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Préface

La diversité du vivant, sujet d’étonnement renouvelé pour le naturaliste comme 
pour le grand public, ne se laisse pas enfermer dans le carcan simpliste du 
nombre  : la diversité d’une communauté végétale ne saurait se résumer à son 
nombre d’espèces, pas plus que la diversité culturelle d’un pays ne saurait se résu-
mer, par exemple, au nombre de films qu’il produit chaque année. Si l’on revient à 
l’étymologie, « diversus » signifie « contraire », « opposé », et invite à aborder la 
biodiversité par les caractéristiques biologiques, les « traits » si contrastés qui font 
la richesse du vivant.
Le renouveau qu’est l’approche fonctionnelle de la biodiversité, renouveau auquel 
participent de façon active Éric Garnier et Marie-Laure Navas, propose une 
vision basée largement sur l’écophysiologie végétale, sur la façon dont chaque 
plante utilise les ressources disponibles, mais ouvert de plus en plus également à 
la démographie, à la façon dont chaque plante, par sa production de fleurs, graines 
puis plantules, va se multiplier et occuper l’espace.
C’est bien sûr qualifier beaucoup plus précisément et plus profondément la biodi-
versité que par de simples nombres d’espèces. On se rapproche là de la biologie 
évolutive et des populations, pour laquelle une diversification des fonctions est 
plus significative qu’une simple divergence morphologique peu marquée entre 
organismes de même « design » général.
C’est aussi faire de la biodiversité un mécanisme écologique potentiel, en prenant 
comme hypothèse de travail naturelle que, par exemple, des différences entre 
espèces végétales dans l’efficacité de la photosynthèse, dans la capture de l’eau du 
sol, dans la capacité à retenir les éléments minéraux jouent un rôle plus détermi-
nant pour les flux de matière et d’énergie que le nombre d’espèces par lui-même. 
L’influence éventuelle du nombre d’espèces d’un écosystème sur son fonctionne-
ment, un temps sujet phare de la recherche en écologie, ne peut alors avoir de 
sens qu’à travers une diversité des fonctions.
L’approche fonctionnelle de la biodiversité renouvelle également l’étude des interac-
tions au sein d’assemblages d’espèces, l’écologie des communautés, longtemps écarte-
lée entre approches descriptives et approches mécanistes. Dans l’approche fonction-
nelle, les interactions dans les communautés sont vues comme des interactions de 
fonctions caractérisées par les différents traits d’histoire de vie des espèces. La com-
plémentarité des traits, par exemple efficacité photosynthétique pour certaines 
espèces et capacité à mobiliser l’azote du sol pour d’autres, devient aussi importante 
que la compétition, longtemps privilégiée comme interaction essentielle du fait de la 
simplicité avec laquelle on pouvait la représenter dans des modèles mécanistes.
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Ce nouveau paradigme induit désormais une intense activité de recherche sur les 
traits d’histoire de vie et les fonctions associées chez les végétaux. On comprend 
bien que le lien entre diversité des traits, et donc des fonctions, et fonctionne-
ment des écosystèmes est essentiel pour appréhender les conséquences des chan-
gements planétaires sur les systèmes écologiques. En effet ces changements 
amènent d’une part une érosion et homogénéisation de la biodiversité et d’autre 
part des changements environnementaux de toutes sortes. Il s’agit bien sûr des 
changements climatiques, dont on ne peut plus douter qu’ils sont en marche, 
mais aussi des multiples changements d’usage des terres, qui vont de l’abandon 
des terres à une active intensification agricole, voire à l’urbanisation. On peut 
craindre que l’érosion et l’homogénéisation de la biodiversité ne fassent qu’ampli-
fier les conséquences des changements environnementaux, notamment en dimi-
nuant la résilience des écosystèmes et leur capacité à « encaisser » des événements 
extrêmes.
On doit savoir gré à Éric Garnier et Marie-Laure Navas d’avoir pris le parti de 
proposer un ouvrage qui témoigne de ce renouveau des recherches sur la biodi-
versité en visant prioritairement un public d’étudiants. Leur expérience de cher-
cheurs et de pédagogues leur permet en effet de distinguer dans une recherche 
foisonnante les points saillants et prioritaires pour proposer une vision cohérente 
de l’approche fonctionnelle de la diversité. La progression de l’ouvrage, des traits 
aux fonctions puis aux services écosystémiques s’appuie sur l’expérience de 
recherche et d’enseignement des auteurs dans ce qui contribue notamment à une 
véritable reconstruction de l’écologie des communautés, dans laquelle les perspec-
tives agronomiques ne sont pas oubliées. Il les conduit aussi à un équilibre très 
pragmatique entre concepts (traits et fonctions) et pratiques (les principaux traits 
et leur mesure). L’ouvrage s’adresse ainsi tout autant au chercheur qu’à l’étudiant, 
notamment avec de remarquables perspectives d’écologie comparée, dans les-
quelles les spécialistes d’autres champs de l’écologie, dont je suis, pourront trouver 
inspiration et réflexion.
 Jean-Dominique LEBRETON,
 de l’Institut
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Table des abréviations 

