.

Les estuaires tropicaux, milieux pour lesquels variations et variabilité sont quasi-
structurelles, conjuguent et exacerbent l'importance des deux dimensions stabilité et diversité.
L'instabilité favoriserait les espéces ubiquistes, effectivement majoritaires dans ces milieux. Cela
conduit & des diversités spécifiques moins élevées que ce que I'on pourrait attendre. La diversité
se retrouve alors dans la "panoplie” des tactiques (voir méme des stratégies) alternatives que

peuvent déployer ces espéces.

Les peuplements des estuaires permettent de réfléchir au degré de dépendance (ou
d'indépendance) des deux acteurs du duo stabilité/diversité et a leur influence. Pour ce type de
milieu, la diversité n'a pas la méme signification que pour des milieux plus stables.

La diversité est elle-méme diverse. A la fois fille et mére de stabilité, elle est méme
probablement fille et mére de diversité. Les approches linéaires seront ainsi inadéquates a relier

diversité et organisation des systémes.
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ABSTRACT

According to Margalef, diversity and stability are two dimensions, if not
independent, at least essential in understanding organisation of communities. None of

these can be intended without knowledge of the other.

Difficulty appears when one wishes to go from the concept to the measurable
object. This implies choices of units and technics, choices with underlined
hypothesises and so consequences for the interpretation. So, pertinence of the
measure (or the pertinent measure) for the understanding of systems is not clearly

established.

Tropical estuaries are environments where variations and variability are
structural caracteristics. They combine and enhanced the weight of the two
dimensions stability and diversity. Instability would favour ubiquistic species as it is
the case in estuaries. This leads to specific diversities lowest than what can be
expected. Diversity, in these cases, lies in the range of alternative tactics (if not

strategies) which can be used by these species.

Estuarine fish communities are suitable to investigate the dependency (or
independency) of the stability/diversity couple and its influence. For this type of
environment, diversity has not the same meaning that in the case of more stable

ecosystems.

Diversity is diverse. In the same time, diversity is mother and daughter of
stability, and probably mother and daughter of diversity. In this way, linear
hypothesises will be of little help to understand the relations between diversity and

ecosystem structure.
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Introduction

Le concept de diversité résulte d'une perception si immédiate des
peuplements animaux que le passage du concept a I'objet n'a pratiquement pas donné
lieu & débat. La diversité des organismes \}ivants, son établissement, ses variations,
son maintien, préoccupent les écologistes depuis pratiquement les origines de la
discipline. La question au sujet de sa signification était déja posée par May en 1975 :

"What these [species abundance] relations mean.....has been the subject of

considerable discussion”. La dimension subjective de ce concept a €€ reconnue

assez tot. Ainsi Margalef en 1970 a écrit: "Diversity is obviously dependent upon our

decision". Valiela propose méme un réexamen du concept du "point de vue" des

especes plutot que du point de vue de l'observateur. Cela le conduit a s'interroger sur

la réelle signification écologique du concept: "There is no evidence that diversity has

any_meaning to_the organisms involved". De fait la diversité est avant tout une

erception du peuplement par le naturaliste et I'on ne doit jamais oublier, comme
p

nous le rappelle E. Morin, que "l'observateur fait partie de l'observation".
pp

De nombreuses méthodes de mesure ont été proposées chacune apportant

avec elle son lot d'hypothéses, souvent implicites, qui peuvent aboutir, pour un méme

lot de données a des interprétations sensiblement différentes:"_Many ..... indexes of

diversity exist... .the result is that there may be aq great deal of discordance in the

trends shown...even when_applied 1o the same datqa" Valiela (1984). La difficulié

apparait lorsque l'on souhaite passer du concept a l'objet mesurable. La pertinence de
la mesure de la diversité, ou la mesure pertinente de celle-ci, pour la compréhension

des systemes n'est pas clairement établie.

Il existe plusieurs voies d'approche de la diversité et plusieurs échelles. Elle
peut étre abordée globalement soit au niveau de la biosphere, tsoit) au niveau
continental ou régibnal (biogéographie et/ou biodiversité), soit au niveau local
(écologie, structure et fonctionnement des peuplements). Les deux premigres

approches relevent de I'échelle de I'évolution, la derniére de I'échelle écologique.




Cest cette derniere €chelle qui est pertinente pour qui souhaite traiter des
modifications induites par le développement des activités humaines (péche,
aquaculture, aménagements, pollution, voire méme changements globaux) et tenter
d'apporter des réponses aux problémes qui en résultent. Deux problemes doivent étre
posés a cette échelle: d'une part, 'évolution de la diversité et, d'autre part, son

maintien et celui des structures par lesquelles elle s'exprime.
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Les estuaires font partie des écosystemes qui supportent le plus de

perturbations d'origine anthropique de par le monde. Ils revétent par ailleurs une
importance capitale allant du renouvellement de ressources halieutiques jusqu'aux
conditions de vie des populations denses qui occupent leurs rives. Ils risquent
également d'étre fortement uffectés par les changements globaux. Pour ce qui
concerne la diversité, leur variabilité quasi-structurelle fourni un modele exacerbé de
l'interaction entre la structure du peuplement, les qualités de I'écosysteéme et la

stabilité (I'instabilité) du milieu.

