l ECOLOGIE

Comment
les parasites sculptent
les paysages végetaux

Marc-André Selosze

Pourquoi les foréfs tropicales sont-elles généralement bien plus riches
en especes d'arbres que les foréts temperges? La réponse est lige
aux microorganismes du sol et a '« effet Janzen-Connell » propose
il y @ cinquante ans par deux écologues americains.
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L'ESSENTIEL

= Les microorganismes

du sol qui parasitent

des plantes favorisent

les foréts trés diverses,
comme les foréts tropicales,
én y empéchant chaque
espéce de proliférer,

» Des champignons
mycorhiziens favorisent
au contraire les foréts
peu diverses, telles que
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les foréts tempérées,
en aidant certaines espéces
végitales a s'imposer.

» L'action des microorganismes
du gol explique aussi

les succeszions végétales,

ces etapes successives

de colonisation dun scl nu

qui aboutissent 4 une forst,

ans les régions tempérées, les

foréts sont pauvres en espéces

d'arbres. Méme dans les

reserves o le forestier n'inter

vient pas, telles que la Réserve

intégrale de la fordr de
Fontainebleau ou celle de Bialowicia, entre
Pologne et Biélorussie, quelques espéces seule-
ment dominent. Rien  voir avec Ihyperdiversicé
des foréts tropicales ol aucune espece n'a le des
sus: il y enaplusieurs centaines par hectare (voir
la phote pages 4041 ), jusqu'a 650 & Boméo par
exemple. Encomparaison, tout le territoire curo-
péen, lui, ahrite moins de 500 espéces d'arbres,
en inchuant les espices introduites!

Cette différence a longremps interrogé les
ecologues: il semble avjourd’hul que ces
contrastes ne soient pas dus aux différences
clirnatiques, mais orchestrés par les microor-
ganismes du sol, qui jouent une partition dif-
férente dans chaque cas. Ce mécanisme,
longtemps sons-estimé, explique aussi dautres
aspects de la vépération qui nous entoure.

A priori, un écologue s"attend 4 ce que surun
meéme hectare de forct, la compétition ne laisse
prosperer que quelgues especes: la situation des
toréts tempérées semble done plutit intuitive.
En effet, chaque espéce possede sa propre niche
ecologique, Cest-a-dire la gamme de conditions
(éclairement, fertilité, acidité du sol, ete.) ot
elie se développe. Quand dewx espéces ont des
niches qui se recouvrent en partie, Fune ou
I'autre prend le dessus 13 on les deux peuvent
vivie, (Quand deux espéces ont exactement la
méme niche, Pune ou Pantre est excloe par com-
petition. Clest le principe de «Pexclusion de
nichex: il y a roujours un meilleur compétiteur
et la seule fagon déchapper a cette fatalité est
d'avoir une niche au moins en partic différente
des autres espéces. Un hectare de forét ne com-
prend que quelques niches écologiques, par
exemple 4 cause de variations locales de la com
position du sol. La compétition laisse donc de
Ia place & un petit nombre d'espéces, comme
c'est le cas en forét tempérée.

Mais alors, peat-on vraiment croire gu’un
hectare de forét tropicale contienne des cen-
taines de niches écologiques différentes? La
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SIUATION régnant sous les tropiques interroge.
En 1970 et 1971, deux ¢cologues américains,
Daniel Janzen et Joseph Connell, proposérent
indépendamment I'un de autre une réponse
i cette interrogation. Ils partaient tous deux
d'un meme paradoxe. Dun coté, la quantité de
graines déposées autour dune plante mere
tropicale décroit avec la distance. D'un autre
coté, bizarrement, la quantité de jeunes
plantes de méme espéce augmente avec cette
distance. La gurvie de celles-ci est done d’au-
tant meilleure qu'on s'¢loigne de la plante
meére (voir Fencadre page 43).

