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I. — RAPPEL DE GENERALITES

Sous-jacent a ’ensemble de la théorie écologique, le terme
« niche » est probablement 'un des vocables les plus souvent uti-
lisés dans notre discipline. Employé trop souvent a tort et a tra-
vers dans les multiples sens que lui confére la densité de son
contenu, il apparait a beaucoup comme ambigu et vague en dépit
des efforts maintes fois déployés pour préciser ses contours, no-
tamment depuis une dizaine d’années au cours desquelles de
grands efforts ont été faits pour formuler une théorie cohérente
de la niche.
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Mythe ou reéalité, la niche est pour l'instant les deux a la fois ;
mythe parce qu’elle représente un monde abstrait dont ’extraor-
dinaire complexité défiera toujours I’analyse et la mesure, réalité
parce que sa valeur heuristique d’une grande puissance jette une
lueur sur les voies d’accés par lesquelles le biologiste peut appré-
hender, dans une perspective globale, ou, quand, comment et
pourquoi I’étre vivant exerce sa fonction dans 1’écosystéme et
trouve sa place dans la communauté.

Nous n’avons nullement la prétention de « tout dire » ici
sur la niche (voir les études de Levins 1968, MacArthur 1968,
Vandermeer 1972 et une bréve mais claire historique du concept
dans Whittaker et al. 1973), encore moins de proposer une démar-
che et un mode de raisonnement qui permettent, une fois pour
toutes, de définir et mesurer la niche. Tout au plus souhaitons-
nous, par I’approche réaliste de quelques exemples concrets, éclai-
rer un peu le sujet et préciser certaines méthodes qui demeurent
fidéles a la pensée de ces pionniers que furent Grinnell, Gause,
Elton puis leurs continuateurs : Hutchinson, Odum, Margalef,
Levins, Whittaker, MacArthur et bien d’autres. Comme le rappelle
Vandermeer (1972), les développements chiffrés sur la niche et
les modéles que l'on batit actuellement ne sont en fait que la
traduction, en langage mathématique moderne, de la pensée des
premiers naturalistes, la théorie actuelle de la niche n’étant que
la formalisation de la démarche intuitive employée autrefois. Il
est trés symptomatique qu’aucune des définitions plus ou moins
formelles qui ont été données au mot niche depuis 60 ans n’ait
recu un assentiment général : cela donne une idée de la difficulté
du sujet. C’est qu’il est utopique de vouloir assigner au mot une
définition simple qui contienne toute sa signification et qui rallie
tous les suffrages. MacArthur (1968) faisait remarquer que les
milieux, et plus particulierement les milieux terrestres, ont une
structure géométrique tellement complexe, qu’il n’est pas étonnant
qu’un terme tel que « niche » soit ambigu ou inapproprié. Cer-
tains, tels Dice (1952) ou Weatherley (1963) par exemple, ont
proposé de ne 'appliquer que dans un sens précis mais restrictif :
subdivision de I’habitat, position trophique de I’animal dans I’éco-
systéme, tout comme Clarke (1954) proposait de faire la distinc-
tion entre « niche spatiale » et « niche fonctionnelle ». Mais c’est
pulvériser l’insécable et dépouiller le mot de ce qui fait son
essence et sa richesse.

Car le concept de niche, pressenti par Darwin et Wallace,
ébauché par Johnson dés 1910 (Gaffney 1975), formulé par Grin-
nel (1917, 1924) puis développé et popularisé par Elton (1927),
procede d’attributs qui sont propres a l'organisme (genetiques et
épigénétiques) et d’autres qui lui sont extérieurs mais qui influent
sur les premiers : environnement physico-chimique et interactions
communautaires (compétition, prédation, parasitisme, mutua-
lisme).
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C’est a Hutchinson (1958) enfin que revient le mériie d’avoir
relancé la discussion en formalisant avec rigueur les contours
du concept, le transformant en outil de travail opérationnel dont
se sont emparés, pour le perfectionner et le modéliser, toute une
pléiade de biologistes (Slobodkin 1962, MacArthur & Levins 1964,
MacArthur 1967, 1968, Levins 1968, Colwell 1969, Roughgarden

1972, 1974, Schoener 1974, etc.). L’innovation essentielle d’Hut-
chinson fut :

1) d’introduire de facon formelle la notion de multidimen-
sionnalité, ce qui permet de définir des « axes » supposés indépen-
dants que I'on peut isoler pour les besoins de I’analyse (la niche
est un hypervolume a n dimensions) ;

2) de distinguer la niche fondamentale (ou potentielle) de la
niche réalisée.

Cette distinction, trés importante par tout ce qu’elle implique
sur les mécanismes de coexistence des espeéces et, partant, sur les
phénomeénes de compétiton, suggére que la niche fondamentale
n’est pas pleinement utilisée en un point donné de I’espace et du
temps. Elle introduit aussi implicitement la notion de régulation
des niches dans un milieu caractérisé par une constellation de
contraintes d’ordre environnemental (variabilité et prévisibilité
écologique) et biotique.

Ce qui fait la difficulté du sujet, c’est que la niche peut étre
comprise dans trois hyperespaces qu’il est difficile de dissocier :

1) Le niveau intra-communautaire ou « microcosmique » ;
c’est la conception eltonienne et gausienne de la niche, et c’est a
ce niveau qu'Hutchinson batit son modéle multidimensionnel en
établissant comme postulat que la communauté et le biotope qui
la supporte sont des entités finies et stables.

2) Le niveau inter-communautaire ou « macrocosmique » ;
la niche est alors cong¢ue dans ses relations avec les différentes
valeurs que peuvent prendre les m variables des habitats, étant
entendu que ’hypervolume a ses caractéres propres pour chaque
valeur des m variables.

3) Le niveau diachronique qui inclut la variable temps (éco-
logique et évolutif).

Whittaker et al. (1973) ont proposé de sanctionner les diffé-
rences de perception micro- versus macroscosmique en réservant
le mot niche au niveau intra-communautaire et le mot écotope au
double espace : n variables de la communauté plus m variables
des habitats, ce complexe de n 4+ m variables représentant la

totalité des circonstances auxquelles une espéce est adaptée (Whit-
taker 1969).

Certains auteurs, découragés d’avance par toutes ces diffi-
cultés d’ordre conceptuel et par le nombre de phénomenes biolo-
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giques a appréhender, ont proposé d’abandonner purement et sim-
plement la notion de niche, mais ce serait tout aussi dommage
que d’abandonner la notion d’espéce sous prétexte que l’espece
est, elle aussi, une réalité insaisissable. De toute facon, il n’est que
de consulter la littérature récente pour étre convaincu que la
notion de niche n’a pas perdu de sa vitalité. Mais un concept est
une théorie et une théorie n’a pas besoin, en elle-méme, d’étre
confirmée ou infirmée pour étre féconde. Elle aura rempli son
role si elle permet de soulever des problémes et de proposer des
thémes de réflexion permettant concrétement, notamment par la
démarche comparative, de répondre a toute une série de questions,
par exemple :

— Comment et pourquoi les espéces se partagent-elles I'es-
pace écologique ?

— Quels sont les facteurs du milieu qui déterminent le niveau
de spécialisation d’une espece ?

— Quelles sont les limites de ressemblance que plusieurs
especes affines et sympatriques peuvent présenter ?

— Quels sont les facteurs déterminant la diversité spécifique
des communautés ?

— Par quels mécanismes les espéces ont-elles une influence
sur les niches d’autres especes ?

On le voit, les problémes de concurrence interspécifique sont
placés d’emblée au centre du débat et certains théoriciens de la
niche comme Levins (1968) et MacArthur (1968) vont méme jus-
qu'a affirmer, parfois avec un enthousiasme excessif, que la
compétition est le moteur de l’agencement spatio-temporel des
espéces d’'une communauté, la niche ne pouvant étre appréhendée
que par I’étude de la compétition et par elle seule.