Y

Cet article a trois objectifs. Le premier consiste & mettre en évidence la
multiplicité des origines, des évolutions et des processus de maintien de la diversité,
ce qui dans le titre est traduit par la diversité de la diversité. Le second est de montrer
que l'étude des peuplenﬁnts estuariens, du fait de [Iinstabilité des conditions
abiotiques dans lesquelles ils persistent, peut aider & la réflexion générale sur
l'organisation des peuplements, ichtyques en l'occurrence. Le troisi¢éme est d'insister
sur le fait que cette variabilité, plutdt qu'un obstacle a I'appréhension des structures et
fonctionnements, doit étre interprétée comme un facteur clé du maintien d'une
certaine diversité, ce qui n'est pas immédiatement perceptible dans desA milieux

moins perturbés.




LE CONTEXTE THEORIQUE.

L'histc;ire des théories sur 1'évolution et le maintien de la diversité est déja
longue. Depuis les écrits des précurseurs qu'ont été MacArthur, Margalef, May,
Sanders entre autres et depuis les ouvrages clés que sont les actes du Symposium de
Brookhaven (1970) et l'ouvrage collectif édité sous la direction de Cody et
Diamonds (1975), beaucoup -d'hypotheses et de théories ont été échafaudées pour
tenter de comprendre l'organisation et le fonctionnement des communautés animales
(certains concepts étant méme empruntés a I'écologie végétale). La place manque ici
pour entreprendre I'inventaire de toutes ces hypotheéses et théories et seules les plus

connues seront évoquées. Un échantillon restreint de quelques-unes de ces relations

‘conceptuelles entre la diversité et différents paramétres est illustré sur la figure n° 1.

Différents niveaux de réflexion peuvent étre identifiés au sein de ces
démarches. Pour simplifier, on distinguera ce qui a trait 2 la création ou 2 la mise en
place de la diversité, a son évolution, au niveau qu'elle atteint et enfin ce qui a trait &
son maintien. Paralltlement, les réflexions sur }'orgallisation des peuplements
utilisent l'information contenue dans la diversité celle-ci n'étant pas considérée
comme objet de recherche (Margalef 1958, Daget, 1976). Un niveau de réflexion qui
semble peu développé est celui du maintien de la diversité face aux modifications
rapides de l'environnement provoquées notamment par les activités humaines.
Chacun des niveaux identifiés est traité a 'une ou l'autre des échelles déja évoquées :
I'échelle évolutionniste (création, évolution, biogéographie) et l'échelle'écologique

(niveau, maintient, résistance aux agressions). Ecologie est ici entendue au sens

étymologique, celui de Margalef (1968): "The study of systems at the level in which

individuals _or whole organisms may be_considered elements of.interaction, either

among themselves, or_with _a loosely_orpanised matrix, Systems at this level are

named ecosystems and ecology is the biology of ecosvstems."

1

L'échelle évolutionniste ne sera abordée que sommairement pour les raisons

invoquées dans I'introduction. Elle touche a Ia fois & la génétique des populations et &
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ia biogéographie. Quelques points doivent quand méme étre évoqués en raison de la
liaison que I'on peut faire avec la situation actuelle des peuplements d'estuaires. 1l
s'agit tout d'abord du concept de niche qui lie.la diversité & I'existence et a
'occupation des différentes niches d'un écosysteme. Ce concept est relié, a une
échelle supérieure, & I'hypothése de l'isolement de populations par apparitions de
barrieres (Rosenzweig, 19755. C'est une notion plus complexe que prévu car les
especes sont "capables” de générer leur propre niche soit par sédentarisation (aspect
spatial), soit par spécialisation (aspect comportemental). Cela est surtout observé
dans les milieux a stabilité intrinséque élevée et agés (les deux caractéristiques €tant
souvent liées). L'exemple le plus connu chez les poissons étant celui des Cichlidae
des lac Malawi et Tanganyika. La sédentarisation se traduit par une réduction de la
fzaillé des habitats, il en résulte 'augmentation du nombre de barricres effectives et
une augmentation de la probabilité de spéciation. Les espéces en se spécialisant
peuvent également "créer” ces barrires . Sédentarisation et spécialisation vont
souvent de pair. Il y a donc 1a une certaine circularité du raisonnement a laquelle il
convient d'étre attentif lors de l'interprétation. Inversement, les espéces possédant de
grandes aires de répartition ont des probabilités plus élevées de voir celles-ci
scindées. Nous verrons que les especes pelllplzmt les estuaires sont de bonnes
candidates compte tenu de leurs caractéristiques biologiques. Le terme aire doit étre
étendu aux gammes de divers parameétres acceptés par une espéce. A I'échelle
écologique, le concept de niche se rattache d la complexité ou hétérogénéité spatiale
du milieu. Il est alors essentiel dans la détermination de l'amplitude de la diversité,

du nombre maximal d'especes (saturation).