Ce tableau rassemble les abréviations utilisées dans le texte, leur signification en 
français et en anglais. L’abréviation anglaise est donnée entre parenthèses dans la 
première colonne lorsqu’elle est usuelle.

Abréviations Significations Equivalents anglais 

[E]L Teneur en éléments minéraux de la 
litière

Litter nutrient concentration

[E]T Teneur en éléments minéraux de la 
biomasse verte

Nutrient concentration of green 
biomass

AΔt Absorption d’eau par les plantes sur 
l’intervalle de temps Δt.

Water absorption by plants over a 
period of time Δt.

BA Biomasse aérienne vivante Aboveground standing biomass

BA0 Biomasse aérienne vivante en début 
de saison

Initial aboveground standing biomass

BAmax Biomasse aérienne maximale 
produite au cours d’une saison de 
végétation

Maximum aboveground standing 
biomass over the growing season

Brac (i,j) Biomasse racinaire de l’espèce j 
dans la strate i

Root biomass of species j in stratum i

CC Capacité d’eau au champ Water holding capacity

CSR (CSR) Stratégies Compétitrice, tolérante 
au Stress, Rudérale

Competitor, Stress tolerator, Ruderal 
Strategies

δ13C (δ13C) Rapport isotopique en 13Carbone 
(des feuilles, dans cet ouvrage)

13Carbon isotope ratio

Décomp Vitesse de décomposition Decomposition Rate

DFl Date de floraison Flowering date

DFvg (DFvg) Divergence Fonctionnelle Functional Divergence

drac Diamètre racinaire moyen Root Diameter

DTR (RTD) Densité des Tissus Racinaires Root Tissue Density

DVF (LLS) Durée de Vie des Feuilles Leaf Life Span

ΔBMorte Variation de biomasse morte sur un 
intervalle de temps (ΔT)

Litter mass variation over a period of 
time (ΔT)

ΔBVivante Variation de biomasse vivante sur 
un intervalle de temps (ΔT)

Standing biomass variation over a 
period of time (ΔT)

e Vitesse relative de perte de 
biomasse

Relative rate of biomass loss

EpF (LT) Epaisseur d’une feuille Leaf Thickness

EΔt Evaporation de l’eau du sol sur l’in-
tervalle de temps Δt

Soil water Evaporation over a period of 
time Δt

Fract Résistance à la fracture Physical strength of leaves
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Abréviations Significations Equivalents anglais 

GCTE 
(GCTE)

Global Change and Terrestrial 
Ecosystems

Global Change and Terrestrial Ecosys-
tems

Glopnet 
(Glopnet)

