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LES ASPECTS ECOLOGIQUES : L'ETAT DES LIEUX 

La dynamique 
de la forêt 
naturelle 

par Jacques BLONDEL * 

Le terme forêt évoque un espace 
couvert d ' arbres dont les canopées 
sont plus ou moins jointives, mais il 
est chargé d'autres sens, une ambian
ce, une impression de vastitude, une 
atmosphère tout à tour apaisante et 
violente, un lieu de récolte et d'usage, 
mais aussi le lieu de vie d 'espèces ani
males et végétales dont on n ' épuise 
jamais l ' interminable liste. La forêt est 
un kaléidoscope aux multiples visages 
dont on peut témoigner, en chasseur
cueilleur, forestier, économiste-ges
tionnaire, sociologue, poète, écologis
te-naturaliste, ou biologiste. Personne 
ne peut prétendre épuiser la gamme 
des ressources qu'elle recèle, des ser
vices qu'elle apporte, ni des émotions 
qu'elle suscite. Personne non plus ne 
peut prétendre connaître dans le détail 
la subtilité de son fonctionnement ni la 
totalité des interactions que les diffé
rents organismes qui la composent 
entretiennent entre eux. Dans un pays 
comme le nôtre où la plupart des pay
sages ont été créés à ses dépens puis
qu'elle devait couvrir plus de 80 % du 
territoire avant l 'avènement des grands 
défrichements qui commencèrent dès 
le Néolithique, les cultures, les tradi
tions et les mythes sont fortement 
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imprégnés de son image. Les forêts 
ont été les premiers temples de la divi
nité (Chateaubriand). La forêt est un 
édifice, une somme de théories, une 
"apocalypse" écrivait Victor Hugo 
dans Les Misérables, un lieu où l 'on 
apprend bien plus de choses que dans 
les livres remarquait Saint Bernard. 

Chacun ayant naturellement tendan
ce à observer, puis interpréter la réalité 
avec ses propres lunettes, essayons de 
prendre un peu de recul pour considé
rer la forêt comme un tout où chaque 
partenaire, végétal, animal, microbien 
participe à son fonctionnement et à sa 
dynamique. Pour comprendre le fonc
tionnement d'un tel système, il faut se 
référer à ce qu'il devait être avant que 
l 'homme transforme sa composition, 
sa structure et sa dynamique pour en 
extraire son bois. Pour ce faire, il faut 
se référer à de nombreuses sources 
provenant d 'horizons aussi divers que 
la paléobotanique, la paléontologie, 
l 'archéologie, l 'écologie, la biologie 
des populations et des communautés, 
la modélisation, sans oublier l 'obser
vation attentive des quelques lam
beaux de forêt à caractère primaire (il 
serait abusif de dire "vierges") qui 
subsistent ça et là  en Europe . Cet 
essai, qui ne concernera que quelques 
bribes de ce sujet monumental, n ' a  
nullement l 'intention de comparer ce 
qui est avec ce qui était, encore moins 

forêt melliterlHnéenne t. XVt n° 3, iuillet 1995 

de porter un quelconque jugement de 
valeur sur les conséquences de la ges
tion forestière sur la biodiversité car il 
s 'agit d 'un autre débat. Son objectif, 
strictement biologique, est de faire le 
point sur quelques aspects précis de la 
structure et de la dynamique de la  
forêt naturelle, à partir de  recherches 
très récentes menées en Europe et en 
Amérique du Nord. Bien sûr, on ne 
pourra s 'empêcher de faire des paral
lèles avec l 'état actuel de nos forêts, 
mais ce serait méconnaître à la fois la 
réalité historique et les exigences des 
sociétés modernes que de céder à 
l ' illusion de vouloir retrouver un quel
conque état du passé, pour la bonne 
raison qu'on ne dispose d'aucune réfé
rence solide, ni dans le temps ni dans 
l 'espace, pour se représenter ce que fut 
telle ou telle forêt en tel ou tel endroit. 
Les forêts les plus riches et les plus 
complexes d 'Europe sont celles qui 
appartiennent à la grande ceinture de 
forêts feuillues et mixtes qui parcourt 
les plaines de l ' Europe tempérée ,  
notamment sur  sol  profond et bien 
drainé, mais les même caractères fon
damentaux se retrouvent m u tatis 

mutandis, avec des cortèges différents 
d ' espèces ,  dans tous les systèmes 
forestiers de plaine et de montagne, de 
la ceinture boréale de conifères aux 
forêts méditerranéennes ,  et de 
l 'Europe occidentale à l 'Europe orien
tale. 
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La forêt a une 
structure 
complexe 

Le premier caractère qui distingue 
1 'habitat forestier de tout autre est son 
déploiement dans les trois dimensions 
de l 'espace qui se traduit par une stra
tification de zones de vie favorables à 

la multiplication de microhabitats , 
donc à la diversité biologique. Une 
bonne évocation de l 'architecture des 
forêts nature l l e s  e s t  donnée par 
l 'observation des quelques massifs à 

caractère primaire qui existent encore, 
par exemple celui de Bialowieza, aux 
confins de l a  Pologne et de l a  
Biélorussie, dont une bonne descrip
tion a été donnée par FALINSKI ( 1986). 
Cinq traits majeurs caractérisent cette 
forêt : 