La théorie de la niche peut étre abordée sous deux angles
différents, soit de facon empirique en demandant a la nature de
répondre a des questions précises que le biologiste lui pose quand
il cherche, par la mesure sur le terrain, a tester des hypothéses
contenues dans la théorie, soit de facon théorique en proposant,
au moyen de modeéles stratégiques, une représentation abstraite
(mathématique) d’un monde réel plausible (voir l’article de F.
Vuilleumier). Bien que les deux démarches devraient étre complé-
mentaires par un mouvement d’aller et retour, il faut malheu-
reusement reconnaitre qu’il n’existe guére actuellement de dia-
logue entre empiristes et théoriciens.

Nous n’aborderons ici que I'aspect empirique de la question,
en nous situant successivement a deux niveaux : celui de la défi-
nition et de la mesure de quelques dimensions de la niche d’es-
péces appartenant a une méme guilde puis celui, trés différent
dans son approche et beaucoup plus synthétique et trés fécond
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en biogéographie dynamique, du nombre, de la distribution, du
renouvellement et de la régulation des niches dans un « univers
écologique » diversifié.

1. — LA NICHE ECOLOGIQUE DANS LA COMMUNAUTE

1. BIOTOPE, HABITAT, NICHE

Pour éviter des difficultés d’ordre sémantique, définissons
au préalable ces trois concepts qui sont I’objet de confusion car
employés dans des sens différents. Le biotope est « une certaine
étendue topographique homogéne dans ses conditions physiques
et ses caracteres biotiques » (traduction libre d’aprés Kendeigh
1961). La définition n’est bien entendu valable qu’a I’échelle du
phénomeéne étudié, par exemple les oiseaux forestiers, les pois-
sons d’une riviére ou la microfaune d’un sol. Le biotope est donc
une entité observable et 'on peut, pour un groupe taxinomique
donné, en faire une typologie a priori. Quant a I’habitat, il se
définit, par rapport a espéce, comme I'’ensemble des éléments du
biotope qui lui sont nécessaires pour la satisfaction de ses besoins
et, par extension, comme l’ensemble des biotopes ou I’espéce se
trouve. L’habitat est donc a ’espéce ce que le biotope est au
peuplement. La niche, attribut de la population, sera le point de
rencontre entre les aptitudes de l'individu telles qu’elles sont
déterminées par son phénotype et les différents caractéres de
Ihabitat. Ferry (in litt.) a trés bien exprimé cette réalité en suggé-
rant 'image suivante : le dyptique habitat-niche est un peu comme
la combinaison d’une serrure et de sa clé. La serrure, c’est I’habi-
tat qui comprend une série de facteurs biotiques et abiotiques sur
lesquels la population n’a pas de prise et qu’elle doit accepter tels
qu’ils se présentent ; la niche, c’est-a-dire les potentialités de la
population, c’est la clé qui sera plus ou moins bien adaptée a
ouvrir la serrure. Tout comme certaines serrures trés simples
s’ouvrent avec n’importe quelle clé, certaines populations dont
le généme est trés flexible, s’accommodent d’habitats trés variés :
ce sont des généralistes. A l'inverse, de méme que des serrures
de haute sécurité ne s’ouvrent qu’avec une clé trés sophistiquée
adaptée a elles seules, certaines populations sont étroitemen?y
adaptées a un seul habitat : ce sont les hyperspécialistes comme
il en existe tant dans les foréts tropicales humides.

2. L’HYPERVOLUME D’HUTCHINSON

Soit un biotope donné a un instant { du temps. Nous appelle-
rons conventionnellement espace écologique la totalité des res-
sources (identifiables ou non) susceptibles d’étre utilisées par I’en-
semble des especes de la communauté. Parmi ces N ressources
(= variables) une espéce A peut en utiliser un nombre n, a I'inté-
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rieur de limites o’ - 2” pour la variable x, y’ - y” pour la variable
Yy, 2 - z” pour la variable z, etc. (Fig. 1). L’ensemble de ces seg-
ments de variables sont nécessaires et suffisants pour que l’es-
péce A puisse se perpétuer dans le biotope. Bien entendu, la valeur
adaptative (darwinian fitness) n’est pas uniforme le long des seg-
ments &’ - 2”7, y’ - y”, Z - 2’ ; admettons par commodité et en pre-
miére approximation qu’elle a la forme d’une courbe de Gauss.
Pour les besoins de la représentation, imaginons que les variables
puissent étre représentées dans 1’espace comme un ensemble de
n, coordonnées partant d’'un méme point d’origine, et que leurs
parties utiles puissent étre circonscrites par une sphére passant
par les limites inférieures (2, y’, z’) et supérieures (x”, y”’, z”

aptitude optimale

Figure 1. — Modéle illustrant la position d'un hypervolume-niche dans un

espace hypothétique a trois dimensions (x, y, z) et projection de la spheére
sur les trois plans définis par ces dimensions, cf. texte.
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des segments de variables. L’enveloppe ainsi définie est la niche
fondamentale d’Hutchinson (1958) de l’espéce A qui ne serait
pleinement réalisée que si les conditions du milieu étaient opti-
males, ce qui n’arrive évidemment jamais. Cette niche définit
trés exactement les propriétés écologiques de l’espéece. Une es-
péce B utiliserait une autre série ny de variables parmi le stock
disponible N, et certaines de ces variables pourraient éventuelle-
ment étre partagées avec l’espéce A. Mais cette niche fondamen-
tale n’est qu'une abstraction car la niche réalisée, nécessairement
contenue a lintérieur des limites de la niche fondamentale, en
différe, d’abord sous I’effet des contraintes physiques et biotiques
spécifiques a chaque milieu, ensuite parce que la niche fonda-
mentale est ’expression des possibilités adaptatives du génome
total de I’espéce et non pas de la fraction de ce génome qui est
réellement représentée par chaque population particuliére.

Comme le font remarquer Hutchinson (1958) puis Pianka
(1974), une telle formulation de la niche suppose que toutes les
variables du milieu puissent étre ordonnées linéairement et
qu’elles soient indépendantes, ce qui constitue une restriction tres
séveére au modeéle. Par ailleurs, pour compléter la définition de la
niche, il faudrait tenir compte, a chaque point des segments de
variables, de certains parameétres démographiques fondamentaux
(fécondité, densité, etc.) qui illustreraient 1’efficacité de la niche
mais qui ajouteraient encore de nouvelles dimensions 4 un édifice
déja complexe. En partant du principe selon lequel la niche est
une mesure de la valeur adaptative d’'un phénotype le long de
gradients, Levins (1968 : 10 et suiv.) a introduit la notion de fitness
set en établissant les courbes de valeurs adaptatives présentées par
une gamme de phénotypes pour différents états de variables éco-
logiques. Les modéles qu’il a établi ont une valeur prédictive sur
les stratégies réalisées en fonction du « grain » et de la prévisi-
bilité écologique des milieux, donc sur le nombre et le volume des
niches (généralistes de type fine-grained dont les génotypes ont
une valeur adaptative moyenne le long d’un gradient de ressources
s’opposant aux spécialistes de type coarse-grained dont les géno-
types ont une valeur adaptative optimale pour certains types de
ressources). Ces modéles ont permis a Cody (1966), MacArthur &
Pianka (1966) et Wilson (1968) entre autres, de proposer des stra-
tégies adaptatives sapphquant respectivement a la grandeur de
la ponte chez les oiseaux, aux stratégies de chasse chez les préda-
teurs et au polymorphisme de caste chez les Fourmis.