Global plant trait network Global plant trait network

HR (RH) Hauteur Reproductive Reproductive Height

HV (VH) Hauteur Végétative Vegetative Height

INN (NNI) Indice de Nutrition Azotée Nitrogen Nutrition Index

INP (PNI) Indice de Nutrition Phosphorée Phosphorus Nutrition Index

INRA Institut National de la Recherche 
Agronomique

ki,j Conductivité hydraulique par unité 
de surface racinaire de l’espèce j 
dans la strate i

Hydraulic conductivity per unit of root 
area of species j in soil layer i

Lrac Longueur racinaire Root length

LSR (SRL) Longueur Spécifique Racinaire Specific Root Length

MAC (CSM) Moyenne Arithmétique de la 
Communauté

Community species mean 
(unweighted)

MCci Masse de la fraction biochimique i

MEA (MEA) Millenium Ecosystem Assessment Millenium Ecosystem Assessment

MF (LM) Masse totale de feuilles d’une plante Leaf mass of the whole plant

MF(F) Masse fraîche foliaire Leaf fresh mass

MF(S) Masse sèche foliaire Leaf dry mass

MG (SM) Masse d’une Graine Seed Mass

Mi Masse sèche du tissu i Tissue Mass

MOS (SOM) Matière Organique du Sol Soil Organic Matter

MPC (CWM) Moyenne Pondérée de la Commu-
nauté

Community Weighted Mean 

MSF (LMA) Masse surfacique foliaire Leaf mass per area 

M Ttk1 Biomasse totale d’un individu de 
l’espèce k au temps t1

Total plant biomass of species k at time 
t1

Nk Nombre d’individus de l’espèce k Number of individuals of species k

PE (EP) Propriétés des Ecosystèmes Ecosystem Properties

PFC (CFP) Paramètre Fonctionnel de la 
Communauté

Community Functional Parameter

pk (pk) Proportion initiale de l’espèce k 
dans la communauté

Proportion of species k in community

PMF (LMF) Proportion de Masse Foliaire Leaf Mass Fraction

PPN (NPP) Productivité Primaire Nette Net Primary Productivity

PPNA 
(ANPP)

Productivité Primaire Nette Aérienne Aboveground Net Primary Productivity

PPSN 
(SNPP)

Productivité Primaire Spécifique 
Nette

Specific Net Primary Productivity 
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Abréviations Significations Equivalents anglais 

PSm (Amax) Vitesse maximale de photosynthèse 
par unité de masse foliaire

Mass-based maximum leaf photo-
synthetic rate

PΔt Précipitations sur l’intervalle de 
temps Δt

Rainfall over a period of time Δt 

rD Vitesse de décomposition de la 
litière

Rate of litter decomposition

Reff (Reff) Efficacité de la résorption Resorption Efficiency

Rm (Rm) Vitesse de respiration à l’obscurité Dark respiration rate

RSF (LAR) Rapport de Surface Foliaire Leaf Area Ratio 

SEF (LES) Syndrome Economique Foliaire  Leaf Economics Spectrum 

STF Surface foliaire totale d’une plante Total plant leaf area

SF (LA) Surface d’une feuille individuelle 
(une face)

Area of a single leaf (one side)

Srac Surface racinaire Root area

SSF (SLA) Surface Spécifique Foliaire Specific Leaf Area

SSRi,j, RSAi,j Surface Spécifique des Racines de 
l’espèce j dans la strate i 

Root Specific Area of species i in 
stratum j

St Stock d’eau présent dans le sol au 
temps t

Soil water content at time t

TCF (LCC) Teneur en Carbone Foliaire Leaf Carbon Concentration

TEEB (TEEB) The Economics of Ecosystems and 
Biodiversity 

The Economics of Ecosystems and 
Biodiversity 

TMSF 
(LDMC)

Teneur en Matière Sèche Foliaire Leaf Dry Matter Content

TNF (LNC) Teneur en Azote Foliaire Leaf Nitrogen Concentration

TNG (SNC) Teneur en Azote des Graines Seed Nitrogen Contentration

TNR (RNC) Teneur en Azote Racinaire Root Nitrogen Concentration

TPF (LPC) Teneur en Phosphore Foliaire Leaf Phosphorus Concentration

TRM (MRT) Temps de Résidence Moyen Mean Residence Time 

VAC (AGR) Vitesse Absolue de Croissance Absolute Growth Rate

VAN (NAR 
ou ULR)