PARASITES ET COMPETITION

Cesdeux chercheurs se sont rendu compre
que la plante adulte attire autour d’elle des
pathogénes du sol, 4 savoir des bactéries, des
champignons ou des insectes. Bien installée,
elle survit i leur accumulation tandis que, plus
fragiles, les jennes plantules succombent, d’au-
tant plus qu'elles sont proches de la plante
mere et de son cortege de pathugénes.

Cela a une conséquence majeure pour les
espéces partageant la méme niche ecologique.
A cause des pathogenes, l'installation dune
espece bride sa propre prolifération. Une autre
espece vivant dans la méme niche, mais avec
des pathogenes différents, peut done s'y instal-
ler pourvu que les ressources restent suffi-
santes. La compétition exige en ¢ffet une
densite suffisante d’individus pour qu'il y air
concurrence; tunt que les ressources restent
suffisantes, plusieurs espices ayant une niche
ecologique similaire peuvent done coexister.
Cest pourquod, en forét tropicale, il y a plus
d'espéces que de niches.

Ainsi, 'effet Fanzen-Connell, comme on
Pappelle, découle de deux faits. D'unc part, la
competition n'agit quian-deld d'une certaine
densite; d'autre part, chaque espéce a ses para-
sites spécifiques.

Danicl Janzen et Joseph Connell étaient
cependant des ¢cologues de terrain, et non des
maodélisateurs ou des théoriciens, Clest suns
doute pourguoi leurs idées onr tardé 4 percer.
Elles n'ont commenceé 4 s imposer dansles théo
ries écologiques que dans les années 19903 2000,
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Nombre d'écologues se sont mus a étudier leffet
Tanzen-Connell, d'abord en se concentrant sur
une seule espéece pour simplifier.

Ainsi, en 2000, Alissa Packer et Keith Clay,
de Maniversité de PIndiana, ont démontré rigou-
rensement cet effet sur le cerisier noir, Priois
seroting. La survie des plantules de ce cerisier
américain 4 16 mois est de 20% 3 moins de
5 metres dan adulte, mais de 9055 a 30 métres.
Reésultat: la distance movenne entre deux ceri-
siers noirs adultes est de 30 50 metres.

Les chercheurs ont évalué le role des para-
sites en faisant germer des plantules en pot, dans
des sols prélevés sous les adultes ou a distance
de cens-ci. s ont alors constate que les plantules
survivaient micux dans le sol préleve a distance.
Tourefuis, s'ils stérilisaient le sol local et le sol
distant, la surde ftait aussi bonne dans les deux
cas: débarrassés de vie microbienne, les deux
sols avaicnt une fertilité identique. Enfin, s%ils
réintroduisaient dans les.sols stériliscs des para-
sites prélevés sous les Prumus adultes, en parti-
culier des champignons oomyeetes du genre
Pythiun, la survie chutait alors de 657%,

IYautres chercheurs ont ensuite ¢largi 'émde
ce l'effer Janzen-Connell ala densité de plantules.
[in 2010, des équipes des universités d'Oxdord et
de Sheffield ont anatysé Pinfluence de cetre den-
sit¢ sur un arbre d'Amérique tropicale de la
famille de Uhéwéa, Pleradenophora longicuspis. En
pépiniére comme sur le terrain, au Belize, le
nombre de plantules survivantes au bout de cing
semaines augmentail avec la densité de graines,
jusqu'a 1000 graines par métre carré (clestéleve,
mais rappelons nous quil $agit de trés jeunes
plantules) puis décroissait au-delh. Erait-ce Peffet
de la compétition, ou d'une meilleure transmis
sion des pathogénes? En appliquant des fongi-
cides, les chercheurs ont observé une plus grande
survie guelle que soit la densité de graines; de
plus, le nombre de plantules augmentait aves la
densité de graines jusqu'a.. 3000 graincs par
métre carré, C'est & cette densité que démarre
done la compédition ¢ntre plantules, alors que
linfluence des champignons pathogenes s'exerce
dés 1500 graines par metre carré environ, bien en
dech du seuil requis pour la compétition (voirla
figure page 45, Deux phénoménes se combinent
ainisi aurour des adultes: le recrutement de patho-
genes par ces derniers, et la densité des plantules
qui améliore la transmission des pathopénes.
Tous deus inhibent e développement de Nespice
dans son voisinage ¢t Pempéchent d'y entrer en
COMPENTion avec une autre.