1 . - la diversité des essences végé
tales (une trentaine d'espèces d 'arbres 
et une soixantaine d 'espèces de buis
sons), y compris celle de la strate her
bacée qui varie en composition et en 
structure selon l ' importance du cou
vert forestier mais n'est jamais absente 
et peut être exubérante ; 

2.- la complexité de la structure ver
ticale : la hauteur moyenne de la cano
pée est très élevée, de l 'ordre de 30 à 

40 m, percée de loin en loin par des 
arbres géants v ieux  de p lus ieurs 
siècles. Ces "émergents" sont ancrés 
au sol par des piliers en arc-boutants 
qui se prolongent insensiblement dans 
le système racinaire, comme dans les 
forêts tropicales dont les forêts tempé
rées ne sont, au plan des types mor
pho-structuraux, qu'un épiphénomène 
(HALLÉ, comm. pers.). Ses cinq à six 
étages bien individualisés de végéta
tion sont structurés par la démogra
phie. Si l 'on trace la courbe de la den
sité des arbres en fonction d ' inter
valles égaux de classes de diamètre de 
leurs troncs, le nombre de tiges ren
contrées dans chaque intervalle est une 
fraction constante de celui qu'on ren
contre dans l ' intervalle de taille sui
vant, ce qui se traduit par une diminu
tion exponentielle du nombre de tiges 
à mesure que la taille des arbres aug
mente (MEYER 1 952) .  Associée à la 
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Photo 1 : Les arbres creux sont nécessaires à de nombreuses espèces. Cette 
chouette hulotte niche tous les ans dans ce vieux Tilleul. 

diversité des essences, cette structura
tion démographique est le fondement 
de la diversité biologique du système 
dans son ensemble car toute sa dyna
mique en dépend. 

3 . - L ' importance considérable du 
bois mort sur pied et à terre qui, dans 
l a  forêt de B ialowieza,  s ' é lève à 
60 m3fha. Les grands troncs abattus 
totalisent une longueur de plus  de 
1 km/ha (FALINSKI 1 986). Le déracine
ment et la chute d'un grand arbre est 
un véritable micro-séisme qui ouvre 
un trou dans la forêt et  génère de 

Photo J .  Blondel. 

1 'hétérogénéité topographique. Le sys
tème racinaire, notamment celui des 
grands Epicéas, se relève à angle droit 
en une "galette" verticale pouvant 
atte indre 1 0  m de haut, véritable 
murail l e  de racines  enchevêtrées ,  
mélangées de terre. L 'arrachement de 
ce complexe lors de la chute de l 'arbre 
crée un mouvement de relief compor
tant côte à côte la butte de déracine
ment  (s i te  pr iv i légié  d ' hivernage 
d'insectes et de micromammifères) et 
une dépression pouvant se maintenir 
très longtemps en eau, créant ainsi 



autant de microbiotopes favorables à 
une flore palustre et ses faunes asso
ciées d ' invertébrés, de batraciens, et 
d'oiseaux (BLONDEL 1995). Cette hété
rogénéité topographique assure une 
variation à petite échelle des condi
tions d 'humidité du sol favorable à la 
diversité floristique. Quant au bois 
mort sur pied ou à terre, outre son rôle 
comme habitat, gîte hivernal et res
source alimentaire pour les commu
nautés d ' insectes xylophages et de 
champignons, il est truffé de cavités 
favorables à la faune, notamment à 
l 'avifaune cavicole. La vie d'un grand 
arbre et celle de ses faunes et flores 
associées passent par deux phases 
principales, une phase anabolique de 
croissance qui se caractérise par une 
série de "strates de vie" qui se succè
dent les unes les autres, puis une phase 
catabolique de sénescence et de recy
clage de la matière organique, après la 
mort de l 'arbre, comprenant également 
une succession de strates de vie, com
plètement différentes des premières, 
mais participant tout autant au fonc
tionnement et à la biodiversité de la 
forêt. Le fait de couper des arbres 
mûrs ampute le système de près de la 
moitié de sa dynamique naturelle. 

4.- Une hétérogénéité spatiale à plus 
grande échelle qui se traduit par une 
mosaïque de compartiments d 'âge et 
de structure très divers. A l 'échelle de 
quelques dizaines ou centaines d'hec
tares, des trouées et clairières alternent 
avec des massifs plus compacts. Les 
causes et les fonctions de cette hétéro
généité vont être examinées dans les 
paragraphes suivants ; elles sont capi
tales pour le fonctionnement du systè
me dans son ensemble et le maintien 
de sa diversité biologique. 