Vitesse d’Assimilation Nette Net Assimilation Rate ou Unit Leaf Rate

VF Volume d’une feuille Leaf volume

Vi Volume du tissu i Tissue volume

VRC (RGR) Vitesse Relative de Croissance Relative Growth Rate

VRCmax
 

(RGRmax)
Vitesse Relative de Croissance 
 maximale

Maximum Relative Growth Rate 

rF (rF) Densité des feuilles fraîches Fresh leaf density

yj (yj) Potentiel hydrique de l’espèce j Water potential of species j

ysol,i (ysol,i) Potentiel hydrique du sol dans 
la strate i

Soil water potential in layer i
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1. Diversité ou diversités ? 

La diversité biologique1 est constituée par le monde vivant qui nous entoure et 
auquel nous appartenons ; elle représente le tissu vivant de notre planète. Son 
origine est très ancienne puisque les premières formes de vie sont apparues sur la 
Terre il y a maintenant un peu plus de trois milliards et demies d’années. Depuis 
lors, les organismes vivants ont évolué et se sont transformés jusqu’à présenter la 
diversité biologique que nous connaissons aujourd’hui, dans toute sa multiplicité 
de formes, de fonctions et d’organisation. Initialement inféodés aux milieux aqua-
tiques, certains de ces organismes ont gagné la terre ferme il y a un peu moins de 
400 millions d’années (Figure 1.1). Tous les milieux ont peu à peu été colonisés, y 
compris les plus invraisemblables rencontrés sur la planète. 

1 L’expression « Diversité biologique » peut être considérée comme synonyme de « biodiversité », terme 
largement utilisé depuis la création de ce néologisme lors du Forum National sur la Biodiversité tenu à 
Washington (USA) en septembre 1986 (voir par exemple Le Roux et al., 2009 pour les nuances autour 
de ce concept).

Fig. 1.1 Quelques grandes étapes de l’évolution de la vie sur Terre

L’échelle circulaire couvre une période de 5 milliards d’années et se lit dans le 
sens des aiguilles d’une montre (© Pearson Education Inc., publishing as Benja-
min Cummings).
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L’estimation de cette diversité reste cependant un grand défi. Une des explica-
tions est liée à sa nature plurielle, qui pose la question du choix de l’entité à 
prendre en compte. Ainsi, la plupart des quantifications actuelles portent sur le 
nombre d’espèces, qui met en avant la « facette taxinomique » de la diversité. Il y 
aurait actuellement environ 9 millions d’espèces sur la Terre1, dont seulement un 
peu plus de 1,2 millions sont décrites (Mora et al., 2011). Au-delà de ces estima-
tions encore bien imprécises, les travaux des paléontologues, des généticiens et 
des évolutionnistes ont permis de retracer l’histoire de l’origine de la vie et de 
l’évolution des organismes. Sur la base de la théorie de l’évolution et de l’observa-
tion des restes fossiles, ils ont pu proposer une classification du vivant, l’arbre de vie, 
reliant ses membres par leurs liens de parenté : chaque organisme s’y trouve inscrit 
dans une histoire évolutive, le tissu des relations entre apparentés représentant alors la 
« facette phylogénétique » de la diversité. Cependant, la diversité des organismes parti-
cipe d’autres différences qui transcendent les délimitations taxinomiques et les liens 
de parenté existant entre eux. L’une d’entre elles relève de la diversité des fonctions 
accomplies par cette multitude d’organismes en relation avec les milieux qu’ils 
occupent : c’est la « facette fonctionnelle » de la diversité.
Si l’on veut comprendre le fonctionnement des systèmes écologiques et en der-
nier ressort celui de notre planète, la prise en compte de la composante fonction-
nelle des organismes est essentielle. Pour s’en convaincre, arrêtons-nous sur la 
comparaison réalisée par Lovelock (1979) des atmosphères des deux planètes qui 
nous entourent, Vénus et Mars, avec celles de la Terre actuelle et d’une Terre 
hypothétique où la vie n’existerait pas (Tableau 1.1). 

