
Master . CAPES . Agrégation

ECOSYSTEMES
.t

Structure, Fonctionnement, Evol ution

4' édition

ï

Serge Frontier
Denise Pichod-Viale i

Alain Leprêtre
Dominique Davoult
Christophe Luczak



:,!:,,:

Ëble des malièngs

ilrRoDUCËF r pnruÊnrs oÉnilmoils

de l'&ologie et vocabulaire de départ

gemnlè det syttème!

La cornphxité : :"

I l"eséléments #pendent les uns des autres dans leurs fonctiortnèmênts
et leurs évolutiotts

En résrlte l'émergence de prcpriétés globales dusystème

En reûour, I'ensemble agit sur les partbs

contrôle et analyæ' cybemétique

Feed-backs positifs et négatifs

IJorganisation hiérarchique

slstémiques identifiant plu particulièrement les écosptèmes

I Iæsécosystèrnes $ont fondamentalement sEucturés
daas I'espace et dans le temps

Iæs inæractions sotit portées par des flux d'énergie
€f & mdièt€. [æs flux de matière sont fermés (cycliques) ;
ks.flux d'énergie sont ouverts et dissipatifs

PARTIE I . TA MAilÈRE ET TÉilERGIE

. râEndr DAils rÉcosYsTÈME

solaire

Composition en longueurs d'onde du rayonnement solaire ;

1 rûes des différentes longueum d'onde dans la'biosplÈre

Qrdités d'érqgie incidentes

&fâærgie incidente

Ilam'l'atmospRre
Ibs I'eau

V

D(

I
I

t4

t4

16

3i,
rt
5

8
9

l0
t0
ll

rel

lel

'20

ul
25

25i
27

31 i
I
!