Tels sont les éléments de structure 
les plus caractéristiques de la forêt 
naturelle qui n'est ni un amoncelle
ment de broussailles impénétrables ni 
une belle structure "cathédrale". On 
est frappé par la diversité de tout ce 
qui la compose. Quand on exprime, à 
l 'aide d' indices mathématiques appro
pri é s ,  la  diversité biologique des 
espèces animales en fonction de quel
qu 'expression de la diversité de struc
ture du "décor" forestier, on trouve 
une relation hautement significative 
(RECHER 197 1 ,  BLONDEL et al. 1 973). 
Les oiseaux, groupe le mieux connu à 
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cet égard, se répartis sent dans cet 
espace en fonction de leurs adapta
tions aux grands types de ressources. 
On peut y reconnaître un certain 
nombre de "guildes", terme désignant 
des groupes d'espèces qui se partagent 
une même ressource importante du 
mil ieu,  par exemple la guilde des 

insectivores de la canopée (Pouillots), 
celle des insectivores des rameaux 
(Mésanges),  celle des insectivores des 
troncs et des écorces (Pics, Sittelles), 
celle des granivores (Fringilles), celle 
des prédateurs (rapaces diurnes et noc
turnes qui vivent aux dépens des pre
mières) etc. 

La dynamique forestière 
repose sur des perturbations 

Ni amas de broussailles, ni cathédra
le avons-nous dit, la forêt naturelle est 
un paysage bariolé composé de com
partiments, d 'âge, de structure et de 
composition fort variés même lorsque 
les conditions de sol et de climat sont 
homogènes.  Quel est le moteur de 
cette dynamique ? De nombre ux 
auteurs (Cf. par exemple SOUSA 1 984, 
PICKETT & WHITE 1 985) ont montré 
qu'une telle dynamique est provoquée 
par trois grandes catégories d' événe
ments qui opèrent de manière hiérar
chisée à différentes échelles de temps 
et d 'espace. La première catégorie 

comprend les chablis qui ouvrent des 
clairs dans la forêt et entretiennent une 
hétérogénéité topographique à petite 
échelle comme on vient de le voir. La 
deux ième catégorie englobe un 
ensemble complexe et très divers de 
perturbations d 'origine animale, par 
exemple les attaques d' insectes ou de 
champignons qui affaiblissent ou tuent 
les arbres, mais surtout l 'action de ces 
"ingénieurs" écologiques comme on 
les appelle parfois (JONES et al. 1994) 
que sont beaucoup d'animaux. Les tra
vaux de génie forestier réalisés par les 
Castors créent des habitats nouveaux 

Photo 2 : La forêt naturelle est toujours très hétérogène : bois mort sur pied 
ou à terre, vieux arbres, jeunes tiges. Elle n'est ni un amas de broussailles 
impénétrables ni une cathédrale dont les colonnes se répétent à l' infini. Cette 
diversité de structure garantit la biodiversité du système dans son ensemble 
(forêt à caractère primaire de Bialowieza). 

Photo J. Blondel. 
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colonisables par de nombreuses  
espèces de  plantes et  d'animaux ter
restre s et aquatiques .  Lorsqu ' une 
famille de Castors quitte son site pour 
aller s 'installer ailleurs, le plan d 'eau 
qu ' e l le avait  créé se v ide car les  
digues qui le retenaient ne sont plus 
entretenues. Une succession écolo

gique (ensemble des processus de 
renouvellement d 'espèces et d 'états 
successifs de l ' écosy stème entre 
l 'accident perturbateur et le stade final 
de cicatrisation totale de la forêt) se 
met en place avec tout un cortège 
d'animaux et de plantes qui disparaî
tront à leur tour pour aller s ' installer 
dans un autre site préparé par l'animal 
lorsque cet espace sera totalement 
cicatrisé, se "fondant" à nouveau dans 
la forêt profonde. En retournant le sol, 
les sangliers modifient la dynamique 
de la végétation, notamment celle des 
géophytes , favoris ant certaines 
espèces au détriment d'autres. I ls  peu
vent même orienter la structure fores
tière quand ils détruisent systémati
quement certaines plantules ,  par 
exemple cel les  des Chênes et des 
Charmes (FALINSKI 1 986).  Jadis,  la  
forêt était parcourue par des Ongulés 
sauvages, aujourd'hui éteints (Auroch, 
Tarpan, Bison) ou réduits à l 'état de 
petites populations marginales. Leur 
impact sur la dynamique forestière a 
longtemps été sous-estimé comme le 
suggèrent certains travaux de paléon
tologie et de palynologie, ainsi que des 
expériences en cours de pâturage 
extensif par des races rustiques de 
bovins,  de chevaux et de moutons 
( LECOMTE & LE NEVEU 1 9 89) .  En 
s 'opposant, par le broutage et le piéti
nement, à la progression dans les clai
rières et lisières d 'espèces préfores
tières comme les Saules, puis fores
tières (LECOMTE et al. 1981) ,  ces ani
maux contribuaient à entretenir l 'hété
rogénéité spatiale des grands systèmes 
forestiers naturels d 'Europe. Ils modi
fiaient la composition floristique de la 
végétation, favorisaient des plantes 
nitrophi les  et  modifiaient l e s  
séquences de végétation. I l  est pro
bable que ces deux milieux physiono
miquement très tranchés que sont la 
forêt dense et la prairie ouverte (ou les 
cultures) dans les paysages actuels 
d 'Europe occidentale, ont été consti
tués par 1 'homme en remplacement de 
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Photo 3 : Disque racinaire d'Epicéa relevé à angle droit. Ces structures sont 
sources de diversité topographique et biologique (forêt à caractère primaire 
de Bialowieza) 