La dynamique des processus de colonisation, les successions d'espéces dans
les milieux nouvellement colonisés ont été empruntées aux écologistes du monde
végétal, avec comme différence la mobilité des animaux, les poissons en
'occurrence. Un exemple est illustré sur la figure n°la inspiré de Wilson (1971). Les
perturbations que subissent les peuplements peuvent parfois conduire 2 des situations

intermédiaires proches de celles observées lors des phases de mise en place d'un
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peuplement. Un peuplement fortement perturbé, mais non détruit subit en quelque
sorte un rajeunissement. Cela peut le conduire éventuellement sur une trajectoire

différente de celle sur laquelle il était engagé avant la perturbation.

Avec les hypothéses liées & la productivité, nous nous rapprochons de plus en
plus de I'échelle qui nous concerne (figure n°1b). Si elle est le plus souvent évoquée
pour le niveau création de diversité, elle touche aussi a celui de son niveau et de son
maintien. Les tentatives de liaisons entre l'importance de la productivité et la
diversité sont trés conlroverséeé. Les relations ne sont pas évidentes, les systemes les
plus productifs sont souvent trés pauvres en espéces (mais aussi trés instables). Une
productivité élevée favorise les espéces les plus compétitives qui ainsi pourraient
éliminer leurs concurrentes moins "agressives”. Une productivité faible ne permet le
maintien que d'un nombre limité d'espéces, donc une faible diversité. Une
productivité moyenne ou variant dans des proportions raisonnables assurerait le
figure n° 1 : Quelques relations conceptuelles, parmi d'autres, relatives a la

diversité .
maintien: J'une bonne diversité (Margalef, 1970). L'une des controverses a ce niveau
porte sur le fait de savoir lequel des deux facteurs, productivifé ou diversité est a
l'origine de l'autre. 1l semble qu'en définitive la réponse soit que 1'une comme l'autre
des hypotheéses seraient également viables selon le type de milieu concerné et
notamment au mode de contrdle de son fonctionnement, lequel est 1ié & sa stabilité
intrinseque. Celle-ci agissant sur la diversité d'ou, ici encore, un écheveau

d'interactions circulaires (ou rétro-actives) qu'il est difficile de déméler

Les prédateurs ont une action la plupart du temps dépendante de la densité. En
exploitant les espéces qui tendent & devenir dominantes dans le milieu, ils
contribuent & éviter I"élimination des espéces les moins compétitives (figure n°lc¢).

Par cette action, la diversité se trouve maintenue dans un contexte otl, en l'absence de

prédateurs, elle devrait diminuer (Lubchenko, 1978).
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La diversité a été relide également & la taille du milieu considéré, c'est
notamment la base de la théorie des Tles. Cette relation ne sera pas développée ici, en
raison du choix d'échelle évoqué. Cette théorie fait l'objet de controverses
notamment du fait que plus la taille d'un milieu augmente plus le nombre de niches
disponibles augmente ou, ce qui est similaire, plus les probabilités d'apparition de

barrieres, évoquées plus haut, sont élevées.

in stabilité du milieu est considérée par Margalef (1970) comme le
complément indispensable de la diversité, I'une comme l'autre étant nécessaire a la
compréhension de leur vis-i-vis. L'inconvénient est que stabilité autant que diversité,
sont des concepts subjectifs (pléonaréme M) difficiles a caractériser. Diversité et
stabilité seraient ainsi sinon indépendantes, du moins indispensables pour se
prononcer sur I'état d'un systeme. Les influences de l'un et l'autre de ces deux

facteurs se répartissent schématiquement de fagon symétrique le long d'un axe allant

figuré n>2 . : Répartition théorique des modes de contrdle de la structure d'un
peuplement en fonction de la stabilité du milieu.

des milieux instables aux milieux stables (figure n°2). Chez les premiers, l'instabilité
du milieu dicterait Porganisation du peuplement, chez les secbnds, se seraient les
interactions entre espéces qui domineraient. Avec tout au long de la gamme des
combinaisons différentes des deux influences, l'une croissant pendant que l'autre
décroit (Connell, 1978). Si l'on accepte cette répartition, il convient de réexaminer la
question du rdle de la diversité dans I'établissement de la stabilité. Si, en effet, on fait
-de ces deux parametres des—paramétres quasi-indépendants et de plus

complémentaires, alors la question ci-dessus ne peut plus guere étre posée.

Cela améne tout naturellement & I'hypothese des perlturbutions intermédiaires
de Connell (Intermediate Disturbance Hypothesis, 1978), illustr'ée sur la figure n°1d.
Les milieux peu perturbés accueillent peu d'espéces en raison d'une domination du
peuplement par les especes les plus compétitives. Un milieu fortement perturbé a un

peuplement compos¢ uniquement des quelques especes capables de supporter le
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stress induit par des conditions ambiantes drastiques. Le milieu soumis a des
perturbations intermédiaires est le siege d'une atténuation des compétitions ou plus
exactement d'une oscillation des aptitudes compétitives de chacune des espéces en
fonction des modifications du milieu. Cela autorise la co-existence d'especes
compétitrices et donc la possibilité d'une diversité d'especes plus élevée. Il ne faut
pas oublier, dans le cadre de cette hypothése, que la compétitivité des espéces se
-modifie sous linfluence des modifications des parametres de l'environnement.
Chaque espécé montrant des variations différentes pour une méme variation
environnementale, Les especes sont, par exemple, plus sensibles aux facteurs

abiotiques aux confins de leur aire de répartition (Miller et al., 1991).