J

Ééode et méthodes d étude de I'aborption luminewe dans feau



xtl Écosystèmes

1.3 Action biologique de la lumière

1.3.1 La photosYnthèse

1.3.2 Action biologique des rythmes d'éclairement

1.4 lJénergieauxiliaire

1.4.1 Énergie de mise en mouvement des masses d'eau et d'air

1.4.2 Une énergie de covariance fondamentale
(surtout en écologie aquatique) : la turbulence

Encart 1.2 La diffusion turbulente

1.4.3 Importance des alternances temporelles

1.4.4 L énergie auxiliaire secondaire

1.4.5 Conclusion : schéma génétal de l'écosystème

1.5 Répartition des températures dans l'air, I'eau et le sol - conséquences écologiques

1.5.1 Températuresde l'atmosphère

1.5.2 TemPérature du sol

1.5.3 Température de I'eau dans les mers et les lacs

Encart 1.3 Résistance au mélange en hydrologie

1.6 Réponses des organismes aux variations de température

1.6.1 Action de la température sur la rapidité des processus biologiques

1.6.2 Résistance thermique des espèces

1.6.3 Conséquences sur les répartitions spatio-temporelles des espèces

1.6.4 Influence de la température sur les développements individuels

CHAPITRE 2 . UEAU DANS UÉCOSYSTÈME

2.0 Généralités

2.0.1 Propriétés physiques de I'eau intervenant dans son action

sur la biomasse et sur les écosystèmes

2.O.2 Quantités actuelles d'eau sur la planète ; cycle de l'eau

2.1 lJeau liquide libre

2.1.1 Substancesdissoutes

2.1.2 Le pH

Encart 2.1 Le pH

2.1.3 ConcePtd'hYdroclimat

Encart 2.2 Les diagrammes T'5

2.2 Ueau dans l'atmosphère. Climats

2.2.1 Humidité de I'air
2.2.2 Pluies et brouillards. Déserts

2.2.3 Combinaison humidité-température : climatologie

Encart 2.3 Répartition mondiale des déserts

Encart 2,4 Quelques descripteurs classiques du climat global

2.2.4 Réactions des communautés vivantes aux facteurs climatiques

Enort 2.5 Les biomes et les zonations

23 Ueau dans le sol

2.3.1 Compartiments et quantités totales de I'eau dans le sol 1l I

Encart 2.6 Granulométrie du sol

35

35

38

42

43

46
49

50
53

56

58

59

60
6l
63

70

70
72

73

74

77

77

77

79

8l
8l
88

88

94

94

96

96

98

98

99

l0l
103

to7

111

tt2



Table des matières xill

2.3.2 Rôles multiples de l'eau dans le sol
2.3.3 Action de I'eau dans la formation et l'évolution d'un sol

Encart 2.7 Quelques autres types de sols

2.4 Ueau dans les organismes

2.4.1 Écosystèmes aquatiques : problèmes de pression osmotique

2.4.2 fuosystèmes terrestres : problèmes de sécheresse

2.4.3 Interaction soUtapis végétal dans le bilan hydrique

CHAPITRE 3 . BI0MA55E ET PRODUCT|O],|

X lO Introduction : flux d'énergie et cycles de matière. Chaînes et niveaux trophiques

3.0. I Transits et stockages de l'énergie

3.0.2 Les cycles de matière

3.0.3 Les réseaux trophiques

- 
3.1 La biomasse.--:4. .\__

3.1.1 Qéû4!lsn--"r
3.1.2 Composition moyenne

3.1.3 Distributions et répartitions

3.1.4 Concept de << biomasse auxiliaire >>

12 [a production primaire

3.2.1 Notion de production. Définition de la production primaire.
Notions de productivité etde turn-over

3.2.2 La photosynthèse

3.2.3 Rendements de la photosynthèse

3.2.4 Influence des conditions environnantes sur la production primaire

3.2.5 Ordres de grandeur de production primaire

a3 La production secondaire

3.3.1 Mesure de la production secondaire

hcart 3.1 Mesure indirecte de la production secondaire du zooplancton
par le bilan des rapports entre les quantités de carbone, d'azote

et de phophore dans la biomasse (Le Borgne, 1978)

3.3.2 Rendements énergétiques

1l Détritivores et décomposeurs

3.4.1 Définitions, rôles dans l'écosystème

3-4.2 Initialisation de nouvelles chaînes alimentaires
3.4.3 La respiration du sol

3.4.4 Vitesses de minéralisation r

:I5 Une autre analyæ des réseaux trophiques: circulation de l'énergie entre classes de tailles

35.1 Historique : critique de I'analyse classique de l'écosystème
en termes de niveaux trophiques

3.5.2 Analyse de l'écosystème par classes de tailles d'organismes

35.3 Cas des détritus : la << cascade >>

35.4 Thôrie générale d'apÈs Cousins

35.5 Conclusion

Irc 3.1 Mesures et estimations de la biomasse

tlræ3.2 Mesures de la production primaire

148

148

r49
150

155

ll5
t2r
130

134

134

135

139

143

r43
143

145

146

156

156

158

t&
r66
174

r76
r76

l8t
l9l
196

t96
2W
202
202

t2MI

2M
2U
2W
207

209

210
214

it
T)I
I
t

I
5

ia



Écosystèmes

PARTIE 2 . IES INTÉRACTIONS

CHAPITRE 4 . INTERACIIONS BIOTIQUES

4.1 Action des organismes sur leur environnement physico-chimique

4.1.1 Action sur les radiations solaires

4.1.2 Mise en mouvement et malaxage du substrat

4.1.3 Fixation et induration des sols et sédiments

4.1.4 Microclimats
4.1.5 Action de la végétation sur le climat régional ou < mésoclimat >

4.1.6 Répartition de la matière organique

4.2 Un cas extrême de contrôle du milieu physico-chimique par les organismes

qui y vivent : l'< écosystème sol >

ft14.2.1 Altération de la roche-mère

4.2.2 Incorporation de la matière organique

4.2.3 Le résultat : I'humus

Encart 4,1 Différents types d'hurmts

4.2.4 Évolution couplée sol-végétation

4.2.5 Dégradation et protection des sols par I'Homme

4.3 lnteractions interspécifiques

4.3.1 Interactions trophiques

4.3.2 Interactions non trophiques

4.3.3 L anthropisation
:Encart 4.2 Le feu

4.4 lnteractions intraspécifiques

4.4.1 Interactions entre classes d'âge ou entre générations d'une même espèce

4.4.2 Communications chimiques entre individus

4.4.3 Communications comportementales entre individus

CHAPITRE 5 O COOPÉRATION ENTRE DE NOMBREUSES ESPÈCES INTERACTIVES:

XITS RECYCTAGES DE MATIÈRE

5.0 Introduction

5.1 Le cycle du carbone

5.1.1 Stocks et flux tolaux actuels dans la biosphère

5.1.2 Iæ carbone fossile

5.1.3 Il existe une régulation du taux de atmosphérique CO2

5.1.4 Bilan local de la photosynthèse

5. 1.5 Cycle particulier du carbonate de calcium

Encart 5.1 La forêt, le carbonè et l'oxygène

5-l-6 Dégradation de la matière organique en milieu anaérobie

52 te cyde de l'azote

521 Fixation de I'azote atmosphérique

522 Nutrition azotée des plantes supérieures

523 Mineralisation de I'azote organique et son recyclage

524 Blocage du cycle del'azote

223

223

224

226
227

229

230
230

232

232

232

234

235

236
238

240

240
248
251
253

255

255
258
258

259

259

260

260
261
263
265
266

268

270

271

27r
275

n6
277



Table des matières xv

5.2.5 Dénitrification
5.2.6 Cycles longs et cycles courts

5.2.7 Fixation et recyclage de I'azote à l'échelle planétaire

5.3 iLe cycle du phosphore

5.4 Le cycfe du soufre

5.5 Le cycle du silicium

5.6 Autres cycles biogéochimiques

5.6.1 Calcium
5.6.2 Oligo-éléments

5.7 lnteractions entre cycles. Effets de la pollution chimique

CHAPITRE 6. DYI{AMIQUE DES POPULATIOI.IS ET DES COMMUI'IAUTÉS

6.0 Définitions de départ. Différents modes d'étude d'une population

6.0.1 Définitions
Encart 6.1 Apport de la Génétique à l'étude de la dynamique des populations

6.0,2 Description d'une population : méthodes

6.0.3 Dynamique d'une population : modélisation

6.1 < Statique > et < cinétique r des populations: pratique

6.1.1 Distributions instantanées de caractères démographiques

6.1.2 Suivi des cohortes

6. 1.3 Occupation de I'espace par une population

6.1.4 Occupation de I'espace-temps

6.2 Modèles de mdrtalité

6.2.1 Taux instantané de mortalité z
6,2.2 Mortalité sur un intervalle de æmps non très pett
6.2.3 Estimation du taux instantané de mortalité dans les conditions naturelles

6.2.4 Complexifications du modèle de mortalité

6.3 Modèles de croissance

6.3.1 Modèleexponentiel
6.3.2 Modèle logistique : équation de Verhulst

6.3.3 Modèle deVon Bertalanffy ou d'Ivlev
6.3.4 Équation de Gompertz
6.3.5 Choix du modèle à adopter
6.3.6 Croissance en longueur et croissance en poids