Cela a-t-il bien un effet au nivean des com-
munautés, ou plusicurs cspéces sont présentes
simultanément? En 2010, deux équipes améri-
caines ont éudié cet aspect de la question. Scott
Magnan, de I'université du Wisconsin, et ses
collaborateurs e sont intéresses ame arbres de
deux forérs rropicales du Panama. [15 ont d'abord
évalué Iintensité de 'inhibition par les sols

L'EFFET JANZEN-CONNELL

‘effet Janzen-

Connell estdn

aux bactéries,
champiqnons,
nematedes et autres
microsrganismes du
30l qui parasitent les
wigitaux, Ces derniers
finissent par praliférer
dans lenvironnement
d'un arbre (plus
généralement d'une
plante] et par attaguer

L'observation

Graine

Plantule

L'expérimentation

Plantation-de graines
dans du sol préleve
prés des adultes

Sol non traité

Sol stérilisd

Sol stérilisé avec
réintroduction

de microorganismes
du sol inttial

Les parasites accumulés
prés des adultes limitent
limplantation des jeunes

les jeunes plants

de la méme espice.
Moins aptes 4 se
défendre que les
adultes, ces plantules
s developpent moins
bien ow meurent. Elles
parviennent toutefois
a s'installer a distance
des adultes, oi les
parasites — peu

mobiles — sont absents

ou plus rares. 5i l'on

stérilise le sol, cet effet
de la distance disparait.
Les parasites contenus
dans le sol étant
souvent propres a une
espboe TEgétale, leur
effet est de libérer

de lespace aux espéces
végetales concurrentes;
qui peuvent sinstaller.

Les graines sonl

\J

plus abondantes
pres des adultes..

..mais la survie
des plantules
est metlleure

* .,

W

Plantation de graines
dans du sol préleve
loin des adultes

Ces parasites-la
sont absents loin
des adultes

loin des adultes,
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UNE RETROACTION NEGATIVE OU POSITIVE

u cours de son développement,
une plante entraine la prolifération
des microorganismes du sol qui
interagissent avec ses racines. Certains lui
sont défavorables, par exemple certaines
bactéries ou des nématodes. Yautres
tui sont favorables, par exemple
les champignons mycorhiziens qui
nowrrissent ta plante par ses racines,
ou encore certaines bactéries qui vivent
prés des racines et les protégent contre
les parasites. Selon U'espece de la plante
et le sol ol elie se développe, I'un de ces

Effet Janzen-Connell
rétroaction négative

""

Représenté ici dans une forét

tropicale hyperdiverse
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Peu de plantules
pris des parents
Cela laisse [a place  “wibs
a dautres espéces

dewx groupes d'organismes est davantage
stirmulé que 'autre,

5ila plante attire surtout des parasites,
le 5ol rétroagit de facon négative : c'est
l'effet Janzen-Connell. Dans ce cas, les
plantules de la méme espéce poussent rmal,
ce gui laisse du champ libre a des espéces
veégetales concurrentes, dont les parasites
sont différents. Les communautés végétales
ol domine 12 recrutement de parasites du
sol, cormnme ka plupart des foréts tropicales,
sont trés diversififes en espéces, avec une
faible population de chacune de celles-ci.

51 la plante attire surtout des
microorganismes qui lui sont favorables,
1e sol rétroagit de facon positive :
c'est 'effet Janzen-Connell inverseé.
Dans ce cas, les plantules de la méme
espéce trouvent des alligs souterrains
et survivent mieux. Les communautés
vegetales ol domine le recruterment
de microorganismes favorables,
comme les foréts tempérées, sont peu
diversifices en espéces. Les especes ainsi
avantagées ont des effectifs importants
et sont parfois envahissantes.