L'hypothése de Connell est intéressante mais il reste a explorer l'influence des
différents paramétres qui définissent les perturbations: leur amplitu%le, leur
fréquence, leur vélocité (c.a.d. la vitesse & laquelle elles atteignent leur maximum) et
aussi leur impact au niveau de chaque espéce. Cela en gardant en mémoire le
contexte des perturbations d'origine anthropiques. Dans des domaines différents,
d'autres auteurs ont également entrepris d'exploiter cette hypothése pour expliquer la
coexistence de plusieurs espéces dans un méme milieu (’Reynolds et al., 1993;
Sommer 1993; Sommer et al. 1993). Cette hypothese est & rapprocher de ce que
MacArthur (1975) avait déja montré. Bien que cet auteur ait organisé I'essentiel de sa
réflexion autour d'un couple d'especes dans un systéme a I'équilibre, il a quand méme
envisagé le cas des ressources variables et montré qu'elles permettaient la
coexistence d'espéces qui se seraient exclues si les ressources avaient été stables.
Tout cela montre I'importance de la variabilité des conditions de milieu, donc des

ressources disponibles, dans le maintien d'un certain niveau de diversité.

Houston (1979) a exploité et complété I'LD.H. de Connell pour proposer
I'hypothese de I'équilibre dynamique. 1l propose de croiser le taux de perturbations,
exprimé en fréquence de-réduction de population avec le taux de croissance de ces

populations (figure n°1e). Pour I'établissement la relation théorique entre la diversité
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et le second parametre voir Houston (1979). Ce modele est bati sur le préalable de la
complémentarité d'influence des deux parametres. Cette approche a deux parametres
conduit & un modele hyper-simplifié. En effet, les réductions de population dues aux
perturbations sont prises de méme importance et les taux de croissance sont
considérés comme identiques quelle que soit I'espéce. D'autre part, il n'est pas tenu
compte du fait que la réduction numérique d'une population peut affecter son taux de
croissance qui lui-méme ne varie pas selon une relation linéaire de la densité et ceci,
de plus, selon un signe et une intensité différents pour chaque espece. L'hypothese
reste donc trés théorique et sa confrontation aux faits se heurte au manque de
connaissances sur certains des paramétres impliqués (gamme des taux de croissance
des especes, _vuri:ll)ilité intra-spécifique de ces taux et variabilité de I'environnement,
modifications  de  la compétitivitdé  d'une  espéce et  variabilit€ de

'environnement....etc). Elle permet cependant de formuler des prédictions qui

figure n° 3 : Représentation tridimensionnelle du modele théorique de Huston
(1979): de multiples combinaisons de deux facteurs conduisent a
un méme niveau de diversité.
s'averent satisfaisantes dans un grzmd nombre de situations. D'a_utre part, le modele
est intéressant car il permet de constater qu'il existe un grand nombre de
combinaisons pouvant conduire & une méme diversité (figure n°3). Bien entendu
toutes ces combinaisons ne sont pas "viables". Toutefois, si l'on considére que le
nombre de paramétres & prendre en compte est beaucoup plus élevé que ce qui a été
ici retenu, on imagine aisément combien les origines d'un méme niveau de diversité
peuvent étre nombreuses. Cet exemple illustre bien 'origine multidimensionnelle de
la diversité, la diversité de la diversité, alors méme que 1'on n'a considéré ici qhe la
"dimension quantitative” de celle-ci sans se soucier de sa "dimension qualitative”

(c.a.d. l'identité écologique des espéces présentes).
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LES ESTUAIRES ET LE CONTEXTE THEORIQUE DE LA DIVERSITE.

Une objection qui peut étre formulée au sujet des milieux estuariens est celle
concernant leur statut (Ray et.Hayden, 1992). S'agit-il d'écosystémes a part entiere
ou de simples interfaces entre milieux différents (écotones)? Si 'on reconnait que les
peuplements de ces milieux ont une structure propre et que les processus productifs y
sont 2 la fois originaux et particulierement efficaces, alors il y a bien lieu de parler
d'écosystemes. Ce sont toutefois des €cosystémes largement ouverts qué ce soit au
niveau des importations ou des exportations de nutriments et d'énergie. Cette
caractéristique est certainement d'une grzmdé importance pour la structure de leurs
peuplements. Cest aussi dans cette ouverture que leur variabilité intrinseque trouve

une grande part de son origine.