milieux naturels composites où se 
retrouvaient, interpénétrés dans le 
temps et dans l 'espace, grâce à cette 
"dynamique des taches" (PICKETT & 
WHITE 1 98 5 ) ,  différents comparti
ments de végétation qui reliaient des 
écotones réticulés presqu ' à  l ' infini 
(LECOMTE, comm. pers.) .  Les écolo
gistes ont coutume de classer les orga
nismes en espèces "de lisière", de la 
"forêt profonde" ou de "prairie". Dans 
les conditions naturelles, les limites 
entre ces différents états sont floues et 
fluctuantes. Dans les quelques lam
beaux résiduels de forêt à caractère 
primaire qui  subsistent encore,  
l 'observateur est surpris d '  y trouver 
des espèces qui, en Europe occidenta
le, ne fréquentent que les lisières. Un 
écosystème forestier n'a pas de fron
tières fixes ; c 'est une mosaïque tour
nante faite d 'une série d'états qui se 
remplacent dans le temps et dans 
l 'espace jusqu'aux limites naturelles 
que sont les rivières, lacs et montages. 
Chacun de ces états est plus ou moins 
en déséquilibre, donc soumis à une 
dynamique de changement,  mais 
l 'ensemble est équilibré (BORMANN & 
LlKENS 1979). On retrouve là un vieux 
concept d'écologie qui fut développé 

Photo J. Blondel. 

il Y déjà longtemps par AUBRÉVILLE 

( 1 938),  WATT ( 1 947) et WHITTAKER 

( 1 953). 
La troisième catégorie de perturba

tions concerne les événements abio
tiques, le plus souvent d'origine clima
tique, tempêtes, ouragans, incendies, 
inondations etc. Dans les régions tem
pérées d'Europe, les perturbations les 
plus fréquentes sont les ouragans. Des 
vents de 1 00 km/h, vitesse qui com
mence à provoquer des dégâts, ont lieu 
au moins une fois tous les quinze ans 
comme l ' a  montré une étude statis
t ique portant sur  7 siècles en  
Allemagne (GUILLARD 1 983). Ils n'ont 
donc rien d'exceptionnel à l 'échelle du 
fonctionnement de la forêt européen
ne. Des tempêtes dites exceptionnelles 
ont lieu en moyenne tous les 30 ans 
(TOUZET 1 983). Dans une pessière du 
Jura suisse, une tornade a abattu en 40 
minutes, le 26 août 1 97 1 ,  140 000 m3 
de bois (GLAYRE & MAGNENAT 1984). 
Quant à la fameuse tempête du 6 au 8 
novembre 1 982, elle ravagea près de 
1 0  millions de m3 de bois en France, 
affectant 68 % des peuplements fores
tiers (TOUZET 1983). Comme les diffé
rentes essences n ' ont pas la  même 
résistance au vent, les conifères étant 



plus fragiles que les feuillus, les oura
gans modifient la composition de la 
forêt. Dans la grande ceinture boréale 
de conifères et, à un moindre degré, en 
région méditerranéenne, les perturba
tions naturelles de loin les plus impor
tantes sont les incendies qui peuvent 
parcourir des centaines, voire des mil
liers d 'hectares (la fréquence actuelle 
des incendies de la forêt méditerra
néenne n'a  rien de naturelle, plus de 
80 % des incendies étant allumés par 
l 'homme) .  Le record historique est 
détenu par un incendie qui détruisit 14  
millions d 'hectares au  cours de  l 'été 
1 9 1 5  en S i bérie (CHANDLER et al .  

1 983) .  Le gigantesque incendie qui 
ravagea le Parc national de 
Yellowstone, il y a quelques années, 
n'avait rien d'exceptionnel à l 'échelle 
de l 'histoire, les archives pédoanthra
cologiques (reconstitution de la fré
quence des incendies par l 'étude de la 
sédimentation des restes de bois calci
né) ayant révélé qu 'au cours des dix 
derniers millénaires, une centaines de 
"méga-incendies" eurent lieu, soit une 
périodicité d 'un grand incendie tous 
les cent ans (Brosset, comm. pers.). La 
plupart des discontinuités qu'on obser
ve dans la forêt naturelle sont les stig
mates de perturbations plus ou moins 
anciennes. L'instantané observé par le 
visiteur attentif d'une forêt naturelle se 
transforme en une cinétique complexe, 
un véritable kaléidoscope, s i ,  par 
l ' imagination, il accélère 1 000 fois le 
temps. 