6.3.7 Quelques autres modèles de croissance

lf Combinaison des lois de croissance et de mortalité

6.4.1 Bilan fécondité/mortalité

6.4.2 Courbe d'Allen

15 Modeles à temps discret

6.5.1 Modèles à temps discret appliqués à I'effectif total d'une population

. 65.2 Introduction des classes d'âge : matrices de transition

t5 Modèles dynamiques à deux espèces

' 6.6.1 Modèle historique proie-prédateur de Lotka etVolærra

277

278
280

282

285

286

287

287

287

287

289

289

289
2n
292

296

299

29
302
308

3ll
312

312
313

315

315

317

318

3t9
32r
326
327

J2e
332

332

332
333

335

335

336

340

340
1

I
i



xvl Écosystèmes

6.6.2 Différents types d'évolutions periodiques de deux populations interactves

6.6.3 Méthode des lieux géométriques

6-6.4 Insuffisances et complexifications possibles de ces modèles

67 Dpamiques à plus de deux espèces; dynamigue des communautés

6.7.1 Comportement général des modèles à plus de deux espèces

6.7.2 Modèles de réseaux trophiques

6.8 En manière de conclusion: < le hasard et la nécesité >

Annexe 6.1 Étude mathématique de la courbe de croissance de Gompertz

PARTIE 3 O ESQUISSE D'UNE THÉof,'E DES ÉCOSYSTÈMES

CHAPITRE 7 o tES STRUCIURES

7.1 Assemblagesd'espèces

7 .l.l Description des associations d'espèces

7.1.2 Recherche d'hypothèses explicatives

7.2 Diversitétaxinomique

7.2.1 Indice fondé sur un modèle hypothétique de distribution
des individus en espèces : l'indice de diversité de Gleason

Encart 7,1 Une nouvelle discipline pour l'étude de la diversité des écosy:tèmes:

l'écologie moléculaire 380

7.2.2 Indice indépendant de toute hypothèse de distribution individus/espèces :

I'indice de diversité Shannon 384

7.2.3 Distributions des individus en espèces : diagrammes rangs frégpences (DRF) 386

Annexe 7,1 Théorie de l'informatioir. Entropie. lndice de diversité de Shannon.

Distributions d'espèces (DRF) 399

CHAPITRE 8. TINTÉGRATIOI,I DES STRUCTURES: LES FONCTIONS. LA A ONCfION DIVER$TÉ I 4I3

8.'f lJintégration de l'espèce dans l'écosystème 413

,1 8.1.1 C.ê-ëôncdi;îô-niCËécotoCiiiûô) , 4r3
8.r.2 GôoïCerifôe iiiategieoemôliaphique }/ 42r

8.2 lJintégration de la communauté dans l'écosystème 430

8.2.1 Signification écologique de la diversité taxinomique :

34r
343
355

360

360

363

365

367

(/encafta.t
la .tdiîê'i3ité fonctioririeliël)-
- tÈJi ciËilurfepmafiiôt h compétition et la diversité: synthèse

373

374

374
377

378

379

430
437

438
4N
451

457

457

457

463

465

8.2.2 Échelles spatio-temporelles, emboltements, structures hiérarchisées

8.2.3 Stabilité et notions connexes

8.2.4 Conclusions sur la < diversité fonctionnelle >. Un peu d'épistémologie

GIMTRE 9. TÉVOLUTION DES SNUCTURES ET DES SYSTÈMES
t.

tg.l Evolution des écosystèmes

' ' 9.1.1 Succession écologiqpe << normale > ou << progressive >>

Encad 9.1 Principaux traits de l'évolution d'un écosystème

lor de la succession < typique r ou < progressive r
9-l-2 Évohtion << régressive > sous I'action d'un stress :

déstructuration ou << rajeunissement > de l'écosystème



Table des matières

9.1.3 Vieilllssement de certains écosystèmes

9.1.4 Actiondel'Homme

9.2 Exploitation des écosPtèmes

s..z.t<Exploitation>d'unécosystèmeparunphénomènephysique
g.2.2 Exploitation d'un écosystème par un autre

g.2.3 Exploitation d'un écosystème par I'Homme

g.2.4 Conclusions sur I'effet des pertuôations et des exploitations

sur les écosystèmes naturels et anthropisés

(ÏAP|TRE 10 o |NSERION DE UHOMME DANS L'ÉCOSYSTÈME PLANfiAIRE

10.0 Singularité/banalité des ( systèmes humaint r, sous-systèmes de l'écosystème planétaire

10.1 Écologie généralisée: Uénergie auxiliaire humaine

10.1.1 Nature de cette énergie

10.1.2 Son utilisation dans le cadre des agrosystèmes

t0.2 Écologie généralisée : La a biomase auxiliaire humaine r, sa création et sa gestion