- La carte (figure n°4) présente schématiquement la diversité spécifique d'un
certain nombre de milieux estuariens aussi bien tempérés que tropicaux (tableau
n°1). La diversité structurelle des milieux saumitres, du marais cotier (Everglades -
sub-tropical-) aux milieux hyper-salés (Casamance, Saloum) en passant par les
estuaires vrais (Gambie, Guinée) et les lagunes estuariennes (lagune Ebrié, lac Togo
en Afrique, lagune de Terminos, lagune de Tortugueros en Amérique Centrale et du
Sud) est i‘mporumte. La diversité des situations géographiques l'est.aussi (facades
orientale -et occidentale des continents, tropiques secs, tropiques humides, équateur).
Ce dernier aspect est lié auﬁ différences climatiques, notamment celles concernant
les apports d'eau douce tant en quantité qu'en répartition saisonniére. L'existence d'un
gradient latitudinal de diversité, communément admis lorsque l'on compare les
milieux tempérés et tropicaux, a été évoquée par certains auteurs pour les milieux
estuariens (Miller, 1991). A partir de la figure, et compte tenu de ce qui vient d'€ure
dit au sujet de la diversité des conditions, il est difficile de détecter cette dimension
latitudinale de la diversité spécifique, sauf peut-étre sur la cote est du continent nord-
américain. D'autre part, la prétendue pauvreté spécifique de ces milieux n'apparait

guere dans la zone intertropicale. Accessoirement, cette figure, bien qu'elle ne
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prétende pas a l'exhaustivité, mas=en évidence un net déficit des études sur les
milieux estuariens tropicaux par rapport & leur homologues des zones subtropicales
ou tempérées, notamment pour ce qui concerne I'Afrique de l'ouest et I'Afrique

équatoriale. Ce déficit devrait inspirer un effort de recherche accru en faveur de ces

milieux dont I'importance économique a été soulignée en introduction .

Les estuaires ou plus généralement les milieux saumdtres sont traversés par
des gradients liés au mélange des eaux continentales et marines. Cela est
communément illustré par le gradient de salinité méme si celui-ci n'est probablement
pas directement le facteur-clé des modifications de peuplement. La diversité des
peuplements de ces milieux semble &tre sensible & la "pente” de ce gradient. La ou le
gradient est faible s'instaure un peuplement moyennement diversifié, c'est
notamment le cas dans certaines lagunes estuariennes pourvues d'appbrls d'eau douce

modérés ou localisés. Lorsque les gradients deviennent perceptibles sans atteindre

figure n°* 4 : Richesse spécifique des milieux estuariens et lagunaire des cotes
de I'Océan Atlantique.

des écarts trop importants, les peuplements se diversifient notamment par l'accueil
d'espéces d'origine soit continentales soit .murine et d'eépéces typiquement
estuariennes. Enfin lorsque le gradient est wés important la diversité chute, le
peuplement ne comporte alors que les quelques rares espéces capables supporter ces
conditions rigouréuses, c'est le cas des estuaires vrais, ou, dans une moindre mesure,
des estuaires.inverses. Les différents gradients induisent des processus de production
différents a la fois dans leur structure et dans les vitesses de transfert de I'énergie qui
déterminent les espéces susceptibles d'y assurer leur subsistance. Ainsi les especes
ubiquistes ou les éco-phases successives d'une méme espece sont-elles les plus aptes
a exploiter ces milieux. En définitive, la relation diversité-force du gradient pourrait
étre une relation "en déme” d'un type comparable a celle proposée par Connell pour

son hypothése des perturbations.
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La diversité dans les milieux estuariens est généralement pergue comme peu
élevée. Les espéc¢s y sont euryhalines, ubiquistes du point de vue alimentaire
(prévision de MacArthur), migratrices pour la plupart. Elles possédent en régle
générale une large aire de répartition et une plasticité assez importante de leurs
cycles biologiques. Par aire de répartition il faut entendre non seulement la
dispersion géographique mais aussi le comportement face a certains paramétres
abiotiques (salinité, par exemple). Cela se traduit par 'occupation de niches larges ou
de plusieurs niches juxtaposées, soit dans le temps (juvéniles), soit dans l'espace. On
note également la modification de la stratégie des egpéces en fonction de la position

de la population au sein de l'airé de répartition comme c'est le cas, entre autres pour

Mugil cephalus. Ces niches larges auraient pour conséquence une limitation relative

de la diversité. A une zmu'e éche]le, ces aires de répartition étendues offrent des
possibilités de spéciation selon I'hypotheése de probabilité d'apparition de barrieres
évoquées plus haut. Encore qu'il faille ici vérifier si les espéces concernées possédent
une hétérozygotie élevée ou bien une diversité génétique faible apres sélection de

genes a expression phénotypique large (génes plastiques selon Gould, 1981).

Dans les milieux estuariens, nombreuses sont les especes représentées
ﬁniquement par leurs juvéniles. Les juvéniles constituent d'ailleurs l'essentiel des
peuplements des estuaires au sein desquels ils sont des transformateurs efficaces et
des maillons essentiels des transferts d'énergie vers les niveaux trophiques
supérieurs. L'occupation successive de plusieurs niches écologiques au cours de la
croissance apparente chacune de ces phases du cycle vital des espéces A une "éco-
espece” dont le role dans la structure et donc dans le fonctionnement de I'écosystéme
est probablement d'une importance non négligeable. A cela, il ne faut pas oublier
I'une des caractéristiques majeures des poissons qui est leur capacité de déplacement
s " les poissons sont, & juste titre, considérés comme de mauvais indicateurs
€cologiques: trés mobiles, souvent migrateurs, ils peuvent vivre et prospérer dans des
milieux trés différents de leur biotope optimal” (Daget, 1965). Celle-ci pose le

probléme de la prise en compte des espéces migratrices ovxplus généralement de

/
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celles qui n'appartiennent que temporairement a un peuplement (ceci quel que soit le
milieu concerné). On constate donc que les espéces constituantes des peuplements de
ces milieux hl‘ésement des adaptations Dbiologiques (ubiquité alimentaire et
écologique) ou de leur cycle vital (écophases) qui répondent A la variabilité des
conditions. La diversité spécifique ne rend pas correctement compte de cetie
diversité fonctionnelle. La diversité se retrouve ici dans la gamme des stratégies
alternatives que les espéces sont capables de développer et/ou dans la multiplication
des écophases. Ici, les peuplements estuariens renvoient 2 l'interrogation sur le choix

des unités de mesure de la diversité évoquée plus haut.