Comme chaque région a son propre 
régime climatique et comme la sensi
bilité des forêts aux perturbations 
varie selon les régions et les essences 
dominantes, on peut définir un régime 

régional de perturbations spontanées 

(SOUSA 1984, PICKEIT & WHITE 1 985) 
qui est un attribut propre à chaque 
grand type de système forestier et défi
nit le maillage des mosaïques fores
tières. Ce maillage est d 'autant plus 
serré que les perturbations sont plus 
fréquentes et de moindre intensité. Les 
perturbations interviennent à toutes les 
échelles d 'espace et de temps, dans 
des  fourchettes de quelques m2 à 
quelques  km2 pour ce qui  est  de 
l ' espace ,  et de quelques années à 
quelques siècles pour ce qui est du 
temps, bref de l 'arbre renversé par un 
coup de vent au "méga-incendie" qui 
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ravage plusieurs milliers d 'hectares. 
Les écosystèmes forestiers sont hiérar
chiquement structurés par les échelles 

auxquelles opèrent les perturbations 
(DELCOURT et al. 1983, O'NEILL et al 

1 986, URBAN et al. 1 987). 

La dynamique de la forêt 
garantit sa biodiversité 

Les perturbations déclenchent donc 
des successions écologiques qui font 
de la forêt une mosaïque de taches 
d'habitat à des stades divers de déve
loppement. Comme chaque étape du 
processus successionnel est habitée 
par des espèces qui lui sont plus ou 
moins étroitement adaptées, la diversi
té biologique à l 'échelle d'un paysage 
forestier ne peut se maintenir que s 'il 
existe en permanence au sein de ce 
dernier un échanti l lon de tous les  
s tades successionnels .  Lorsque la  
dynamique successionnelle transforme 
l 'habitat d'une espèce, celle-ci ne peut 
survivre que si elle trouve dans le voi
sinage, c 'est-à-dire dans ses limites de 
dispersion, un habitat semblable qui 
n'existe que si une autre succession a 
été déclenchée un peu plus tard dans le 
paysage. Pour paraphraser le classique 
concept de "climax", qui est l 'état de 
la végétation en équilibre avec le sol et 
le climat (la forêt mûre), le concept de 
"métaclimax (au delà du climax) ajou
te une autre dimension,  ce l le  de 
l 'espace sur lequel se développent des 
successions asynchrones car déclen
chées par des perturbations à des 
époques différentes. Le métaclimax est 

l' ensemble des sous-systèmes succes

sionnels déphasés les uns par rapport 

aux a utres ,  mais tous également 

nécessaires au fonctionnement de la 

forêt à l' échelle du paysage (BLONDEL 
1 9 8 7 ,  1 99 5 )  car l ' ensemble de la  
mosaïque cont ient  davantage 
d'espèces que n'importe lequel de ses 
compartiments constitutifs. Les pertur
bations deviennent alors un mécanis
me essentiel au maintien de la diversi
té biologique ( S OUSA 1 984,  
HARTS HORN , 1 978). Elles sont impré
visibles dans le temps et dans l 'espace 
sur le court terme car personne ne sait 
au juste où et quand la foudre viendra 
allumer un incendie, mais leur récur-

rence les rend prévisibles sur le long 
terme de sorte qu 'elles ont été inté
grées dans les processus de spéciation 
(macro-évolution) et dans l 'évolution 
des traits d 'histoire de vie des espèces 
et des populations (micro-évolution). 

L ' imprév is ib i l i té du court terme 
garantit le fonctionnement écologique 
"au jour le jour" de la forêt naturelle 
mais la pré v i s ibi l ité à long terme 
conditionne son évolution, c 'est-à-dire 
la biodiversité totale léguée par l 'his
toire. Lorsque par suite d'un démem
brement trop important, les massifs 
forestiers deviennent plus petits que ce 
qui est nécessaire pour que le régime 
de perturbation s 'applique normale
ment, on assiste à des extinctions 
d ' e spèces .  C ' est  le  cas de l ' île de 
Barro Colorado. Cet espace qui fut 
insularisé en 1 9 1 7  à la suite de la créa
tion d'un grand lac pour alimenter les 
écluses du canal de Panama est tout 
simplement trop exigu pour que le 
régime de perturbation qui caractérise 
l a  forêt d ' Amérique Centrale 
s ' applique normalement. D ' où une 
raréfaction des jeunes stades fores
tiers transitoires des successions et 
l ' ext inct ion  de très nombre u s e s  
espèces (KARR 1 982).  C 'est aussi le 
cas de la plupart des forêts d'Europe, 
très morcelées et qui, de plus, sont 
gérées de manière à réduire les effets 
économiquement  désastreux des  
grands  ouragan s .  Dans l e s  forêts  
scandinaves, un contrôle efficace des 
incendies spontanés par les compa
gnies forestières depuis le début du 
siècle s 'est traduit par la disparition 
des stades pionniers des successions 
r iches  en feu i l l u s  ( B ouleaux ,  
Trembles) et, par voie de conséquen
ce, celle des cortèges faunistique et 
florist ique qui  leur  sont  associés  
(pics ,  insectes, plantes) (CARLSON, 
comm. pers.) .  
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La forêt est un système 
complexe de coadaptations 
entre plantes et animaux 