|03 Écologie généralisée: Analpe des couplages entre sociétés humaines

de niveaux de technicité différents

10.3.1 Couplage entre ville et campagne
" 10.3.2 Couplage entre pays industrialisés et pays dits << en développement >>

tl[4 Place de l'Homme dans lécosystème planétaire

10.4.1 Nécessité d'une perception de son rôle

10.4.2 L Homme, constituant-partenaire' découvle . .:.
sa dépendance vis-à-vis de l'écosystème planéfâire

10.4.3 Une contradiction pour I'Homme : gérer les écosystèmes

en timitant sa Propre Pullulation

Uhomme destructeur; les dégâts sont ils réparables ?

10.5.1 Le public prend acte de son implication

10.5.2 Les dégâts majeurs

Des solutions sont posibles mais urgentes

L'éceéconomie : choisir des stratégies écologiques

10.7.1 Iæs choix
10.7.2 læs acteurs de ces choix stratégiques

10.7.3 Iæs moyens et les alliés pour établir cette << éco'économie >

Les probabilites d'échec' Responsabilité de l'homme face au futur

Conclusion

I IOUR U}IE ÉCOI,ærc SYSTÉMQUE

DES SUJETS TRATÉS

lliH'ographie
Anæxe A Théories des fractales et écologie

Arrrere B DYnamique chaotique

Arpxe C lnterface Écologie/Mathématiques

468

470

474

474
476
485

486

,--I.--\\4Lw
49r

493

493

494

495

497

498
49
5U2

502

503

504

506

506

508

511

ils

n'5
t7 514

514
516

518

520

5A

529

s35



SCIENCES SU P

Serge Frontier
Denise Pichod-Viale
Alain Leprêtre
Dominique Davoult
Christophe Luczak

SERCE FRONTIER
est professeur honoraire
de l'université Lille 1 .

DENISE PICHOD-VIALE
est professeur honoraire
de l'université de Corse.

erRrN rrpnÊrne
est professeur à l'université Lille 1

DOMINIQUE DAVOULT
est professeur à l'université
Pietre et Marie Curie - Paris 6
(UPMC).

CHRISTOPHE LUCZAK
est maître de conférences à

l'université d'Artois.

SCIENCES DE LA VIT

I
SCIENCES DT LA TERRI

I
MATHÉMATIQUES

F

-

cHrMtt

-

x[l|[Jillll[|ll|il,llil
7æ,?ê7éW7;&,7é.7:.â.

6656532
tsBN 978-2-10-051935-4

4" édition

ÉcosvsrÈMES
Structure, Fonctionnement, Évolution

cet ouvrage s,adresse aux étudiants en Master de sciences de

la Vie, au"x candidats aux concours de l'enseignement, ainsi

qu'aux chercheurs désirant s'initier à une analyse moderne

des écosystèmes. ll ne requiert _que des connaissances

élémentaires en biologie, physique, chimie, et mathématique'

L'ouvrage expose les grandes règles. présidant à la structure,

au fonciionnement et à l'évolution des systèmes écologiques,

considérés dans l'optique systémique actuelle' La première

partie traite de la matière et de l'énergie, supports physiques

bes systèmes écologiques. La seconde aborde les interactions

entre composants dl ces systèmes. La troisième ébauche une

théorie des écosystèmes, puis éclaire de cette vision une

réflexion moderÂe sur la place de l'Homme dans les

écosystèmes, de l'échelle locale à l'échelle planétaire'

Cette quatrième édition contient des mises à jour de données

fondamentales (relatives, notamment, aux cycles de matière),

des techniques (marquage isotopique), des idées (réexamen

de la relatiôn diversité/stabilité), et enfin des problématiques

récentes, notamment celle des dangers encourus par

l'écosystème planétaire face à une exploitation
humaine inconsidérée.

www.dunod.com