Les propriétés des espéces peuplant les estuaires conférent a ces peuplements

~ des qualités d'élasticité, de plasticité au sens de Margalef. Qualités qui se traduisent

par une résilience élevée. C'est i dire que ces peuplements sont capables de s'écarter
notablement de leur état actuel sans que cela les empéche d'y revenir par la suite.
L'extréme variabilité qu'ils manifestent n'est donc pas le signe d'une instabilité mais
seulement la traduction des perturbations importantes auxquelles ils sont soumis.
Dans cette optique il y a lieu de considérer avec Connell et Sousa (1983) que cette
variabilité de peuplement est un signe de stabilité au sens que ces auteurs donne a ce
concepl, a savoir la capacité a revenir & son état initial apres une perturbation. Face a
des perturbations de méme importance, des peuplements adaptés a des conditions de
milieu plus stables n'auraient pas cette capacité. Leur reconstruction aurait une
probabilité¢ élevée d'emprunter une trajectoire différente, de verser dans un autre

bassin d'attraction. De tels peuplements sont moins stables.
DISCUSSION.
1) sur le contexte théorique

Valiela fait remarquer que I'étendue des arguments logiques dépasse
largement celle du contenu factuel. Cela est exact bien qu'il semble

qu'individuellement, les hypotheses émises soient cohérentes. Ce qui fait défaut c'est




.o : : page: 14

une théorie qui permette d'intégrer ces hypothéses dans un systeme général qui
tienne compte de l'interpénétration des influences dans I'établissement, le maintien
ou la modification de la structure d'un peuplement. C'est dans cette direction que
tente de s'orienter Huston avec son hypothése de 1'équilibre dynamique. Elle tient en
effet compte du fait qu'aucun écosystéme ne peut raisonnablement €tre tenu pour
stable ou en équilibre parfait, comme le montrent Connell et Sousa (1979). Cela
implique que la variabilité joue un réle important dans la structure d'un peuplement.
La variabilité doit étre considérée comme l'un des facteurs de I'hétérogénéité d'un

~

écosysteme.

Toutes ces relations entre la diversité et les divers paramétres susceptibles
d'influer sur celle-ci, interviennent a des degrés divers selon l'origine, I'histoire et le
type de peuplement (données d'ailleurs non indépendantes) et les conditions
environnementales actuelles. Elles sont elles-mémes modifiées par ces mémes
paramétres. 11 y a donc, ici encore, des rétroactions certaines entre influences des
.paramétres et structure du peuplement qui compliquent l'approche théorique du
fonctionnement (figure n° 5). 1l est également bon df; rappeler que nombre de ces

relations sont non-linéaires.

figure n°5: Influences et rétroactions possibles entre différents déterminants

de la structure des peuplements.

Le systeme est modifié i chaque fois qu'un élément nouveau y est ajouté ou
soustrait, symétriquement tout élément nouveau d'un systéme acquiérkdes propriétés -
différentes dés qu'il entre dans ce systeme. Il y a donc une influence ascendante et
une influence descendante. L'augmentation du nombre d'espéces dans un peuplement
en maturation doit donc €tre appréhendé comme une modification perpétuelle du
systeme. Les espéces entrant dans la composition d'un peuplement vont donc avoir
des ajustements a réaliser pour répondre non seulement aux conditions physiques du

milieu mais également aux contraintes "sociales” imposées par les autres membres

du peuplement (zoo-sociologie 7).
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2) sur la mesure et les méthodes d'approche

. Ce qui est remarquable dans les mesures de diversité c'est que toutes ont
valeur de mesure relative y compris Ia plus simple, la richesse spécifique qui ne peut
ére interprétée que par rapport & I'écosystéme qui I'abrite (Peet, 1975). C'est
probablement pour cette raison que Margalef (1970) considére que la diversité seule
est insuffisante pour mesurer l'organisation d'un peuplement et doit &tre

' accompagnée par une mesure de la pérennité (spectres de diversité) ainsi qu'une

évaluation de la stabilité du systeme d'origine.

Lorsque l'on parle de diversité, il est fréquemment sous-entendu, diversité
spécifique. Mais l'espece n'est pas la seule unité qui puisse €tre choisie. Les phases
successives du cycle vital des espéces peuvent étre prises en compte (unité infra-

~ spécifiques). On pourrait aussi utiliser une unité fonctionnelle (Barbault, 1980), par
exemple, les guildes (unités supra-spécifique) définies par leur fonction au sein de

I'écosystéme.

La tentative de donner a la biogéographie une valeur fonctionnelle face aux
problemes des perturbations anthropiques se heurte & plusieurs erreurs, commises
soit au niveau conceptuel, soit au niveau stratégique ou soit a celui de I'approche

statistique.