L ' édifice forestier n ' est pas une 
s imple j uxtaposition de plantes et  
d' animaux qui  ne seraient liés entre 
eux que par des rapports de mangeur à 
mangé. Bien des fonctions essentielles 
sont assurées grâce à un partenariat 
entre végétaux et animaux qui est 
l 'héritage d'une longue histoire évolu
tive commune depuis le début du 
Tertiaire (65 millions d'années). Dans 
quel état seraient les arbres si leurs 
mycorhizes venaient à disparaître ? 
Comment seraient recyclée la matière 
organique végétale et remis en circuit 
les  nutriments es sentiels  comme 
l 'azote sans la microfaune et la micro
flore du sol ? Un bon exemple de ces 
interactions, qui ne représente que la 
partie émergée d'un immense iceberg, 
est celui des fonctions de pollinisation 
par les insectes ou de dispersion des 
graines par les oiseaux (ESTRADA & 
FLEMING 1986, SNOW & SNOW 1 988,  
BLONDEL 1 995). La forêt ne survit que 
si elle est capable de se déplacer, à 
petite échelle pour se réparer après le 
passage d ' une perturbation, à plus 
grande échelle quand les variations du 
climat l 'obligent à chercher ailleurs, 
parfois à des milliers de km, les condi
tions de sa survie. Quelle que soit leur 
amplitude, ces déplacements impli
quent l 'existence d'agents de disper
sion car la "barochorie" (chute de la 
graine sous  la  plante-mère) n ' es t  
d ' aucune effi cacité . M i s  à part 
quelques cas exceptionnels d'auto-dis
persion (les gousses de genêt ou les 
inflorescences de Bal samine qui  
explosent et  projettent leurs graines à 
distance), les plantes sont tributaires 
d'agents de dispersion pour transporter 
leurs graines.  Beaucoup de plantes 
dites "anémochores" ont développé 
des systèmes de transport par le vent 
(samares d 'Erables) mais davantage 
encore, notamment celles de la forêt 
profonde, ont passé avec des animaux, 
plus particulièrement les oiseaux, un 
"contrat" par lequel le processus béné
ficie aux deux partenaires du système. 
On parle de systèmes mutualistes, le 
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mot impliquant que l 'évolution d 'un 
partenaire est orientée par et oriente 
celle de l ' autre . Il existe un grand 
nombre de systèmes de "zoochorie" 
(de zoo = animal et choros = disper
sion) et tout un jargon pour les décrire. 
Les plantes "exozoochores" ont des 
diaspores (graines et leur emballage) 
équipées de crochets, de vrilles ou de 
substances collantes ; elles s ' accro
chent sur l 'animal disperseur, souvent 
un mammifère (Bourdaine, Frangula 

alnus, Stipa pennata) qui les transpor
te ailleurs. Quand la diaspore, une baie 
ou une drupe, est entièrement avalée 
par l 'animal qui "sèmera" ensuite la 
graine par défécation ou régurgitation, 
on parle d"'endozoochorie". Enfin, les 
plantes dont les diaspores sont des 
fruits secs et résistants (glands, faines, 
noisettes, amandes) qui sont emportés 
et cachés par l 'animal dans le but de 
les consommer ultérieurement sont 
dites "synzoochores". Quelle que soit 
la stratégie adoptée par la plante, la 
production de fruits riches en éléments 
nutritifs (carbohydrates pour les fruits 
charnus comme les baies et drupes, 
protéines et  lipides pour les  fruits 
secs), est en quelque sorte le "prix", 
coûteux en énergie, que la plante doit 
payer à l 'animal pour se faire disper
ser. Dans les systèmes synzoochores, 
l 'animal cache plus de fruits qu'il n 'en 
consomme. Les Geais par exemple 
plantent en moyenne 50 000 glands à 
l 'hectare dans les chênaies d'Europe, 
amplement de quoi régénérer la forêt. 
Un cas célèbre, particulièrement bien 
étudié par Crocq ( 1 990) dans les Alpes 
françaises, est celui du mutualisme 
entre le Casse-noix et le Pin Arole, son 
partenaire obligé. La population de 
Casse-noix cache en de multiples sites 
de son domaine vital toute la produc
tion annuel le  de graines  (j usqu ' à  
400 000 graines/ha dans les cembraies 
des Alpes). C'est sur cette récolte que 
l 'oiseau survivra presque toute l 'année 
à raison d 'une consommation quoti
dienne d ' une centaine de graines 
(20 g). Environ 30 % des caches ne 

sont pas exploitées, soit que l 'oiseau 
les ait oubliées ,  soit que la récolte 
cachée ait été supérieure aux besoins 
de l 'animal, soit enfin que ce dernier 
soit mort entre-temps.  La stratégie de 
dispersion des Pins repose sur ces 
caches oubliées qui assurent leur régé
nération. Les petits bouquets de 3 à 1 0  
plantules qu 'on rencontre dans les 
cembraies et mélézins des Alpes, sou
vent au pied d'un grand arbre, corres
pondent à la germination du contenu 
d'une cache "oubliée". 