TAb. 1.1  Compositions atmosphériques et température moyenne de surface de Mars, de la 
Terre actuelle, de Vénus et d’une Terre hypothétique où la vie n’existerait pas (tiré 
de Lovelock 1979)

gaz/Température Planète

Vénus Terre sans vie Mars Terre actuelle

Gaz carbonique 98% 98% 95% 0.03%

Azote 1,9% 1,9% 2,7% 79%

Oxygène infime infime 0,13% 21%

Température de surface (°C) 477 290 ± 50 -53 13

Le message est clair : l’atmosphère actuelle de notre planète, avec sa teneur en 
oxygène exceptionnellement élevée et sa teneur en gaz carbonique exceptionnel-
lement faible, est un produit de la vie. L’oxygène, indispensable à la respiration 

1 Ces estimations doivent être manipulées avec précaution car elles agrègent sous le concept d’espèce des 
entités qui sont définies de façon très différentes, par exemple entre botanistes, zoologistes et 
bactériologistes.

 ©
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aérobie de la grande majorité des organismes que nous connaissons, est un pro-
duit dérivé de la photosynthèse, processus qui permet aux organismes autotrophes 
de synthétiser la matière organique à partir de l’énergie solaire, de l’eau, du gaz 
carbonique et des éléments minéraux. L’évolution de la pression en oxygène de 
l’atmosphère au cours du temps a été marquée par des étapes majeures (Figure 1.2, 
Holland, 2006), souvent accompagnées par l’apparition de nouvelles formes de 
vie (cf. Knoll, 2003, Canfield, 2005) : d’abord proche de zéro, cette pression aug-
mente lors de l’apparition des premières cyanobactéries productrices d’oxygène il 
y a environ 2,5 milliards d’années, puis après une phase de stabilité, elle croit au 
moment de la diversification des animaux et des végétaux terrestres jusqu’à un 
maximum au Carbonifère avant de redescendre aux valeurs actuelles. Cette 
« révolution de l’oxygène » a permis à la fois une augmentation extraordinaire de 
la production primaire de la biosphère et une diversification explosive des diffé-
rentes formes de vie (Canfield, 2005). Dans cet exemple, c’est donc moins l’ori-
gine et l’histoire des organismes que leur fonction de producteurs d’oxygène qui 
importe.

Fig. 1.2 Évolution estimée de la pression partielle d’oxygène de l’atmosphère depuis 
3,8 milliards d’années. Adapté de Holland (2006).

Les lignes rouge et verte représentent respectivement les limites supérieure et 
inférieure des estimations. Cinq périodes sont identifiées : période 1 (3.85–2.45 
milliards d’années avant présent)  ; période 2  : (2.45–1.85 milliards d’années)  ; 
période 3 (1.85–0.85 milliards d’années)  ; période 4 (0.85–0.54 milliards d’an-
nées), et période 5 (0.54 milliards d’années jusqu’au présent). Les dates approxi-
matives d’apparition des cyanobactéries, des animaux et des plantes terrestres 
(cf. Fig. 1-1) sont figurées en bleu. 
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L’importance des fonctions réalisées par les organismes et les conséquences de 
celles-ci sur les systèmes écologiques peuvent être évaluées à des échelles d’espace 
et de temps variées : du micron à la planète et de la seconde aux temps géolo-
giques (Figure 1.3). L’objet de cet ouvrage est de présenter cette facette fonction-
nelle de la diversité en s’appuyant sur l’exemple de la végétation terrestre actuelle.