Au niveau de F'approche conceptu‘elle, les fuctuations auxquelles sont soumis
les peuplements sont caractérisées par leurs fréquences hautes ou moyennes
comparées a celle régissant les ajustements a 'échelle biogéographique. A I'échelle
écologique, les capacités d'adaptation des populations sont limitées & la gamme de
variation du pool génétique actuel. En raison de la vitesse d'apparition des
perturbations, elles ne re]évexﬁ en aucun cas des mécanismes de la spéciation mis en
oeuvre a l'échelle évoluﬁonniste. Il 'y a donc un choix d'échelle inadéquat. Ce qui
intéresse les chercheurs confrontés aux questionnements de la gestion des ressources

ce ne sont pas les grands équilibres définis par I'approche peuplements régionaux ou
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continentaux (échelle biogéographique) méme en admettant que ceux-ci soient
correctement appréhendés mais bien la réaction aux perturbations de haute ou
moyenne fréquence qui ne releve pas de la méme échelle de temps (échelle
écologique). Ce sont les fluctuations autour des points (supposés) d'équilibre, voire
les trajectoires suivies par les peuplements ou plus simplement leur position sur leur
trajectoire qui présentent un intérét. Clest—a-dire toutes les caractéristiques
dynamiques et non les descriptions qui, par définition, sont statiques. Par ailleurs, les
trajectoires suivies par les peuplements au cours de leur maturation n'ont aucune
raison de suivre la voie que l'on peut tracer en confrontant des peuplements de
complexité ou de faille croissante. Enfin, Il existe plusieurs voies possibles pour
-atteindre un méme état  (Huston, 1979). 11 serait & ce niveau intéressant d'aborder
'aspect stochastique de la diversité en liaison avec la théorie du chaos mais cela
- | nécessiterait d'autres développements. On rappelera uniquement que les états
possibles d'un écosystéme ont pu étre représentés comme un nuage de probabilité

dans un espace multidimensionnel (Kerner cité par Margalef, 1970).

Au niveau stratégique, il est inapproprié de chercher & comprendre et décrire
les mécanismes en n'observant que les conséquences de ceux-ci. Les conséquences
observées peuvent résulter d'une multitude de combinaisons des nombreux facteurs .
impliqués dans la mise en place de la structure actuelle d'un peuplement. Ces
combinaisons s'expriment & partir d'origines différentes qui conditionnent les
ﬁ'ujecl‘oires des peuplements. L'histoire est un facteur important dont dépend la
situation actuelle. Margalef (1970) souligne que 'organisation actuelle des éléments
d'un systéme .a passé I'épreuve du temps et reflete les interactions passées. Les
facteurs régissant l'organisation de peuplements éloignés peuvent étre les mémes
mais leurs histoires sont trés différentes (MacArthur; 1975). Enfin, il reste trés
difficile de savoir ol se situe le peuplement observé sur cette trajectoire et donc de
savoir si la structure observée est ou non une structure "stable”. Cela bien sir, si tant

est que la notion de structure stable présente un quelconque intérét.




. = : . page: 17"

Au niveau, de I'approche statistique, le fait de s'intéresser a des peuplements
instables que sont les peuplements tropicaux, de les décrire avec des méthodes
d'échantillonnage diverses, utilisées dans des protocoles dont la puissance statistique
est souvent inconnue (Peterman 1990, Cyr et al. 1992), conduit nécessairement & de
faibles pouvoirs de détection des différences. La conséquence est que l'on est ainsi
amené i définir des classes ou catégories trés larges qui ne sont que des artefacts de

la méthode. En tant que telles ces catégories présentent peu d'intérét.
3) sur les estuaires et la diversité

Pou'r ce qui concerne les estuaires, la question de la stabilité, prise dans le
sens de "ce qui ne fluctue pas" n'a aucune raison d'€we posée. La recherche de
situations sans fluctuations n'a pour but qu'un certain "confort statistique" mais ne
releve d'aucune justification réaliste relativement & la compréhension du
fonctionnement des écosystemes. Les peuplements des estuaires tropicaux sont
diversifiés, éminemment variables et d'une grande stabilité (résilience), ce qui devrait
clore définitivement le questionnement erroné sur les relations entre diversité et
stabilité. Ces peuplements sont en fait dotés d'une grande plasticité (au sens de
Margalef). En quelque sorte il est possible dé dire que les peuplements estuariens
sont perpétuellement jeunes. Vis-a vis des perturbations zinthropiques, ce sont les”
peuplements considérés comme stables, ¢'est-d dire adaptés a des milieux physiques a

variabilité intrinséque peu élevée qui sont les plus vulnérables.

CONCLUSION.