Les interactions entre plantes disper
sées et animaux disperseurs sont le 
produit d'une longue évolution entre 
ces deux composantes des communau
tés au sein desquelles des coadapta
tions de plus en plus sophistiquées se 
sont développées au cours du temps 
(FERRY 1 985) .  Quand le partenariat 
entre deux espèces est obligatoire, on 
peut imaginer que l 'extinction d ' un 
des partenaires puisse entraîner celle 
de l 'autre. L'éradication par l 'homme 
du Dodo de l 'île Maurice, en 1 68 1 ,  a 
provoqué la quasi -extinction d ' un 
arbre endémique, Calvaria major (il 
ne reste que 1 3  très vieux individus 
moribonds) ,  non pas parce qu'i l  ne 
produit plus de graines mais parce que 
la germination de ces dernières néces
sitait un traitement préalable dans le 
gésier de l ' oiseau (TEMPLE 1 97 7 ) .  
Bien que longtemps sous-estimée par 
les  botanistes  et les  forestiers ( le  
Casse-Noix a longtemps été classé 
espèce nuisible . . .  ) ,  la zoochorie est 
une fonction primordiale qui garantit 
le fonctionnement de la forêt. 

Les trois 
étapes de la 
reconquête 
de la 
végétation 

Trois étapes, ou vagues successives 
de colonisation, caractérisent la dyna
mique de la végétation après perturba
tion ou abandon des cultures. Dans un 
premier temps, quand la pleine lumiè-



re frappe le sol, la banque de graines 
stockées dans le sol, alimentée par la 
pluie de diaspores dispersées par le 
vent, permet la conquête immédiate du 
milieu par des herbacées, mais aussi 
par des arbres pionniers, Bouleaux, 
Tremble, Frêne, Pins, ces "occupa
teurs de place vide" comme les appel
lent les forestiers. Plus tard, la coloni
sation par les espèces buissonnantes se 
fait à partir de ces points d 'ancrage 
que sont ces arbres de la forêt pionniè
re sur lesquels s 'appuient les oiseaux 
qui assurent la seconde vague de colo
nisation, celle des essences endozoo
chores comme les Pruniers, Sorbiers, 
Genévriers, Chèvrefeuilles, Viornes, 
Cornoui l lers etc . ( FERRY 1 98 5 ,  
DEBUSSCHE & ISENMANN 1994). Enfin, 
la troisième étape du processus de 
reconquête de la forêt est assurée par 
les espèces synzoochores franchement 
forestières comme les hêtres et les 
chênes. Ces arbres sont dispersés par 
un nouveau cortège d'animaux comme 
la Sittelle, les mésanges, de nombreux 
corvidés (TURCEK & KELSO 1 968) ,  
certains pics et  plusieurs espèces de 
micromammifères .  Si le processus est 
spectaculaire à l 'échelle des accrues 
forestières dans les terres abandon
nées, comme on le constate actuelle
ment en région méditerranéenne (et 
ai l leurs) ,  il es t  continuel lement à 
l 'oeuvre au sein de la "forêt profonde" 
dont il assure la diversité biologique et 
garantit la recolonisation permanente 
des éclaircies créées par les perturba
tions, assurant ainsi cette "dynamique 
des taches" dont on a parlé plus haut. 
La biologie des différents arbres médi
terranéens est fondée sur ces stratégies 
de régénération et de colonisation de 
l 'espace. Le même processus assure 
aussi le déplacement de la forêt à plus 
grande échelle, notamment sa recon
quête de l 'espace quand elle a été éra
diquée par des accidents climatiques 
(glaciations) ou par l 'homme. Quand 
la hêtraie est  remontée du sud de 
l 'Europe à la Scandinavie au postgla
ciaire, elle l 'a  fait en moins de 3 000 
ans , soit à une vitesse de 1 km/an 
(HUNTLEY & BIRKS 1983). Cette pro
gression a été possible parce que les 
eaux et les rivières, majoritairement 
orientées du sud au nord, transpor
taient de nombreuses diaspores, mais 
surtout parce que la zone de combat 
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était continuellement repoussée vers le 
nord, à mesure que l 'amélioration du 
climat le permettait, par le travail des 
animaux disperse urs de graines. C 'est 
dire l ' importance des relations qui 
existent entre les différentes compo
santes de la forêt. REGAL ( 1 977) a été 
jusqu'à suggérer qu'à travers des fonc
tions aussi importantes que le contrôle 
des populations d' insectes et la disper
sion des graines, les oiseaux ont joué 
un rôle majeur dans la radiation adap
tative des angiospermes au Crétacé et 
au début du Tertiaire. 

Tels sont quelques fragments de 
l 'histoire toujours recommencée de la 
forêt. Ils ne sont qu'une fenêtre ouver
te sur le passé car presque nulle part 
en Europe les conditions ne sont rem
pl ies  pour que la forêt nature l le  
s 'exprime dans toute sa plénitude. 
Mais cette fenêtre est utile car elle 
ouvre de multiples perspectives sur ce 
qu'on pourrait faire pour promouvoir 
sa diversité biologique. Des mesures 
techniques de gestion ne manquent 
pas ,  à condit ion toute fo i s  q u ' o n  
n 'oublie jamais cette loi mathématique 
fondamentale, à savoir qu'on ne peut 
optimiser deux trajectoires en même 
temps,  en l 'occurrence la production 
de bois et la diversité biologique. 
C'est une question de choix, lesquels 
ressortent d 'une approche de l 'envi
ronnement qui implique un nouveau 
partenariat, difficile mais nécessaire, 
entre sciences économiques, sciences 
biologiques et sciences sociales. 