Effet Janzen-Connell inversé

rétroaction positive

Microbes favorables
Bacténes prolectrices des racmes, mycarhyzes..,

'v

Représenté ici dans une forét
tempérée peu diverse
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Beaucoup de plantules
prés des parents
Lespéce devient
dominante




&1 Pour la Science, diaprés Baghi af al, 1010

collectés sous des adultes de méme espece en
comparant la croissance des plantules sur ce sol
avant et aprés stérilisation. Puis ils ont mis ¢n
rapport cette inhibition avec Fabondance spon-
tanée de I'espéce dans la nature, ol elle coexiste
aver d'autres espéces. Iis ont constaté dans les
deux foréts que plus une espéce sauto-inhibe,
plus elle est rare en forét. Dans une communaute
végérale, l'effet Janzen-Connell module donc
I'abondance de telle ou telle plante.

De son coré, I'équipe de Liza Comita, de
'université du Minnesota, a suivi au cours du
temps la survie de plus 30000 plantules appar-
tenant & 180 especes d’arbres dans une autre
forét du Panama. Au cours de cette étude
colossale, les écolognes ont aussi pris soin de
décrire le voisinage de chaque plantule, Tls ont
constaté que la coexistence avec des adultes
ou des plantules n'a pas d'effet sur la survie
quand ceux-ci apparticnnent & d’autres
espéces, mais que cette coexistence diminoe
trés fréguemment la survie lorsqu'ils appar-
tiennent a la méme espéce. De plus, la encore,
l'effet inhibiteur est d'autant plus intense que
I'espéce est rare 4 I'étar adulte.

Ainsi, effet Janzen-Connell joue un rile
crucial dans 'hyperdiversité des foréts tropi
cales, parce qu'a Péchelle de la communauté
végérale, 1l réduit considérablement les effets
de Pexclusion par compétition - la fameuse
exclusion de niche - entre espéces occupant la
méme niche écologigue.

Bicn sr, il existe d"autres raisons a la rareté
d'une espece, comme le fait de ne vivre que
dans une niche écologiyue rare, telle qu'un sol
s acide, trés salé, ete. Mais la distribution
spatiale des espéces et leur capacité 4 en laisser
d’autres s'installer s'expliquent souvent par
I'effer Janzen-Connell. Jana Petermann, de
I'université de Zurich, a montré en 2008 que
Peffet Janzen-Connell contribue aussi a la
diversité des herbes des prairies de nos régions
tempérées. [accumulation de pathogénes dans
le sol y explique d'ailleurs une pratigue empi
rique des agriculteurs pour ameéliorer les ren-
dements, la rotation des cultures, En effet,
cette pratique prive de leur plante nourriciere,
pendant tne on deux années, les parasites spé-
cifiques accumulés dans le sol Pannée préce-
dente, oo qui les me.

UN EFFET INVERSE DANS
LES FORETS PAUVRES
EN ESPECES

Comme nous "avons vua, 'effet Janzen-
Connell favorise la diversite végétale, mais il
s'cst révélé gue, sous une forme différente, il
appauvTit en espéces certaines foréts, Clest
d’abord le cas de gquelques forérs tropicales
exceptionnelles et en apparence paradoxales.
En Asic continentale du Sud-Est, ces forérs
sont composées d'un petit nombre d'especes

La survie dies plantules de 'arbre

tropical Pleradenophara longicuspis
dipend de leur densité. 5il'on exclut
les champignons pathogénes du sol,

la compétition entre plantules
elimine des individus & partir
d'une densité es elevee

(plus de 3000 graines par métre
carre), Mais on présence

de cas champignaons, les planiules

disparaissent & partfir d’une densité
deux fois inférieure, En effel, & partir

cle cette densité, en Fabsence
de compétifion, les champignons
se propagent efficacement

enire les planfules.