La complexité et la diversité de la diversité demandent encore de gros efforts
de recherche avant que la "Science" puisse se déclarer préte a en proposer des
applications pratiques. A ce niveau de mise en pratique, les écosystémes sont
souvent soumis &, sinon menacés par, des perturbations (d'origine anthropique
notamment) qui dépassent en vélocité, en amplitude et en durée les fluctuations pour

lesquelles leurs peuplements ont acquis des capacités d'adaptation. L'important est de
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pouvoir connaitre la capacité de résistance de I'ensemble du- peuplement ou encore la
maniére dont ce peuplement se modifiera face aux nouvelles conditions. La diversité
observée avant la perturbation s'est ‘mise en place d la suite de linteraction de
facteurs différents de ceux de la perturbation, & une échelle également différente.
Elle ne peut renseigner sur la réaction du systéme, celle-ci ne dépendra qu'en partie
de I'histoire antérieure du peuplement ne serait-ce parce 'que 'on ne connait pas la
position exacte du peuplement sur sa trajectoire entre son origine et son €tat de

maturité, lorsque celui-ci peut étre imaginé.

La diversité est l'une des mesures synthétiques possibles de I'état d'un
systeme, elle n'apporte pas de renseignements sur les détails de son fonctionnement.
Pour comprendre le l'oncti‘onnement de ce systeme, il est nécessaire de le situer au
sein de la gamme d'inter-influences des facteurs environnementaux et des relations
inter-spécifiques. Les recherches utiles dans cette optique sont celles qui s'attachent &
comprendre la nature des relations inter-spécifiques, leur évolution face aux
modifications des parametres de milieu mais €galement leur contribution a ées
modifications. De telles recherches doivent sé situer au plus pres possible des
approches expérimentales mémes si celles-ci présentent de trés grandes difficultés de

réalisation dans le domaine de I'écologie.

Pour revenir au titre de cette communication, la diversité est bel et bien
diverse, diverse dans ses origines, diverse dans son expression, diverse dans ses

mécanismes de maintenance et d'évolution. Le terme- général devrait €tre toujours

employé au pluriel. Le singulier ne devrait étre utilisé que relativement & un milieu et

4 un moment précis. La simple mesure de la diversité, quelles que soient I'unité ou la
ﬁ]élhode employées, ne permet pas de répondre & I'interrogation sur les mécanismes
qui président i son établissement et & son maintien. Il est d'autre part peu probable
qu'une meilleure compréhcnsioﬁ puisse émerger d'une approche globalisante des
grands traits de son organisation aux échelles supérieures a l'échelle écologique.

Dans ces conditions, faire de la diversité une mesure générale d'une gamme étendue
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de milieux d'origine, d'histoire, d'organisation différentes revient & mesurer avec un
méme outils des objets de natures différentes. L'intrication de tous les parametres
évoqués peut, par le jeu d'une multitude de combinaisons, conduire & des diversités et
des- structures comparables. Leur classification dans une méme catégorie ne
résoudra en rien le probléme posé au niveau de la mise en place et du

fonctionnement des peuplements.

L'interrogation la plus commune au sujet de la diversité, celle qui semble €tre
au centre du concept de biodiversité, est celle concernant son role. 11 est cependant
une question préalable qui mériterait d'étre posée et discutée. Cette question est la

suivante:
la diversité a-t-clle un réle?

La diversité n'est elle pas, plutdt qu'une propriété émergente des écosystemes,
‘ une simple caractéristique émergente ou, i l'inverse, n'est-elle pas tout simplement a
l'origine méme de l'organisation en systemes comme nous le suggere Edgar Morin

(1977) que je citerai pour terminer: "La diversité, qui ne peut naftre_en dehors de

l'inégalité des _conditions et _processus, c'est d dire en dehors des désordres. est

absolument _nécessaire__a _la_naissance de organisation... _qui _ne__peut 8tre

qit'orpanisation de la diversité... et pour le développement de l'ordre, inséparable de

relles orpanisations’”.
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: Richesse spécifique des milieux estuariens et lagunaire des cotes de
I'Océan Atlantique. (voir tableau n°1 pour détails).

Species Richness of estuarine and lagoonal environments for the
Atlantic Ocean coasts. (see details in table n° 1)
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Amerique Eurafrique Auteur(s) Pays

Latitude

Nord
56 - 66 Poxion (1992) Ecosse
53 11 - Morin et al. (1992) Canada
51 - 77 Henderson et al. (1992) G.B.
43 24 - Day & Deegan (1989)
41 99 - "
41 20 - "
41 48 - "

(40) - 48) De Sostoa (1975) Espagne (mcd.)
39 62 - Day & Deegan (1989) Etats-Unis
38 - 41 Monteiro et al. (1987) Portugal
36 69 - Day & Deegan (1989) Etats-Unis
35 68 - Ross & Eperly (1975) Etats-Unis
32 70 - Day & Deegan (1989) Etats-Unis
30 94 - "
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29 106 - Louis (1992) Antilles Frangaiscs
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16 85 - "
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14 - 95. Albarct {com.pcrs.) Scnegal
13 - 75 Albarct (1987) Sencgal
10 80 - Winnemiller & Leslie (1992) Vénézucla
9 88 - _Livingston (1982) 1777
5 - 105 Albaret (1990) Cote d'Ivoire
4 (83) - Litde ct al. (1988) Kenya (O. indien)
-24 - 12 Blaber (1983) Afrique du Sud
-27 - 37 "
.28 - 108 "
-32 - 52 - Potter ct al. (1990) Afrique du Sud
-33 - 44 "
-34 - 44 "
-34 - 19 "
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