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Sujet : Définir la notion d'états "stables" multiples Niultiple "Sable” Sates MSS, =alter-
native "stable" states ASS) d'un écosysteme. Quelle est la cause du leasent d'un état vers
un autre ? Quels mécanismes, dans le fonctionnedenecosystemes, peuvent expliquer
I'existence d'états "stables" multiples ?

1. Introduction

Un écosystéme n'est jamais stable. C'est ce quigaepl'usage des guillemets autour de
"stable" dans le sujet. En effet, en plus des fpgsaenvironnementaux, de nombreux proces-
sus endogénes a I'écosystéme le font fluctuer, ne@nfiabsence de fluctuations de I'environ-
nement.

Face a un changement de I'environnement, physitoghé ou biologique, de courte durée
ou durable, I'écosystéeme peut ne pas réagir den fagugressive, mais par saut. Ce saut se
nomme tegime shift". Trois cas peuvent étre considéres drieven model (modele forcé), le
MSS model (ou disturbance model) et enfin leinvasive model (Fig. 1). Le premier est prédic-
tible et réversible, le second imprédictible eter&ible, le troisieme imprédictible et irréver-
sible.

C'est le second caM(ltiple "Sable" Sates, MSS ; Etats "stables" multiples) qui fait I'objet
de la question posée et que nous développeronsdonc

2. Les états "stables" multiples d'un écosysteme

Dans un habitat donné, la théorie écologique dassiélaborée a partir de modéles continen-
taux, stipule que la succession aboutit a un ét&syes climax prédictible (succession déter-
ministe). En d'autres termes, a chaque habita¢spond un climaxHg. 2).

En milieu marin, cette théorie ne se vérifie pagdors. On a découvert que cela pouvait éga-
lement étre le cas en milieu terrestre. La sucorgseut aboutir a plusieurs (généralement 2)
climax différents (succession non-déterminiskdy(2). Chacun de ces climax est "stable" en
ce sens que, en l'absence de perturbation, ilggeotaintenir indéfiniment. "Se maintenir in-
définiment" est un abus de langage dans la mesufi¢ kes perturbations constituent un phé-
nomene naturel, et leur occurrence est donc cestairii) le climat change rapidement, de



telle sorte que, dans un habitat, le climax a umerd donné n'est plus le climax lors d'un

épisode climatique ultérieur.
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C'est une perturbation (disturbance de type lll) @gt la cause premiere du basculement
éventuel d'un état "stable" vers l'autre état lstaf-ig. 2). Si la perturbation raméne le sys-
teme a un stade antérieur au point d'indétermindiod: D1 ou D2), deux cas sont possibles :
(i) la succession prend le méme itinéraire et l'omerg\au climax de départ(ij) la succes-
sion prend l'autre itinéraire et le systeme baseeits le climax alternatif.



La définition de "perturbation” que nous utilisapsest la suivante : "Dans un écosysteme
donné, une perturbation est le résultat d'une témiamprédictible et de courte durée d'un
parametre physico-chimique, éventuellement d'umrpatre biotique, d'une amplitude telle
gu'elle est supérieure a la résilience (disturbalecg/pe Ill) ou a l'inertie (type I1) d'une ou de

plusieurs espéeces-clés, ou d'une guilde, ou d'ompadiment fonctionnel". La résilience est
'amplitude maximale de la variation d'un paramégpi@ysico-chimique ou biologique) pour

laquelle il y a une réponse (modification mesurgbteis pour laquelle cette modification est
réversible (I'écosysteme n'est pas détruit). Lti@erst 'amplitude maximale de la variation
d'un parametre (physico-chimique ou biologique)rplaguelle il n'y a pas de réponse de
I'écosysteme.

La force des "attracteurs” a et b peut étre sinaili&iig. 2) ou différente Fig. 3), de telle sorte
gue l'un des états alternatifs peut étre plus &gtjgue l'autre. Deux processus peuvent y con-
tribuer. (i) Au stade d'indétermination (ici D2), les interan8 biotiques qui sont a l'origine
de l'indétermination des systemes MSS sont plugi&ment dans la configuration qui en-
traine le systeme vers un état "stable" (ici DA#& ygers l'autre(ii) La résilience de l'un des
états "stables" (ici E4a) est beaucoup plus fane aglle de I'autre, de telle sorte qu'il est plus
rarement affecté par des perturbations ; il enli@gue E4a est plus fréquent que EEBlg(

3).
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3. Un exemple d'états "stables" multiples

L'exemple qui est décrit ci-dessousig 4) est celui grace auquel le processus des états
"stables” multiples a été découvert. Il est déddatfacon extrémement simplifiée (et donc
inexacte dans le détail) afin de permettre d'enprendre le mécanisme.

Dans la forét daminaria, espece trés palatable, les oursins consommebatagsaria. Mais

les effectifs des oursins sont controlés par dabex et homards prédateurs d'oursins. Les
crabes et homards échappent en partie a leurstpoésiddes téléostéens) grace a la frondai-
son ded.aminaria. En lI'absence de perturbation, ce systéme peuagdenir, théoriquement
de facon indéfinieKig. 4).