3. LES PARAMETRES DE LA NICHE

Pour revenir au concret, abordons maintenant un exemple
simple, celui de la mesure d’une dimension parmi les n que
comprend I’hypervolume-niche, par exemple la consommation de
graines par différentes espéces de Fringilles (Newton 1967, 1975).
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La figure 2 illustre comment quatre espéces supposées sympatri-
ques se partagent la nourriture, rangée en cinq classes de taille des
graines qui, toutes ensemble, représentent, selon nos conventions
de langage, I’ « espace alimentaire » de ces quatre Fringilles. Cet
espace est partagé entre les espéces en proportions variables, cha-
cune exploitant une gamme plus ou moins vaste de graines ; de
plus, certaines classes de graines peuvent étre exploitées simulta-
nément par plusieurs especes, d’ou les notions que nous allons
développer de largeur de niche et de chevauchement de niche,
lequel n’implique d’ailleurs pas nécessairement l’existence d’une

100 Sizerin ‘

50 g =122
wsz 1,76
V /l | % A
2 1007 Linotte ‘
g 2,41
T 50 9 =2
S ﬂsz 2,90
;-_» Y /A EZ% A rrm
c
3 1007 verdier
E /
50 - g =333
wsz 3,27
[ 1 V71 Ezza P
100 Gros-bec ‘
50 = 4,66
% wsz 2,02
T T T f T
A B C D E
Taille des graines
Figure 2. — Amplitude écologique, barycentre g et largeur de niche W; présentés

par quatre Fringilles (Sizerin Carduelis flammea, Linotte C. cannabina, Verdier

C. chloris et Gros-bec Coccothraustes coccothraustes) pour la dimension alimentaire

de leur niche. En ordonnée, pourcentage du régime ; en abscisse, taille des graines

rangées en cing classes de taille croissante ; les fléches indiquent la position
du barycentre (d’aprés Newton, 1967, 1975).

compétition interspécifique. En effet, I’existence d’une compétition
ne pourrait étre prouvée que si I’on pouvait comparer les chevau-
chements de niche potentiels aux chevauchements réalisés (Colwell
& Futuyma 1971). Dans la pratique, I’exploration des modalités
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d’exploitation d’une dimension-niche par une espéce consiste a
mesurer, par une série de relevés, une fréquence, une densité ou
toute expression quantitative, d’'un objet (individu, comportement,
nombre de captures, réaction a un stimulus, etc.) le long de cette
dimension conventionnellement découpée en classes. On obtient
ainsi des profils écologiques qui peuvent étre de forme trés variable
et qui contiennent une information qu’il convient de résumer par
des parameétres simples. Sans entrer dans le détail de I’analyse des
profils écologiques et des différentes méthodes d’ordination, ce
qui nous entrainerait beaucoup trop loin (cf. par exemple Godron
1971 et Daget 1976), citons quatre parameétres qui se sont avérés
trés utiles pour établir le diagnostic des niches.

L’amplitude écologique

Elle exprime simplement I’extension du segment utilisé de la
dimension, c’est-a-dire la distance entre ses bornes, généralement
exprimée en nombre de classes.

Le barycentre du profil (Daget 1976)

C’est le centre de gravité de la répartition de I’objet mesuré,
symbolisé par la lettre g.

g=1p: + 2p. + ..np, / Zp
oll pi, p2y pn sont les quantités de I’'objet représentées dans les
classes 1, 2 ... n de la variable. Ce paramétre, qui n’est utilisable
que pour les dimensions scalaires (différents gradients), situe tres
exactement le preferendum écologique d’une espéce vis-a-vis d’une
ressource et permet de réaliser des ordinations d’especes (cf. fig. 2).

La largeur de la niche

Mais ’amplitude écologique et le barycentre ne suffisent pas
pour caractériser un profil, car ces parameétres ne renseignent en
rien sur le mode de répartition de l’objet dans les différentes
classes, c’est-a-dire sur la quantité d’information apportée par le
profil. C’est ici qu’intervient la notion de largeur de niche. Simpson
(1949), Horn (1966), Colwell (1969) et Pielou (1969, 1972) ont déve-
loppé plusieurs formules pour mesurer la largeur de la niche.
Contentons-nous de signaler I'une des plus employées actuelle-
ment :

W = eH’ ou I’ est 1a fonction de Shannon, - =p; log, p;, o p;
est la proportion de la ressource représentée dans la classe 7 de
la dimension étudiée et e la base des logarithmes naturels.

La nature mathématique de cette fonction est telle que la
valeur obtenue W est bornée par 1 quand toutes les ressources
utilisées sont concentrées dans une seule classe de la variable
(i = 1) et le nombre total de classes dans le cas ol les ressources
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utilisées sont équidistribuées dans toutes les classes (Ws; = 5 si
on a défini 5 classes comme c’est le cas de notre exemple, W,, =
10 si on en a défini 10, etc.). lans ’exemple de la figure 2, W; =
1,76 pour le Sizerin Carduelis flammea, 2,41 pour la Linotte Car-
duelis cannabina, 3,27 pour le Verdier Carduelis chloris et 2,02
pour le Gros-bec Coccothraustes coccothraustes.

La largeur de la niche, qui correspond aux notions de spécia-
liste (niche étroite) et de généraliste (niche large), est un para-
metre trés important car il conditionne pour une bonne part les
possibilités de coexistence d’espéces affines, compte tenu des ca-
ractéres éco-climatiques des biotopes et de leur isolement spatial.
MacArthur & Levins (1967) ont montré que le nombre d’espéces
qui peuvent coexister sur une dimension-niche est égal a la lon-
gueur de cette dimension divisée par la largeur moyenne de la
niche des espéces. Leur modeéle montre que le niveau d’assem-
blage des espéces (diversité intra-biotope H’o) augmente quand
le nombre de dimensions-niche augmente et/ou quand la largeur
moyenne de la niche des espéces diminue. Il montre aussi que les
niches sont en moyenne plus larges (possibilités de coexistence
réduites) dans les milieux imprévisibles et peu productifs (toun-
dra, déserts) que dans les milieux prévisibles et productifs (foréts
équatoriales humides). Ces points peuvent étre testés par 1’étude
des niches le long des successions écologiques (Blondel 1976 et
sous presse). Ce paramétre permet aussi de vérifier ’hypothese
de compression des niches dans les communautés tropicales treés
riches, ou au contraire d’élargissement des niches dans les com-
munautés appauvries, par exemple sous l’effet de P’insularité.
Nous I'avons fait de facon indirecte en mesurant I’'amplitude
d’habitat de différentes espéces le long de deux gradients homo-
logues de biotopes en Provence et en Corse. En effet, si une popu-
lation est capable d’exploiter davantage d’habitats qu’une autre,
c’est que sa clé », c’est-a-dire sa niche, est plus souple que celle
de Pautre (Tableau I).

TaBLEAU 1

Largeur de la niche W, de cinq espéces d’oiseaux le long
de gradients de biotopes homologues en Provence et en Corse.

Espéces Provence Corse
Anthus campestris .......................... 2,77 3,28
Lullula arborea ..................ccciuiuio.. 1,49 3,52
Turdus merula .................c.cciuuuonn. 3,57 6,09
Erithacus rubecula .......................... 2,79 4,88
Parus caeruleus ................ ... 1,00 2,92




Chevauchement de niche

Contrairement aux trois précédents, ce parameétre ne concerne
pas la caractérisation d’une dimension-niche. Il ne s’applique
évidemment qu’aux rapports qui s’établissent entre deux ou plu-
sieurs especes dans I’exploitation d’'une méme ressource. La pro-
babilité que, dans une communauté donnée, toutes les niches
soient entiérement distinctes est nulle et ne correspond pas au
modele d’Hutchinson. I1 y a chevauchement dés qu’une méme
ressource est simultanément utilisée par deux espeéces. Chaque
hypervolume englobe donc une partie d’autre (s) hypervolume (s).
Rappelons que chevauchement de niche ne signifie pas forcément
compétition mais seulement « probabilité de rencontre » (cf. Col-
well & Futuyma 1971) : si la ressource est abondante, c’est-a-dire
si ses limites de tolérance ne sont pas les premiéres a étre atteintes
par les especes en présence, 'offre excédant la demande, il n’y a
pas de compétition, méme si le chevauchement est trés éleve.
C’est fréquemment le cas pour de nombreuses variables d’habitat,
sites de nidification, nourriture en cas de surabondance. Par
contre, il y a compétition dés que la demande excéde l'offre et
beaucoup de travaux ont été consacrés ces derniéres années pour
mesurer le taux maximum de chevauchement de niche compatible
avec la coexistence (Levins 1968, Vandermeer 1972, Maynard Smith
1974). La niche virtuelle qu’une population réaliserait en I’absence
de compétiteurs ne pourrait étre mesurée qu’en éliminant les
concurrents supposés ou en profitant de situations ou les res-
sources sont surabondantes (mais comment savoir si foutes les
dimensions-niche sont surabondantes ?). L’existence d’une compé-
tition pourrait étre démontrée et son intensité mesurée si on
observait une différence dans les largeurs et chevauchements de
niche aprés éviction des compétiteurs supposés. Bien entendu,
les parameétres de largeur et de chevauchement de niche sont trés
étroitement liés puisque les probabilités de chevauchement sont
d’autant plus grandes que les niches sont plus larges et que les
dimensions de cette derniére sont moins nombreuses : la trés forte
spécialisation (niches étroites) des espéces forestieres sous les
climats équatoriaux humides hautement prévisibles réduit les ris-
ques de chevauchement et permet une forte accumulation des
niches dans le biotope.