Fig. 1.3 Quelques exemples de fonctions, échelles d’espace et de temps auxquelles 
celles-ci sont généralement appréhendées dans les systèmes terrestres

Les fourchettes de valeurs données pour les échelles d’espace et de temps (loga-
rithmiques) sont à considérer comme des ordres de grandeurs approximatifs, 
donnés respectivement en micromètres et en secondes (adaptées d’Osmond et 
al., 1980). Abréviations : µm, micomètre ; s, seconde ; mm, millimètre ; m, mètre ; 
km, kilomètre. Les codes couleurs indiquent les correspondances entre fonctions 
et niveaux d’organisation.
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2. Des fonctions et des plantes

Avant d’aller plus loin, il s’agit de s’entendre sur ce qu’est une « fonction ». Une 
définition directement applicable aux organismes nous est proposée par la méde-
cine, pour laquelle une fonction est l’« ensemble des actes accomplis par une 
structure organique définie en vue d’un résultat déterminé » (CNRTL : 
http://www.cnrtl.fr/). Cependant, comme discuté par Calow (1987), l’objectif 
d’un résultat déterminé soulève une question philosophique débattue de longue 
date par les biologistes : celle de l’argument du dessein, proche de l’argument 
téléologique d’Aristote, selon lequel il y a dans la nature des buts ou des fins. 
Malgré toute la richesse de ce débat, nous ne l’aborderons pas dans cet ouvrage, 
et opterons plutôt pour une définition consensuelle selon laquelle une fonction 
est une « activité dévolue à un élément d’un ensemble ou à l’ensemble lui-même » 
(CNRTL : http://www.cnrtl.fr/; voir également Calow 1987). Notons au passage 
que cette définition peut s’appliquer aux différents niveaux d’organisation du 
monde vivant, de la cellule à la planète, et pas seulement à celui des organismes. 
La Figure 1.3. présente quelques exemples de fonctions à ces différents niveaux 
d’organisation, en indiquant également les échelles spatiales et temporelles aux-
quelles elles s’appliquent ; elle illustre l’extrême diversité des fonctions qui 
peuvent être identifiées selon la question posée. La compréhension de ces fonc-
tions et de leurs contrôles, la manière dont elles s’organisent au sein des commu-
nautés et des écosystèmes, voire à l’échelle planétaire, sont autant de thèmes de 
recherche majeurs investis par les écologues et qui seront abordés dans les diffé-
rents chapitres. 
Mais, puisque ce schéma général peut s’appliquer à l’ensemble des organismes 
vivants, pourquoi s’intéresser ici uniquement aux plantes ? Il y a pour cela deux 
raisons essentielles. La première est que les plantes constituent plus de 99 % de la 
matière vivante des écosystèmes terrestres. En conséquence, leur fonctionnement, 
à travers l’acquisition et la transformation des ressources, détermine largement la 
quantité et la qualité des habitats et des substrats qui sont utilisés par les autres 
organismes, tout en contrôlant fortement la composition de l’atmosphère et le 
climat de la Terre (Grime, 2003, Keddy, 2007). Cela conduit à identifier deux 
questions, fondamentales pour parvenir à la compréhension et à la prédiction du 
fonctionnement des systèmes écologiques terrestres : quels sont les facteurs du 
milieu qui contrôlent la distribution et le fonctionnement des plantes ? Quel est 
l’impact des plantes sur le fonctionnement des systèmes écologiques ? La seconde 
raison de ce choix, conséquence directe de la première, est que c’est chez les 
plantes que l’approche fonctionnelle de la diversité a connu le plus fort dévelop-
pement au cours des 20 dernières années, grâce notamment à de fortes avancées 
conceptuelles (cf. les revues de Lavorel et al., 2007, Garnier et Navas, 2012). 
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Ce développement s’explique en partie par la nécessité de simplifier la complexité 
floristique1, avec comme finalité de comprendre et prédire les effets des change-
ments planétaires ou des pratiques de gestion sur la distribution de la végétation 
et les propriétés des écosystèmes, tant localement qu’à une échelle plus globale 
(références dans Lavorel et al., 2007). L’impulsion donnée à cette approche par les 
grands programmes internationaux tels que Global Change and Terrestrial 
Ecosystems (GCTE)2 ou DIVERSITAS3 a été ici tout à fait déterminante 
(Smith et al., 1997, Canadell et al., 2007). Elle montre l’intérêt majeur de cette 
approche pour apporter des réponses aux grandes questions environnementales 
actuelles. Dans la suite de ce texte introductif, nous donnons une brève approche 
historique de la notion avant de présenter la structure de l’ouvrage.