Densité de plantules a la fin

3000 —

2000 —

1000 —

de la famille du hétre {les Fagacédes) et de celle
des Diptérocarpacées (proches parents de nos
cistes) . Ailleurs, sous les tropiques, il existe ich
ou la des portions de foréts dites s monodomi-
nantes=, car une scule espece d'arbres ¥
domine, En Afrigue par exemple, il s'agit de
foréts ou Gilbertiodendron dewevrel, dont le bois
est conmu sous le nom de «limbali =, représente
jusqu’a 90% des arbres. En Amérigue du Sud,
comme en Guyane, 'espéce Dicymbe corymbosa
représente par endroits plus de 80% des indi-
vidus. Ces foréts évoguent celles des régions
tempérées, pauvres en espéces d'arbres,
Comment expliquer 'existence de telles
foréts? Par une particularit¢ racinaire que par
tagent les arbres de toutes ces foréts. Comme Ja
plupart des plantes, ils associent leurs racines 4
des champignons qui les aident a se nournr dans
le sol er 4 se défendre des pathogenes, en échange
de sucres issus de la photosynthese. Cette asso-
ciation 4 bénéfice mutuel est appelée mycorhize,
e qui signifie littéralement champignon-racine,
4 cause de la structure mixte formee par les deux
partenaires dans le sol. La mycorhize est, juste-
ment, le sujet de recherche de mes équipes.
Drans les forées tropicales et duns nos prai-
ries, ou l'effer Janzen-Connell favorise la diver-
gité, ces mycorhizes impliquent des
champignons appartenant au groupe des glo
méromycetes. Ceweci forment des mycorhizes
avec les trois quarts des plantes, par exemple le
cerisier noir sur lequel Alissa Packer et Keith
Clay ont démontré Teffet Janzen-Connell. Les
arbres des foréts tempérées et tropicales mono-
deminantes gassccient en revanche avec des
champignons d'autres espéees, qui forment une

l—u.,-..
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Densité de plantules au début (en nombre par métre carré)

Si l'on applique un fongicide, la compétition entre plartules

-commence 4 jouer & 3 000 graines par métre carré.

Sans fongicide, une mortalité accrue se manifeste
dés 1500 graines par metre carre,
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association de morphologie un peu différente
sur la racine, nommde « cctomycorhize s, Dans
nos régions tempérées, les wruffes, bolets,
girolles et autres amanites, qui vivent en forér,
sont des champignons ectomyeorhigiens,

Or plusieurs travaux ont montré que les
champignons ectomycorhiziens favorisent for-
tement Pinstallation des plantules. Ainsi, avec
Amadou Ba, de Puniversite des Antilles, nous
avons ¢tudié entre 2010 et 2020 les champi-
gnons ectomycorhiziens qui, en forét monodo-
minante, sassocient aux arbres adultes et aux
plantules. Nous en avons déduit, tout comme
d'autres équipes travaillant sur des foréts simi-
laires, que les champignons nourris par les
arbres adultes ¢t déji érablis dans le sol favo-
risent la survie des plantules voisines. Dans
cette situation, les microorganismes du sol
renforcent I'installation des espéces déja pré-
sentes, en un «effer Janzen-Connell inversés
(voir Uencadré page 44

En 2017, John Klironomos, de Puniversizé
de Colombic-Britannique, a montré que Peffer
Janzen-Connell joue différemment selon le
type de mycorhize. Les plantes assocides gux
gloméromycites recrutent plus de pathogénes
que de microorganismes favorables {dont font
partie les gloméromycétes) sous les adultes:
ces plantes sont donc généralement sujettes a
Veffer Janzen-Connell. Les espéces formant des
ectomycorhizes benéficient, elles, d'un effer
contraire: sous les adultes, les plantules
recrutent plus de microorganismes favorables
{ceux gqu'on appelle des «mutualistes», notam-
ment les champignons ectomycorhiziens) que
de pathogénes. Le principe de exclusion de
niche joue alors 4 fond: avec I'aide de leurs
champignons ectomycorhiziens, les plantes
adultes favorisent la prolifération des plantules
de la méme espéce, excluent leurs compéti-
teurs et conduisent en conséquence 3 des com-
munautes végétales pen diversifides,