Plusieurs indices de chevauchement de niche ont été propo-
sés ; citons :

— lmdlce de Cody (1974) : o = p1s / (P11 + DP12) (P22 + P12) 0

oll : py estla proportlon de la ressource exploitée simulta-

nément par les especes 1 et 2,

p:: est la proportion de la resssource exploitée unique-
ment par l’espece 1,

pse est la proportion de la ressource exploitée unique-
ment par l’espéce 2.
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— lindice de MacArthur & Levins (1967) :

n

2 pi - P
W, = Qg;j :—1%

Tp . Xp

i ij i ik
ou p;; et py sont les proportions de la ressource i utilisées par
les especes j et k.
— Ulindice de Morisita (in Horn 1966) :
n
2 il
Bl
(A + iy) XY
ou : x; et y; sont les quantités de la ressource i exploitées
respectivement par les espéces x et y,
X et Y sont les quantités totales de ressources exploitées
par les espéces x et y,
A, et A, sont les indices de diversité de Simpson.
Les coefficients de chevauchement de niche obtenus sur notre
exemple par ces trois indices figurent sur le Tableau II.

TaBLEAU 11

Matrices de chevauchement de niche pour la dimension alimentaire
de quatre Fringilles (indices calculés a partir
des données de la fig. 2).

Indice de Cody : C. flammea C. cannabina C. chloris
C. cannabina .................... 0,99

C. chloris ...................... 0,85 0,99

C. coccothraustes ................ 0,04 0,60 0,96
Indice de MacArthur & Levins : C. flammea C. cannabina C. chloris
C. cannabina .................... 0,29

C. chloris ...................... 0,19 0,39

C. coccothraustes ................ 0,04 0,07 0,17
Indice de Morisita : C. flammea C. cannabina C. chloris
C. cannabina .................... 0,35

C. chloris ...................... 0,16 0,51

C. coccothraustes ................ 0,00 0,04 0,39

On remarquera que ces coefficients donnent des résultats
assez différents ; cela tient 4 ce qu’ils sont calculés, soit sur des
quantités absolues (indice de Morisita), soit sur des pourcentages
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simultanément ou séparément utilisés, mais toutes classes confon-
dues (indice de Cody), d’out les valeurs bien plus élevées de ce
dernier par rapport aux deux autres. Mais ce qui importe, c’est
que les différents indices varient dans le méme sens, ce qui est
le cas, a quelques nuances pres.

On trouvera dans certains articles de ce fascicule, notamment
celui de Cl. Henry, d’autres exemples détaillés sur la mesure de
dimensions-niche et sur les différences entre niches d’espeéces
affines sympatriques.

Bien que les différentes expressions de la niche que nous
venons d’étudier soient partielles et grossiéres — mais il ne peut
en étre autrement — elles conférent a la notion de niche une
portée pratique directement utilisable par le biologiste et permet
de faire des prédictions et hypotheéses illustrées par le modéle de
la Fig. 3 :

— Plus les niches sont étroites, plus elles pourront étre nom-
breuses sur une méme dimension qui pourra accueillir
davantage de spécialistes (N° 3 sur la fig. 3) que de géné-
ralistes (N° 4) ;

dimension IL

dimension 1

Figure 3. — Représentation des niches hypothétiques de cinq espéces et de
leur degré de chevauchement pour deux dimensions supposées indépendantes.
On remarquera que <des espéces dont le degré de chevauchement est élevé
sur une dimension peuvent étre totalement isolées par une deuxiéme
(d’aprés Pianka, 1974).
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— les possibilités de coexistence augmentent quand le nom-
bre de dimensions-niche augmente. Cela nous rappelle le
modéle lognormal de Preston (1962) qui prévoit que le
nombre d’espéces dans un biotope est fonction du nombre
de variables indépendantes. On voit aussi sur cette figure
que les possibilités de coexistence sont d’autant plus éle-
vées que les niches en présence comprennent davantage
de dimensions car un grand nombre de dimensions aug-
mente les chances que I'une d’elles isole ’ensemble des
autres. C’est ainsi que les espéces 1 et 2, largement che-
vauchantes sur la dimension I sont isolées par la dimen-
sion II. Quant a Pespéce 3, qui est un spécialiste a niche
étroite, sa niche est entiérement incluse dans celle de
I’espéce 4 sur la dimensicn I et chevauche celle des espéces
1 et 2 sur la dimension II ; il n’empéche que, dans ’espace
créé par ces deux dimensions, elle est totalement isolée
des trois autres espeéces.

Ce modeéle simple permet de saisir tout a la fois la puissance
heuristique du concept de niche et sa difficulté : pour juger de
Pimportance des chevauchements de niche en tant que facteur
limitant les possibilités de coexistence de 2 ou plusieurs espeéces,
il faudrait connaitre la position de la niche sur ’ensemble de ses
dimensions ; seuls les modéles mathématiques parviennent a de
telles performances !

II1. — LES NICHES ECOLOGIQUES DANS L’ESPACE

Nous avons jusqu’ici exploré les caractéres de cette entité
fonctionnelle qu’est une niche parmi toutes celles qui constituent
la communauté. Mais une autre approche, trés en vogue actuelle-
ment, peut consister a établir un inventaire des niches rassemblées
dans un biotope ou a suivre le devenir de ces niches quand le
biotope se transforme peu a peu. Alors que la premiére approche
est analytique ou « réductionniste », la seconde est synthétique
et se situe a un autre niveau de la prospection scientifique ; elle
permet en particulier d’aborder le probleme de la variation des
niches et de leur régulation dans une mosaique de biotopes, par
exemple quand ces derniers passent graduellement de I'un a I’au-
tre le long d’une succession écologique. Bicn entendu, cette concep-
tion de la niche intégre la notion hutchinsonienne sans qu’il soit
nécessaire de ’expliciter. I1 ne nous semble pas que, dans ce cas,
ce soit un abus de langage de parler d’ « étude de la niche » car
la problématique proposée est incluse dans la théorie de la niche,
méme si elle n’en concerne qu’une fraction. Il existe actuellement
tout un courant de pensée qui s’intéresse moins aux problémes
d’exclusion et de compétition entre espéces qu’aux modalités de
coexistence, dans les conditions naturelles, d’assortiments d’es-
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péces appréhendés par le biais de leurs variations dans le temps
et dans I’espace.