La surpéche des homards et des crabes a eu pa@gummce la prolifération des oursins, qui
ont détruit la couverture deaminaria. Des Corallinacées (Rhodobiontes) encroltantes se
sont installées. Celles-ci ne peuvent se dévelogpen I'absence de strate élevée qui inter-
cepterait la lumiere. Le broutage des oursins diitée développement d'une strate dressée
(dont lesLaminaria) ; seule existe une strate gazonnante. Crabesnadras, en I'absence de
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protection, ne peuvent se maintenir. Par aillelas Corallinacées envoient des signaux chi-
miques qui attirent les larves d'oursins et repenistes larves de compétiteurs encrodtants
(éponges, Bryozoaires, par exemple). En I'abseageedurbation, ce systéme peut se main-
tenir, théoriquement de facon indéfinkgd. 4).

Téléostéen prédateur
de crabes et de
homards .
Fig. 4. Les deux

états "stables" d'un
systeme MSS : la fo-
rét aLaminaria et le

barren ground a Co-
rallinacées et our-
sins, dans ['Atlan-

i'“i iﬁii imi im tiqgue Nord canadien.

Crabe Cancer Qursin Stron- Homard Hommarus Corallinacées (Rhodobiontes) encroiitantes
irroratus gylocentrotus americanus
Etat a : forét a Laminaria longicruris Etat b : barren ground a Corallinacées et oursins

C'est une mortalité massive des oursins, d'origaeérienne, qui a permis auaminaria de

se réinstaller, et de refaire basculer le syst@in sir, les deux perturbations mentionnées
(surpéche des crustaceés et maladie des oursinspm@ue des exemples qui ont été effecti-
vement observés ; d'autres types de perturbatioraseat pu également faire basculer le sys-
teme (ou le laisser revenir a son état "stabledrair).

4. Mécanismes, dans le fonctionnement des écosystsimpouvant explique I'existence
d'états "stables" multiples

Les états "stables" multiples sont liés aux intéoas biotiques au niveau des réseaux tro-
phiques et a un controtep-down (= de haut en bas, désp predators aux producteurs pri-
maires) important ou prépondérant par rapport auirgle bottom-up (= de bas en haut, des
producteurs primaires vers les niveaux trophiqugeseurs). Effectivement, on ne connait
pas de systemes MSS dans les écosystémes foréstiestres des régions tempeérées, a con-
tréle bottom-up fortement prédominant.

Parmi les mécanismes qui peuvent expliquer I'exigtel'un systéme MSS, nous en dévelop-
perons deux (i) le renversement de rble entre prédateur et ppoeeldtor-prey role reversal)
et (ii) le depensatory effect.

On parle de renversement de rble entre prédatquoit lorsque les adultes d'une espéce A
peuvent étre prédateurs des adultes de B et quadides de B peuvent étre prédateurs des
adultes de A. En fonction des effectifs respecéfsontrole B ou B contrdle A. C'est le cas
par exemple de la langousiasus et du buccirBurnupena dans |'étage infralittoral d'iles si-
tuées au large de I'Afrique du Sud.



Le depensatory effect correspond au fait qu'une proie peut contrélefjdeses de son préda-
teur. Ce phénomeéne s'observe en particulier cleléostéens et concerne le milieu aqua-
tique : en milieu terrestre, les antilopes ne comeent pas les lionceaux. Il est di au fait que
la prédation s'organise d'abord par taille, le gus mangeant le plus petit, quelle que soit
I'espece a laquelle il appartiefiid. 5). Si une perturbation réduit fortement I'abondadae
top predator (espéce 3 de Igig. 5), par exemple la surpéche ou une maladie, sa frese
pece 2) devient abondante et contrdle durablemespidce 3, par la prédation de ses juve-
niles.
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Fig. 5. La prédation en fonction de la taille
chez les téléostéens. L'espéce 2, proie de 3,
peut consommer 1 et les jeunes de 3, en plus
de ses propres jeunes (cannibalisme). L'es-
péce 1, proie de 2, peut consommer les oeufs
de 2 (en plus de ses propres oeufs).
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5. Conclusions

Les états "stables” multiples (MSS) concernentddesclimacique des successions. lls ont été
découverts en milieu marin benthique mais peuvebssrver dans d'autres habitats. Par rap-
port aux successions classiques en milieu conaheitlimax unique, basées principalement
sur la compétition entre producteurs primaires dies écosysystémes principalembot:
tom-up, les systemes MSS reposent sur des interactiophitues tres complexes, dans des
écosystemes plus ou moitgp-down. Par ailleurs, ce sont des perturbations qui adkuri-
gine du basculement (on non) d'un état "stable$ uarautre.

Il est a noter que les successions, telles qu'sties décrites Fig. 2 et 3, correspondent a une
simplification extréme de la réalité écologique. éifet, elles ne prennent pas en compte une
dimension majeure de I'environnement, la variahilityclique ou non, du climat. Cette varia-
bilité modifie les regles du jeu tout au long d'wsuEcession. Il en résulte que la notion de
“climax" devrait étre remplacée par celle "d'étatteptiel, a un moment donné”, vers lequel se
dirige la succession.