On distingue donc deux effets du sol, selon
les espéces: la rétroaction négative, ou effer

[
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Cefte vue adrienne prise prés

de la Tremblade, an Charente-
baritime, illustre la colonisation
des dunes par les wigdlaux. Coté
ocean, la dune grandif par apport
de sable, de sorte gue les parfies
intérieures sont les plus anciennes.
On peut done observer les étapes
successives de la colonisation du
sable par bes wégdtauy (de gouche
& droffe). Cette succession végdtale
comprend d'abord des herbes
éparses [dont les ayats), puis

des herbes phus denses, puis

dis buissons et enfin

une forét de pins.

Janzen-Connell, chez celles qui attirent plus
d'ennemis que d'alliés la o elles s'installent,
et la rétroaction positive, ou effet Janzen

Connell inversé, cher les espéces qui attirent
plus d'alliés que d'ennemis. Cela dessine des
foréts contrastées, fruits d'interactions diffé-
rentes cntre plantes et microbes du sol: les
foréts tropicales sont souvent d'une grande
diversité grice 3 la rétroaction négative, tandis
que celles des régions tempérées sont moins
diversifices 4 cause de la rétroaction positive,

UNE EXPLICATION
AUX ESPECES ENVAHISSANTES

La rétroaction positive contribue aussi 4 la
réussite des especes envahissantes, Ces
plantes, souvent introduites, se propagent acti
vement et gagnent sur les plantes indigénes,
comme en France la renouée du Japon (Fallopia
japonica), le cerisier noir ou le robinier faux
acacia d’Amerique ( Robinia psetdoacacia) . Elles
se developpent et se multiplient bien mieus
que dans leur zone d'origine. Pourquoi? La
rétroaction du sol en fournit une explication,
[ans la zone d'origine, clles sont soumises &
un effet Janzen-Connell, mais les organismes
du sol présents dans la zone d'introducrion
font que cet effet s'estompe, voire s'inverse.

Le cerisier noir, qui est freiné par un effet
Janzen-Connell dans son Amérique d'origine,
est ainsi devenu envahissant en Europe. Dans
ce continent, la présence d’adulres dans le voi-
sinage favorise ses plantules, en une rétroac:
ton positive. Les Pythium, ces champignons
comycetes pathogénes des racines, sont un &
cing fols moins virulents sur le cerisier noir
dans les sols curopéens que ceux isolés sur les
racines américaines. De méme, le robinier
fawc-acacia est soumis a Peffet Janzen-Connell
en Amerigque du Nord, d'ou il est originaire,
mais i une rétroaction positive en Europe ol il
est devenu envahissant. Les plantes introduites
envahissantes sont donc celles qui, confrontées
au 5ol de nouveaux écosystemes, v trouvent par




Ay cours du temps, le dépdt de sable
tait avancer la dune
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chance plus de microorganismes favorables
que de pathogénes.

Toutefois, cet effer est instable along terme
car, avec la multiplication de I'espéce végérale
cnvahissante, ses pathogémes sont sélectionnés
ct proliférent eux aussi. La Nouvelle-Zélande,
dont une grande partie de la flore a éré implan-
tée par les colons 4 des Epoques successives,
est un triste laboratoire d’étude des espéces
envahigsantes. Vers 2010, I'équipe de Jefirey
Dieg, de Puniversite de I'Oregon, a remarque,
sur des plantes envahissantes associées a des
gloméromycttes, que plus lintroduction de
I'espéce est ancienne, pius la rétroaction du sol
devient négarive. Ainsi, progressivement rat-
trapées par 'évolution des pathogenes locaux,
les plantes envahissantes perdent lentement
leur caractére envahissant.