Dans un biotope donné, l'inventaire du nombre de niches
réalisées peut simplement consister a dresser la liste des espéces
en se fondant sur I’axiome de Grinnell de la stricte spécifité de
la niche. Il va de soi que la prise en considération du nombre
d’individus ressortissant a chaque espéce rendra mieux compte
du volume occupé par chaque niche dans I'espace écologique, ce
volume étant d’autant plus important que I’espéce est plus abon-
dante. De nombreux indices, dits de diversité, par exemple I'indice
probabiliste de Simpson (H = Zp?2) ou lindice informatique de
Shannon (H’ = — 3p; log p;) rendent compte des modalités de ce
partage car ils expriment la diversité des fonctions, donc des
niches réalisées dans le biotope. Appelons H’ » cette diversité
¢ intra-biotope ». Si maintenant nous ordonnons une série de
biotopes le long d’un gradient (humidité, altitude, stades d’une
succession écologique), nous pouvons, par cette métrique synthé-
tique qu’est la diversité alpha, évaluer la variation du nombre de
niches au fur et 4 mesure qu’on progresse le long du gradient.
Lorsqu’on passe d’un biotope au suivant, les différences d’habitat
rencontrées par les espéces se traduisent par un nouveau mode de
différenciation des niches et les différences entre les niveaux d’as-
semblage des deux peuplements, H’ a, €t H' ¢, peuvent se mesurer

par un indice de similitude H’Bz H, ,—05H , +H ).

A TPéchelle des peuplements étudiés, cet indice de simili-
tude de type béta est 1a meilleure mesure du degré de finesse dont
un ensemble d’espéces fait preuve pour choisir son biotope ; ce
point est fondamental pour la compréhension des mécanismes de
coexistence dans les systemes plurispécifiques complexes.

Nous pouvons enfin faire un inventaire du nombre total de
niches réalisées d’une extrémité a ’autre du gradient. L’opération
consiste a cumuler progressivement les nouvelles niches que 'on
rencontre au fur et a mesure que la variation du biotope introduit
de nouvelles conditions d’habitat. On obtient alors un nouveau
type de diversité, la diversité gamma H’ y. A 1’échelle d’une région
ou d’un gradient quelconque, la courbe de diversité gamma plafon-
nera quand toutes les niches auront été inventoriées. Cette diver-
sité peut alors étre considérée comme le stock de niches disponibles
dans lequel chaque peuplement « puisera » les espéces nécessaires
a son élaboration. Illustrons cela par un exemple concret, celui de
la variation de ces trois diversités le long d’un gradient de struc-
ture de la végétation en Provence (Fig. 4). Les biotopes ont été
ordonnés de 1 & 7 dans le sens d’'une complexité de structure crois-
sante, le premier étant une pelouse (plaine de la Crau) et le dernier
une vieille futaie de Chénes verts. Il serait trop long de discuter
cet exemple en détail (cf. Blondel 1976 et sous presse) et ce serait
hors sujet. Contentons-nous de souligner les points suivants :
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Figure 4. — Variation des diversités informatiques alpha, béta et gamma
des peuplements d’oiseaux le long d’un gradient de structure de la végétation
en Provence. La courbe des diversités alpha rend compte de la variation du
nombre de niches réalisées dans chaque peuplement; celle de lindice de
similitude béta illustre le taux de renouvellement inter-biotope des peuplements,
et la courbe des diversités gamma représente I’accumulation des niches au fur
et 4 mesure qu’on ajoute de nouveaux biotopes a 1’ « univers écologique » ;
VR = vitesse de renouvellement des peuplements (Blondel, sous presse).

— Taugmentation trés réguliére des diversités gamma au fur
et a mesure qu'on aggrandit I’ « univers » inventorié, c’est-
a-dire qu’on rencontre de nouvelles conditions d’habitat qui
permettent la réalisation de nouvelles niches. Le dernier
point de la courbe des H’y correspond a peu prés au
stock de niches dont dispose 'univers écologique pour éla-
borer chacun de ses peuplements ; la pente encore légére-
ment positive de la courbe indique toutefois que, dans cet
exemple précis, 'inventaire des niches n’a pas été exhaus-
tif ;

— la tendance a l'augmentation des valeurs prises par la
diversité alpha le long du gradient : la diversité des niches
est fonction du degré de complexité de structure de la
végétation et le biotope 7 absorbe a lui seul une trés grande
partie du stock total de niches.



— la courbe des indices de similitude H’ 8> qui varie en rai-

son inverse de celle des diversités gamma, rend compte du
taux de renouvellement des niches lorsqu’on passe d’un
biotope au suivant, c’est-a-dire de leur redistribution en
fonction des différences de structure des biotopes. Treés
importante dans les premiers stades, 'ampleur de cette
redistribution s’atténue progressivement au fur et a me-
sure qu’'on progresse le long du gradient. Autrement dit,
il y a une décélération des processus successionnels que
I'on peut mesurer par un paramétre de vitesse de renou-
vellement des peuplements si ’on connait I’intervalle de
temps I séparant deux stades successifs (VR = 100 H’B /1,

Blondel 1976). Simplifiés (faible H’ ) et labiles (forte
H’B ) dans les premiers stades, les assemblages de niches

deviennent complexes (forte H o) et durables (faible
H’B) dans les derniers par ralentissement progressif des

processus d’extinction-recolonisation.

Tout un courant de recherches s’appuie actuellement sur un
outil méthodologique de ce genre pour explorer les conditions de
coexistence d’assortiments d’espéces en fonction de variables éco-
logiques majeures telles que la prévisibilité écoclimatique des mi-
lieux. Il faut reconnaitre qu’il n’y a pas d’autre moyen pour étudier
les systémes écologiques complexes qui ne sont jamais réductibles
aux systémes expérimentaux de laboratoire.

I1V. — REGULATION DES NICHES

Combien de niches existe-t-il dans tel milieu ? Pourquoi y a-t-il
plus de niches dans une forét que dans une pelouse ? Pourquoi, a
une échelle régionale, y a-t-il davantage de niches dans les milieux
tempérés que dans la toundra et bien davantage encore dans les
milieux tropicaux humides ? Autant de questions que 1’on entend
souvent ainsi que leur corollaire : existe-t-il des « niches vacantes »
qui pourraient étre occupées si un candidat se présentait ? La
réponse a de telles questions a été I'objet de nombreuses contro-
verses ; elle n’est pas simple car le probléme de la régulation des
niches est indissociable de la notion désormais capitale de « stra-
tégie adaptative » qui doit étre envisagée dans une perspective
évolutive dont nous parlerons brievement dans le paragraphe sui-
vant.

Contentons-nous ici d’observer que s’il existait des niches va-
cantes, ’espace écologique ne serait pas pleinement utilisé ; il
s’agit 1a d’un faux probléme car il signifierait I’existence de dis-
continuités entre des hypervolumes indéformables, ce qui est
contraire a4 la notion de réseau de relations et de coadaptations
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entre populations (Whittaker ef al. 1973). Pour un peuplement
donné, ou « nomocénose » de Daget et al. (1972), une méme
quantité initiale d’énergie (ou de ressources) peut étre utilisée
par un nombre variable d’espéces, ce nombre étant fonction du
degré de spécialisation de chacune, Aucune niche n’ « attendait »
le Cerf en Nouvelle-Zélande ; quand cette espéce (et bien d’autres)
y fut introduite, elle se fraya une place dans les communautés en
utilisant des ressources qui, jusque-la, I’étaient par d’autres espéces
(saprophytes a défaut d’animaux). Il ne fit que modifier la struc-
ture des communautés en redistributant le nombre et la forme
des hypervolumes-niche déja en place. L.a prolifération de la
Mouette rieuse Larus ridibundus en Camargue (Isenmann 1977)
est un exemple typique d’une espéce qui a accru sa niche, non pas
en s’emparant de celle d’autres espéces, mais griace a ’accroisse-
ment de cette partie de I’espace écologique qu’elle était prédis-
posée a exploiter : les ordures ménageéres.