J.B. 
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Résumé 

Les richesses spécifiques, distributions 
et abondances des faunes et flores méditer
ranéennes actuelles ne peuvent être inter
prétées si on ne les situe dans le contexte 
de leur histoire Pléistocène et Holocène. 
Les modifications anthropiques que l'hom
me impose aux paysages méditerranéens 
depuis plus de huit millénaires ont eu de 
nombreuses conséquences. Les extinctions 
ont surtout frappé les mammifères, notam
ment les grandes espèces, tant dans les 
régions continentales que sur les îles dont 
les faunes endémiques ont été totalement 
décimées depuis leur colonisation par 
l'homme. On expliquera pourquoi l'éradi
cation des grands mammifères a d'impor
tantes conséquences sur le fonctionnement 
des écosystèmes. L'avifaune a subi moins 
de pertes apparentes mais les grandes 
espèces et les espèces naturellement rares 
ont payé un lourd tribut aux persécutions 
directes et indirectes. D'une façon généra
le, les déforestations et altérations fores
tières au sens large du terme ont boulever
sé La structure de communautés dont l'his
toire et l'évolution sont fondamentaLement 
sylvatiques, y compris dans les régions 
afro-méditerranéennes .  On donnera 
quelques exemples de ce dynamisme au 
moyen d'exemples pris à différentes 
échelles de temps et d'espace. Si l'évolu
tion actuelle des surfaces boisées dans les 
régions médio-européennes contribue à La 
reconstitution de communautés franche
ment sylvatiques, elle a pour paradoxe de 
retirer une partie de la diversité qu'un 
usage extensif de l 'espace naturel avait 
favorisée avant la période d'intensification 
de l'agriculture et de la foresterie indus
trielles. 
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Summary 

Mediterranean wildlife : past and 
present 

Present-day distribution, numbers and 
richness in species of Mediterranean flora 
and fauna can only be understood if they 
are seen in the historical light of the 
Pleistocene and Holocene periods. Human 
action has caused changes to 
Mediterranean landscapes over the last 
eight millenia that have had many conse
quences. Mammal species in particular 
have become extinct, notably the big ones, 
as much on the mainland as on the islands, 
where endemic wildLife has been totaLLy 
decimated as a result of human settlement. 
An expLanation will be given as to why the 
disappearance of the big mammals has a 
major effect on ecosystems . Birdlife 
appears to have suffered less but the large 
bird species as weil as those that are ntu
rally scarce have been hard hit, directly or 
indirectly. Overall, deforestation and 
changes in woodland generally have upset 
the structure of communities whose history 
and evolution are largely forest-based, 
including those in the Afro-mediterranean 
regions .  This paper will give some 
examples of such ongoing changes, chosen 
from different epochs and places. Though 
the present-day evolution of woodLand 
areas in mid-European regions is contri
buting to the strengthening of forest-based 
communities, it is paradoxically leading 
to a reduction in species diversity that was 
favoured by the extensive use of the natu
rai environment in the days before intensi
ve agriculture and industrialforestry. 
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Resumen 

Pasado y presente de las faunas 
mediterraneas 

La riqueza especifica, distribucion y 
abundancia de las faunas y de las floras 
mediterr{lI1eas actuales no pueden ser 
interpretadas si no son situadas en el 
contexto de su historia Pleistocena y 
Holocena. Las modificaciones antropicas 
que el hombre impone al paisaje desde 
hace mas de ocho milenios han tenido 
numerosas consecuencias. Las extinciones 
han afectado sobre todo a los mamiferos, 
particularmente las grandes especies, 
tanto en las regiones continentales como 
en las islas cuyas faunas endémicas han 
sido totalmente diezmadas desde su colo
nizacion por los hombres. Se explicara 
porqué la erradicacion de los grandes 
mamiferos tiene consecuencias impor
tantes sobre el funcionamiento de los eco
sistemas. La avifauna ha sufrido menos 
pérdidas aparentes pero las grandes espe
cies y las especies naturalmente escasas 
han pagado un tributo importante a Las 
persecuciones directas e indirectas. De 
manera general las deforestaciones y alte
raciones forestales en el sentido mas 
amplio de la palabra han trastornado la 
estructura de comunidades cuya historia y 
evolucion son fundamentalmente silvati
cas, incluidas las regiones afromediterra
neas. Se daran algunos ejempLos tomados 
de diferentes escalas de tiempo y de espa
cio. Aunque la evolucion actual de las 
superficies forestales en las regiones medi
terraneas europeas contribuye a la recons
truccion de comunidades francamente 
silViiticas, paradojicamente suprime una 
parte de la diversidad que un uso extensi
vo dei espacio natural habia favorecido 
antes dei periodo de intensificacion de la 
agricultura y de la economia forestal 
industriales. 