UN MOTEUR
DE LA DYNAMIQUE VEGETALE

La rétroaction du sol est aussi un acteur de
la dynamique végétale, ce processus qui s'opére
lorsque le paysage végétal a é1é perturbé ou
apres I'apparition de surfaces rocheuses nues.
Une forét se développe en plusicurs décennies
par une séric d’étapes: couvert de plantes her-
bacées, buissons de plus en plus hauts, enfin
premiers arbres.. jusqu'a ¢e gue la forét
domine. Les ¢cologues nomment «succession
ecologique» ce mécanisme qui fait, par etapes,
apparaitre puis disparaitre des especes
SUCCESSIVES.

Le phénoméne de succession écologique
est 4 la fois évident et déconcertant. 11 est
évident, parce que chague espéce modifie le
milien d'une fagon gui le rend convenable pour
une espéce plus exigeante — par exemple en
protégeant les plantules du soleil, en enrichis-
sant le sol en matiére organique ou en retenant
un sol plus épais par ses racines. Cette

Au cours de la colonisation vegetale
d'une dune, une SuCEession
d'espdees enrichissent ke 5ol chacune
& beur tour, ce qu aide les suivantes
4 simplanter. Chague plante atfire
ses propres pathogénes (les points
de méme couleur que son tifre).

En atténuant progressivenment

sa vigueyr, ils enfrainent

son remplacement par l'espéce
suivante de la succession. Comme
ces pathogénes subsistent

dans le sol sows la forme d'oeufs

par exemple, ils empéchent

la réimpianiation de Pespéce

qufils parasitent.

«facilitation», comme 'appellent les écolo-
eues, aide Mespéce W+1 a remplacer 'espece N.
La succession est néanmoins déconcertante: il
est étonnant gue 'espéce N+1 parvienne a
remplacer 'espéce N qui, ¢tablie antérieure
ment, est bien mieux installée... Comment N+ 1
parvient-clle & affronter la compétition de N,
et pourquoi N finit-elle par disparaitre?

L'équipe de Wim van der Putten, de I'Aca-
démie des sciences des Pays-Bas, a éclairé
cette question dans des travaux meneés
depuis 1993 sur le littoral de la mer du Nord.
Les apports continus de sables marins y
constituent une dune qui, 4 mesure de son
avancée vers la mer, est colonisée par des
espéces qui se remplacent les unes les autres
(vorr les dlustrations page 46 ef ci-dessus). Le
sable, d'abord nu, est bientdt domine par Poyat
{ Ammophila erenaria ), cnsuite par une fétuque
( Festuea rithra ), puis par un carex { Carex are-
naria ), ete., avant I'arrivée d'une végetation
buissonnante. Au fil du processus, le sol s'enri
chit: si I'on cultive ces espéces sur des sables
stérilisés issus des différentes zones, la crois-
sance est toujours d'autant meilleure que le
sable a été colonisé par des végéraux depuis
plus longtemps. C'est une facilitation par
accroissement de fertilite.

Mais si I'on entreprend ces cultures sans
stériliser les sables, on observe aussi effet des
organismes du sol, qui change tout. Wim van
der Putten et ses collégues se sont apergus que
chague espéee pousse bien sur les sols qui pré-
cident sa présence, mais moins bien dans ceux
qui font suite au stade ot elle a dominé (vodirla
figure ci-dessus). Pour 'oyat par exemple, la
rétroaction dans le sable de plage est faiblement
négative, mais elle est plus négative dans du
sable récemment colonise, et beaucoup plus
encore dans les sables des stades suivants de la
succession. Chague espéce attire donc des
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parasites dont la présence devient irréversible,
mais qui, ftant specifiques, ne nuisent pas aux
autres especes. Dans les dunes, ce sont en par-
ticulier les nématodes, des vers microscopiques
parasites des racines, qui expliquent la rétroac-
tion negative. Tls pondent des ceufs dans le sal,
qui survivent longtemps et expliquent la persis-
tance de la rétroaction négative méme quand la
plante a dizpary.

En somme, I'espece N favorise Pespéce
N+1, tandis que la compétitivité de N décroit
avec le temps en raison d'une rétroaction néga-
tive, ce gui entraine progressivement son repla
cement par N+1. On admet aujourd’hui que la
dynamique de succession de la végétartion,
irréversible i cause des ceufs des nématodes,
refléte done des processus souterrains.