Trois exemples nous permettront de tester cette hypothése
d’une saturation de I’espace écologique :

1) Pour des nomocénoses aussi typées que celles des oiseaux,
la réponse des peuplements a une méme variable des habitats est
remarquablement identique, quels que soient les milieux et la
composition taxinomique des faunes concernées. Ainsi, la varia-
tion de la diversité intra-biotope (H’ o) des peuplements d’oiseaux
en fonction de la structure des habitats est du méme ordre de
grandeur en Australie et en Amérique du Nord (Recher 1969,
1971), ce qui suggere que les modalités du partage de l’espace
écologique par les especes sont moins liées aux potentialités d’ap-
provisionnement en espéces des peuplements (les diversités régio-
nales de type gamma sont trés différentes d’une région a l'autre),
quaux variables écologiques régissant le nombre de niches habili-
tées a coexister (limites a la ressemblance d’espéces sympatriques,
compétition). Dans le méme ordre d’idées, Blondel (sous presse)
montre que I'augmentation du nombre de niches (exprimée par
la diversité gamma) le long de gradients de structure des habitats
est similaire dans quatre régions a climat méditerranéen d’Eu-
rope, d’Afrique australe, d’Amérique du Nord et d’Amérique du
Sud (Fig. 5). Ces convergences écologiques a I’échelle du peuple-
ment sont peut-étre la meilleure démonstration actuellement dis-
ponible pour réfuter la thése des « niches vacantes ».

Bien d’autres exemples pourraient étre cités, notamment les
convergences de configuration écomorphologique et de structure
des peuplements chez des groupes taxinomiques différents : oi-
seaux (Cody 1973, Karr & James 1975), mammiféres (Bourliére
1973, Brown 1975), parallélisme dans les modalités de subdivision
des habitats par les peuplements d’oiseaux (Harrison 1962) etc.

2) Une preuve de I’'adéquation des hypervolumes-niche a l’es-
pace écologique nous est fournie par la comparaison de faunes
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Figure 5. — Convergence dans I’évolution des diversités gamma le long de
gradients de biotopes méditerranéens situés dans quatre continents différents ;
H = indice de complexité de structure de la végétation

(d’aprés Blondel, sous presse).

continentales et insulaires situées dans des biotopes homologues.
En comparant I’avifaune de deux vieilles foréts de Chénes verts,
I'une en Provence et ’autre en Corse, Blondel (sous presse) a
observé que malgré une réduction sensible du nombre d’espéces
en Corse (18 contre 23 sur le continent), la diversité de type alpha
(expression du nombre de niches réalisées), la densité et la bio-
masse sont du méme ordre de grandeur dans les deux situations :
les portions de ’espace écologique « laissées libres » par les
espéces exclues de la communauté insulaire ont été comblées par
les espéces présentes qui ont dilaté leur propre niche. Cet élar-
gissement des niches sous I’effet d’'une moindre pression interspé-
cifique et d’un accroissement des pressions intraspécifiques est
un caractére d’insularité régulier qui fut démontré par de nom-
breux auteurs (Lack 1969, 1976, Crowell 1962, MacArthur et al.
1972, Brown 1975, Ferry et al. 1976, Blondel sous presse). MacArthur
a montré que la meilleure expression de la sélection des habitats
était I’indice de similitude H’f qui rend compte du degré de ségré-
gation des niches. Calculé a 1’échelle inter-peuplements d’une
série de biotopes appartenant a un méme univers écologique, le
niveau de ségrégation des niches devrait étre plus faible en Corse
que sur le continent. C’est effectivement le cas, la moyenne des
indices béta étant, pour un univers de 7 biotopes, de 0,18 en Corse
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contre 0,46 sur le continent (P < 0,001), tandis que la largeur
moyenne des niches réalisées par l’ensemble des peuplements
est de 3,24 en Corse contre 1,92 seulement sur le continent
(P < 0,001).

3) Les expériences de défaunation des communautés insu-
laires réalisées par Simberloff & Wilson (1969, 1970) apportent
également la preuve que l’organisation des communautés (compo-
sition, structure, hiérarchie des niches) se fait selon des normes
rigoureuses qui laissent peu de place a l'improvisation, ce qui
suggere trés fortement une pleine saturation de I’espace écolo-
gique : aprés avoir exterminé par fumigation tous les arthropodes
de quelques tout petits ilots au large des cotes de Floride, Simber-
loff & Wilson ont observé que le nombre total d’espéces qui reco-
lonisérent ces ilots reprit au bout de deux ans sa valeur initiale
bien que les nouvelles espéces aient été, dans bien des cas, diffé-
rentes des anciennes. De plus, ’analyse des relations trophiques
des nouvelles communautés a révélé qu’en dépit d’une composi-
tion taxinomique différente, la nouvelle structure trophique était
voisine de celle qui existait avant ’expérience de défaunation. La
preuve fut ainsi apportée que, dans un biotope donné, le nombre
et I'organisation des niches sont réglés de telle sorte que I’espace
écologique soit saturé.

Tous ces faits tendent a prouver que I’organisation des com-
munautés — nombre et hiérarchie des niches — obéit a des lois
trés générales ; mais ils ne nous disent rien des mécanismes de
régulation proprement dits, c’est-a-dire des facteurs qui déter-
minent le nombre de niches habilitées a coexister et qui les ajus-
tent les unes aux autres. Ces questions fondamentales relévent du
domaine de la biologie et de la génétique évolutives. Elles posent
d’une facon tres générale le probléeme de I’adaptation concue, non
pas seulement comme une adéquation actuelle plus ou moins réus-
sie de lorganisme a son milieu, mais comme le résultat d’un
processus évolutif qui modifie la valeur adaptative (darwinian
fitness) de la population. Elles nécessitent donc la prise en consi-
dération du temps. Cet aspect de la question est beaucoup trop
vaste pour que nous puissions faire mieux que ’effleurer dans le
dessein de proposer quelques thémes de réflexion.

V. — LA NICHE DANS LE TEMPS

Une distinction fondamentale est a faire entre la variabilité
spatio-temporelle des niches a I’échelle « écologique » de la jour-
née, de la saison ou de ’année (rythmes circadiens et nychtémé-
raux, micromigrations verticales, macromigrations saisonniéres,
etc.) et la variabilité évolutive des niches qui est la conséquence
d’une réponse génétique de la population aux sollicitations du
milieu.
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Congue dans un seul hyperespace, celui de ses dimensions a
un instant ¢ du temps et en un point donné de I’espace, la niche
d’Hutchinson évolue dans un deuxiéme hyperespace quand on
adjoint les m variables d’habitat, et dans un troisi¢éme quand on
ajoute la dimension temporelle. Il est facile d’imaginer, a défaut
de pouvoir les mesurer, les modifications phénologiques de la
niche. C’est un probléme de gymnastique intellectuelle qui peut
faire le régal des modélisateurs, mais c’est une toute autre affaire
d’aborder le probléme du temps sous ’angle évolutif. Comment
les niches se faconnent-elles et se modifient dans les milieux
changeants ? Quelles sont les limites de ressemblance que des
especes affines et sympatriques peuvent présenter dans un peu-
plement donné ? Ces limites varient-elles avec la stabilité éco-
climatique des milieux ? Autant de questions clairement posées
par MacArthur & Levins (1967) et Levins (1968). A y regarder de
pres, elles impliquent que la compétition actuelle ou passée est
le principal moteur de l'organisation spatio-temporelle des com-
munautés car elle a suscité ’acquisition de différents mécanismes
destinés a assurer l'isolement écologique des espéces : exclusion
spatiale, compression des niches (MacArthur & Wilson 1967), dé-
rive de niche, convergences ou divergences de caractéres, etc. Ce
role fondamental de la compétition explique I'intérét — parfois
trop exclusif — que les modélisateurs lui portent (MacArthur
1968, Levins 1968, Vandermeer 1972, May 1973, Roughgarden 1972,
1974). 11 ne peut étre question ici d’entrer dans cet immense
domaine de recherche ; aussi nous limiterons-nous a quelques
remarques d’ordre trés général.

En partant du postulat selon lequel chaque organisme dispose
d’une quantité limitée de temps, de matiére et d’énergie pour se
perpétuer, c’est-a-dire couvrir ses dépenses de maintenance, de
reproduction et de défense (contre prédateurs, parasites et compé-
titeurs), il est clair que l’allocation de ces ressources en différents
budgets nécessite, pour employer un mot finaliste, des « choix »
dont la compreéhension est capitale pour savoir comment 1’orga-
nisme se conforme au mieux a son milieu. Tout le probléme est
de savoir pourquoi et comment telle population fait tel « choix »
plutét que tel autre. On sait bien par exemple que les stratéges r
investissent plus d’énergie dans la reproduction que les stratéges
K et qu’un oiseau ne pourra pas éviter avec le méme succés les
prédateurs si sa nourriture est rare ou abondante. Un surplus de
temps et d’énergie nécessaire a l’obtention d’une nourriture rare
se paye nécessairement par une plus grande vulnérabilité aux
prédateurs. I1 y a donc compromis entre des options conflictuelles
et c’est la qu’interviennent les « choix » (entendez : pressions de
sélection qui optimisent l’aptitude darwinienne pour I’allocation
de I’énergie dans telle ou telle activité).