Les strarcgies vegctales résultent ainsi
dinteractions avec la vie du sol. Les plantes
qui subissent une rétroaction négative ne
peuvent persister sur un site qu'elles ont
colonisé: leur descendance se développera
donc plus loin, C'est pour cette raison que les
especes foresticres a rétroaction négative se
disseminent au loin en forét, o elles tendent
a erre trés espacées ol rares. De méme, les
espéces des successions végétales passent
dans un autre site qui offre une fenérre de
colonisation favorable et ob elles seront tran-
sitvirement abondantes. Toutes ces plantes
I3 ont des graines facilement dispersées, par
le vent ou les animaux: elles sont nomades.

A Popposé, les plantes a rétroaction posi
tive du sol persistent sur leur site et tendent i
former des peuplements denses; leurs graines
50N SOUVENE grosses el peu dispersées: elles
sont grégairves, comme les arbres des forérs
tempérées ou wropicales monodominantes.
Derriere le paysage végéral et sa dynamique se
profilent donc le sol et sa biodiversité, trop
SULVENT $0US-¢stimes en ceologie terrestre.

Mis en évidence il y a cinquante ans, Ueffet
Janzen-Connell a acquis ses lertres de
noblesse en écologie vépérale, Il commence &
ctre envisagé pour d’autres groupes
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d'organismes qui forment des communautés
tres riches en espéces, comme les bacréries
des sols ou encore les organismes unicellu-
laires du plancton océanique, dont les espéces
se chiffrent en milliers par gramme de miliey...
Pour éviter 'exclusion par compétition, il fau

drait qu'il y ait autant de niches écologiques
différentes, ce qui parail peu vraisemblable,

LE « PARADOXE DU PLANCTON »

(est pourquol, en rapport avec 'ocdan,
on parle par exemple de « paradoxe du planc-
ron»! cette expression, proposée en 1961 par
I"écologue américain Ceorge Hutchinson, ren
voie au paradoxe d'un nombre d'espéces peu
explicable par l¢ nombre de niches écolo-
giques. Mais les espéces d'organismes unicel-
lulaires du plancton ont leurs parasites aussi:
elles sont soumises aux attaques de virus, de
champignons marins ou sont la proie de plus
gros animaux unicellulaires, ce qui les
empeche de proliférer, Elles tolérent done les
espices colonisant leur propre niche, faute de
I'occuper complétement elles-mémes.
En 2013, Kristen Marhaver, de Puniversité de
Californic a Merced, ¢t ses collégues ont mon
tre que ce mécanisme joue aussi dans les éeo-
systémes coralliens, hien connus comme des
points chauds de biodiversité.

Ces applications multiples de Veffet Janzen-
Connell remettent au ceeur de Vécologie les
interactions des espéces végétales et du sol.
Toutefois, on ignore encore ce qui fait qu'une
espece, dans un miliey donné, subit une
retroaction positive ou négative: est-ce le
hasard, ou le résultat de codvolutions com-
plexes? La recherche se poursuit done. En
attendant, il faut cesser de voir les mutualistes
er les parasites uniquement comme des factenrs
wlluengant les organismes ou les populations
d'une espéce: ils sculprent aussi les communau-
tés réunissant plusicurs espéces, lear diversité
¢t leur foncrionnement. Leurs impacts
expliquent tout simplement... la structure
des paysages vivanis que nous vayons! m

A gauche, un Pythium, qui est
un exemple de microgrganisme

pathogéne du sol. Ce champignon

appartient au groupe

des Comycéles. Limage de droite

rontre un Cenaccum (e couleur
sombre), gui est un exemple

ae «mutualistes, ¢'est-A-dire

de microorganisme favorable

a des plantes, Les mutualistes
peuvent étre des bactéries

ol des champigmons, notamment
des champignons formant avec

les racines des struciures nommeéss
#ectomycorhizes », ce quiest e cas

de ce Cenoccouim.
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