D’ou l'intérét considérable de la notion de stratégie adaptative
qui est précisément le résultat de cette dialectique environnement-
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génome ; elle détermine les modalités de la distribution de I’éner-
gie dans l’exploitation des différentes dimensions de la niche.
Dans chaque situation particuliére, la réalisation d’une stratégie
est étroitement fonction des particularités écologiques des milieux
(productivité, prévisibilité, contraste climatique) et des propriétés
génétiques et écomorphologiques des espéces. On a beaucoup écrit
sur ce théme au cours des derniéres années, notamment sur les
stratégies démographiques (cf. MacArthur & Wilson 1967, Pianka
1970, 1972, 1974, Blondel 1975). Il y a pres d’un demi-siécle, dans
son fameux théoréme sur la sélection naturelle, Fisher (1930) a
souligné de facon prophétique qu’il ne suffisait pas de savoir par
quel mécanisme physiologique se faisait la répartition de 1’énergie
entre organes reproducteurs et le reste de I'organisme (facteurs
immeédiats), mais qu’il fallait aussi considérer les circonstances de
la biologie des espéces et de leur environnement pour interpréter
les quantités d’énergie allouées pour la reproduction (facteurs
ultimes). Le long du continuum r - K, les stratégies réalisées sont
le résultat d’'un compromis entre 1’espérance de reproduction fu-
ture et le risque d’un décés prématuré. Micux vaut-il « lancer sur
le marché » beaucoup de descendants dont quelques-uns seule-
ment seront aptes a se reproduire ou économiser ses forces en
produisant moins de jeunes mieux adaptés au milieu ? A coup
stir — et les modéles de dynamique des populations le montrent
— il y a corrélation entre I’énergie investie pour produire un
jeune et I’aptitude de ce dernier a survivre et se reproduire a son
tour. Tout le probléme se rameéne a une question de probabilité de
survie : un organisme ayant une forte espérance de vie, donc une
bonne probabilité de reproduction future, n’aura pas intérét a
« mettre tous ses ceufs dans le méme panier » en risquant sa
contribution future par une reproduction prématurée et aléatoire.

La niche écologique optimale peut ainsi étre considérée
comme le meilleur compromis entre énergie investie pour la sur-
vie de l'organisme et U'énergie investie pour son propre remplace-
ment.

Mais les stratégies démographiques nc sont évidemment que
la partie d’un tout, puisqu’elles sont intimement associées a d’au-
tres stratégies adaptatives. Parmi celles-ci, il faut rappeler I'im-
portance des stratégies alimentaires a propos desquelles Schoener
(1969, 1971, 1974) et Pianka (1974) nous ont beaucoup appris ; des
stratégies reproductrices (Weir & Rowlands 1973, Emlen & Oring
1977) et des stratégies sociales (Wilson 1975). Toutes ces méthodes
d’optimisation de I'utilisation des ressources du milien et du
groupe social ont un point commun : le role fondamental que
jouent les comportements pour réduire le cotlit de « maintenance »,
donc pour économiser I’énergie au profit d’un investissement
maximal dans la reproduction et les soins de la progéniture. Le
comportement est, en effet, le mécanisme anti-gaspillage par excel-
lence chez les animaux activement mobiles, celui qui minimise
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les dépenses superflues, en orientant la recherche de la nourriture,
en ritualisant le choix du conjoint, en réduisant la compétition
intraspécifique par des « codes de bonne conduite », comme le
comportement territorial et enfin, en facilitant la survie de I'indi-
vidu et de sa descendance par toutes sortes de moyens (Bourliére
1977 et sous presse). La socio-écologie moderne commence main-
tenant & quantifier ces avantages par la méthode de la « cost-
benefit analysis » (cf. par exemple Gill & Wolf 1975, Pulliam 1976,
Clutton-Brock & Harvey 1976, 1977) qui permet d’établir le bilan
énergétique de chaque grand type de comportement dans les condi-
tions de vie habituelles de I'espéce. Une approche de ce genre
devrait permettre d’aborder de facon objective le probléme des
relations interspécifiques des membres d’une méme biocénose.
On a probablement considéré trop exclusivement jusqu’ici que la
compétition pour les ressources disponibles était le facteur prin-
cipal de la structuration des communautés. Les avantages du mu-
tualisme, des coadaptations et, peut-étre méme, de la coopération
ont été probablement sous-estimés (Gilkert & Raven 1975). On ne
peut que reporter le lecteur a la trés belle synthése de Wilson
(1975) sur I’évolution des systemes sociaux et leur signification
adaptative ainsi que sur les travaux de Crook (1967, 1970) et de ses
continuateurs (Clutton-Brock et Harvey, 1976, 1977) sur 'influence
du milieu, notamment la distribution spatio-temporelle des res-
sources, sur les structures sociales.

Bien entendu, la réalisation de telle ou telle stratégie de
survie est incompréhensible si clle n’est pas replacée dans le
contexte du milieu dans son ensemble. Au-dela des problémes de
compétition — que les modélisateurs modernes mettent au centre
du débat sur la niche — le faconnement des niches, c’est-a-dire
la réalisation de stratégies complémentaires, est dictée par la
structure spatio-temporelle de I’environnement que 1’on peut com-
modément résumer par le tryptique « productivité-variabilité-
prévisibilité ». Prenons l’exemple de la forte accélération des
diversités régionales des avifaunes, c’est-a-dire du nombre de
niches, sous les tropiques humides. Klopfer (1969) a avancé plu-
sieurs arguments montrant que cette accélération ne peut étre
expliquée par la seule complexité de structure des biotopes, non
plus que par la prétendue clémence écoclimatique des régions tro-
picales pendant le quaternaire. Elle doit étre recherchée dans les
conditions écoclimatiques actuelles : les grandes foréts tropicales
et équatoriales humides (tout comme le milieu océanique) sont des
milieux stables et hautement prévisibles dans lesquels chaque res-
source est quasi permanente en quantité et en qualité. En vertu
du principe selon lequel chaque espéce tend a adopter la technique
la plus efficace et la moins cotliteuse pour extraire du milieu
I’énergie dont elle a besoin, elle aura tendance a se cantonner sur
une petite partie seulement de chaque dimension-niche, d’otl une
spécialisation et une stéréotypie comportementale (Klopfer 1969)
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souvent extrémes qui laissent le champ libre a d’autres espéces
par contraction des niches. Dans les milieux hautement prévisi-
bles, il y a sélection pour des niches étroites mais efficaces avec
sélection rigoureuse des habitats. La prévisibilité écologique ainsi
que la finesse et le grand nombre de coadaptations (Gilbert & Ra-
ven 1975) sont probablement la principale raison de la multipli-
cité des niches en milieu tropical ; il n’est pas nécessaire d’invo-
quer systématiquement la compétition pour I'expliquer. Par ail-
leurs, cette hyperspécialisation doit augmenter le niveau maximal
de ressemblance que peuvent tolérer deux espéces sympatriques
car une communauté de spécialistes, chacun étant trés efficace
dans son domaine, doit présenter moins de risques de compétition
qu'une communauté de généralistes dont les niches se chevau-
chent largement. L’envers de la médaille, c’est qu'un exces de
spécialisation et de stéréotypie accroit la vulnérabilité des espéces
a d’éventuels changements du milieu. Les exemples ne manquent
pas d’especes trés spécialisées et étroitement coadaptées qui se
font éliminer par des modifications du milieu ou par Parrivée de
nouveaux compétiteurs, notamment dans les iles (cf. par exemple
Willis 1973, Rosenzweig 1975).

Inversement, il est plus difficile de s’adapter a un milieu im-
prévisible et/ou contrasté (périodicité saisonniére) car la partie
utilisable de chaque variable du milieu change dans le temps et
dans l’espace. Dans ces conditions, I'organisme est obligé d’étre
opportuniste et de changer de ressource pour s’accommoder de
conditions capricieuses et incertaines. Dans de tels milieux, il y a
sélection pour I’élargissement des niches, chaque espéce devant
avoir plusieurs cordes a son arc. Les modéles de MacArthur &
Levins (1967) prévoient en effet que la largeur de la niche aug-
mente quand I’environnement est imprévisible, d’oll un relache-
ment du niveau d’assemblage des especes (faible H’ ) et, qu’au
contraire, elle diminue quand I’environnement est prévisible et
productif, d’oil un resserrement de ce niveau d’assemblage.

En définitive, a I’échelle évolutive, la régulation des niches
est fonction de trois séries de données :

— des données d’ordre historique qui fixent le stock initial
d’espéces disponibles a une échelle régionale (diversité
gamma) ;

— de données physiques, essentiellement climatiques, qui deé-
terminent le niveau de prévisibilité des écosystémes et ’am-
plitude des contrastes écoclimatiques (le long de gradients
latitudinaux par exemple). Ces données fixent en quelque
sorte les marges de manceuvre dont dispose chaque espéce
pour réaliser la stratégie adaptative la mieux appropriée
a son cas particulier ;

— de données génétiques qui conditionnent Paptitude des
especes a réaliser, et éventuellement modifier, ces stratégies
dans chaque situation particuliére.
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CONCLUSION

Que conclure de tout cela ? Il n’est que de parcourir la litté-
rature pour s’apercevoir que le mot « niche » est utilisé a tous les
niveaux de I’édifice biologique, du gene aux systemes sociaux plu-
rispécifiques les plus sophistiqués. Ce constat n’est pas une critique,
mais la reconnaissance qu’il peut étre appliqué, sans abus de lan-
gage, chaque fois qu’il est question de discerner la fonction et le
devenir d’une « unité biologique élémentaire » dans un réseau de
relations ou systéme.

Habituellement réservée a 1’écologie traditionnelle, celle des
populations et des communautés, donc au niveau spécifique et
supra-spécifique, la théorie de la niche a pour objet de préciser, par
la méthode empirique ou par les techniques de modélisation, la
fonction et le devenir d’un organisme, d’une population ou d’une
communauté. Dans la plénitude de son sens, la niche intégre
nécessairement ’espace et le temps, ce qui fait qu’elle ne peut
étre « observée » mais seulement « postulée ». Cest dire qu’a
Papproche factuelle qui consiste, par l’observation, la mesure et
I’'expérimentation, a préciser la nature des fonctions et des rela-
tions, se surimpose nécessairement une analyse évolutive et télé-
onomique ayant pour but d’expliquer le comment et le pourquoi.

Il n’est pas besoin d’étre évolutioniste pour définir certaines
dimensions importantes de la niche de la Fauvette mélanocéphale
et de la Fauvette passerinette afin d’en mesurer les parameétres
qui permettront d’expliquer les mécanismes actuels d’isolement
des deux espéces. En ce sens, la niche est une réalité méme si,
dans sa totalité, I’hypervolume est irréductible a la mesure. Par
contre, on ne peut faire abstraction de la biologie évolutive pour
comprendre et expliquer, par exemple, les processus de conver-
gence qui aboutissent aux mémes scénarios de configuration éco-
morphologique des espéces et de distribution des niches dans
I’espace écologique par les communautés d’oiseaux de France
méditerranéenne, de Californie, du Chili et d’Afrique du Sud ou
par les lézards des déserts australiens, africains et nord-ameéri-
cains. Toute une école, extrémement active, s’attache, depuis une
dizaine d’années, a jeter les bases d’une théorie de I’évolution et
de la régulation des niches qui met en exergue le role fondamen-
tal des pressions de sélection parallele qui s’appliquent a des
groupes systématiques sans aucune parenté et conduisent a des
structures absolument semblables (voir par exemple le livre col-
lectif édité par Cody & Diamond 1975). Sans faire expressément
appel aux techniques de la génétique écologique — qui se situe
a4 un autre niveau d’expérimentation — ces travaux impliquent
nécessairement la prise en compte de I’évolution des systémes
géniques et de la diversification spatio-temporelle des génomes.
Williams (1972) a souligné que les processus de sélection et
d’adaptation s’exercent a trois niveaux complémentaires : le
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géndéme, c’est-a-dire le capital de génes et de combinaisons pos-
sibles au sein duquel les coefficients de sélection des alléles ne
sont pas des processus indépendants et discontinus, mais intégrés
a ’ensemble du complexe génétique. La sélection des alléles, qui
constitue I’élément le plus « intime » du processus évolutif, se
concrétise dans le phénotype, expression d’une combinaison par-
ticuliére et unique de génes a qui incombera la tache de traduire,
en termes d’aptitude darwinienne, le niveau d’adéquation du gé-
ndéme au milieu écologique. Du verdict de ce dernier, dépendront
les chances de perpétuation des génes : « The success of somatic
machinery and selected niches are tcols and tactics for the strategy
of genes... the phenomenon of fitness can he seen at all epigenetic
levels, from genic interactions to the ecological niche » (Williams
1972 : 70-71). L’information contenue dans le génome est donc le
résultat sans cesse remis en cause d’un dialogue entre le milieu
et les systéemes géniques. Le résultat de cette interaction est ’acqui-
sition des différentes stratégies que nous avons trés succinctement
évoquées. Fisher (1930) a admirablement cerné cette réalité quand
il compare la position d’'une niche réalisée B a son modéle idéal A.
La variation de la distance entre A et B, qui est une mesure de
conformité de B a son environnement, peut étre due a un glisse-
ment de A (modification de ’environnement) et/ou de B (mutation
par exemple). Fisher a montré que méme s’il existe une sélection
novatrice tendant a rapprocher B de A par processus anagéné-
tiques, elle n’a qu’une chance sur deux d’étre favorable a I’espece
et qu’en tout état de cause, il n’y a aucune chance pour que B se
confonde avec A. En d’autres termes, la niche qui refléte les pro-
priétés d’'un géndme particulier dans des situations particuliéres
d’habitat peut étre imaginée comme un mobile constamment en
quéte d’un état d’équilibre inaccessible. C’est peut-étre pourquoi
elle restera toujours un mythe.

SUMMARY

The niche concept in ecology can be approached either empi-
rically or theoretically. The emphasis is laid in this paper on
the empirical approach, and the authors make use of their per-
sonnal field experience to illustrate the points discussed.

The usefullness of the Hutchinsonian concept of a multi-
dimensonial niche is first emphasized, together with that of the
distinction between the fundamental and the realized niche.
Examples are given which will help to define and quantify a
niche dimension in field conditions. Taking the spectrum of
seed size eaten by four sympatric species of finches as an exam-
ple, a number of concepts are discussed, such as the ecological
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profile of a species, the barycenter of its niche, niche breadth
and niche overlap.

Niche packing and the number of niches in a given ecological
universe are then discussed, together with the concepts of alpha-,
beta- and gamma-diversity.

Niche regulation is also discussed at some length. The notion
of a “ vacant niche ” is shown to be a non-problem, and this is
illustrated by some examples. It is pointed out that the mecha-
nisms of niche regulation cannot be understood without reference
to the concept of adaptive strategy, whether it be at the individual
or demographic level. It is hard to understand how a species
has developped its ecological niche without considering the na-
ture of the selection pressures operating in more or less changing
environments.

To sum up, it is suggested that although it will always remain
difficult (if not impossible) to identify and quantify all the n-di-
mensions of the niche of a given species, the concept remains
most useful to stimulate working hypotheses, some of which at
least can be tested in field conditions.
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