3. Diversité fonctionnelle et écologie 
comparative des plantes

Les approches non taxinomiques de la diversité des plantes sont très anciennes. 
En effet, la première classification des végétaux en « arbre », « arbrisseau », « sous-
arbrisseau » et « plante herbacée », proposée par le philosophe grec Theophraste 
(372-287 av. J.C.) fondateur de la botanique (voir Amigues, 2010), contient en 
germe une approche fonctionnelle de la diversité des plantes (cf. Weiher et al., 
1999). Elle s’est ensuite développée dans la seconde moitié du XIXe siècle à la 
suite des travaux fondateurs de biogéographie conduits par Alexander von 
Humboldt, pour prendre son véritable essor dans le courant du XXe siècle 
(Tableau 1.2). 
À la charnière des XIXe et XXe siècle, Warming et Schimper ont souligné la 
signification écologique de la forme des plantes, remarquant que les similarités 
écologiques transcendaient les divisions taxinomiques, ce qui a mené à l’identifi-
cation des premières relations entre forme et fonction. L’un des systèmes de clas-
sification les plus importants, encore largement utilisé aujourd’hui, est celui des 
types biologiques, conçu par Raunkiaer à partir de la position des bourgeons per-
mettant la survie des plantes en réponse aux conditions climatiques (ce système 
sera étendu par Box au début des années 1980, en incorporant notamment des 
caractéristiques portant sur la phénologie des plantes). Plusieurs autres systèmes 
de classifications ont été proposés sur différentes bases morphologiques et/ou 

1 Le nombre d’espèces de plantes est estimé à 315 000, soit 3,5% de l’ensemble des espèces de la planète 
(Mora et al., 2011).

2 http://www.igbp.net/researchprojects/ astprojects/globalchangeandterrestrialecosystems
3 http://www.diversitas-international.org/
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TAb. 1.2  Quelques étapes importantes du développement de l’approche fonctionnelle de la 
diversité des plantes depuis le début du XIXe siècle (élaboré par Grime et Pierce, 
2012, à partir de Duckworth et al., 2000)

Auteurs Commentaires

von Humboldt (1806) Première relation identifiée entre forme et fonction chez les 
plantes. Mise au point d’une classification fondée sur les formes 
de croissance

Grisebach (1872) Classification de 60 formes végétatives corrélées au climat

Warming (1884, 1909) Classification fondée sur des caractéristiques simples de formes 
de vie (e.g. durée de vie et potentiel d’expansion végétative)

Schimper (1903) Reconnaissance de convergences entre forme et fonction, indé-
pendantes des différences taxinomiques, entre différents types 
de végétations localisés dans des aires géographiques diffé-
rentes, mais de climats comparables

Raunkiaer (1907, 1934) Système des types biologiques

Kearney et Schantz 
(1912)

Proposition de quatre stratégies végétales de base dans les 
régions arides, en relation avec la sécheresse

Ramenskii (1938) Utilisation d’observations systématiques de la végétation dans 
des quadrats fixes pour enregistrer la croissance et le développe-
ment des espèces et première proposition de types fonctionnels 
primaires de plantes

Braun-Blanquet (1928) Enrichissement du système des types biologiques

Gimingham (1951) Système des formes de croissance considérant également la 
ramification des tiges

Dansereau (1951) Système de classification fondé sur les types biologiques, la morpho-
logie, la persistance du feuillage et le développement de la canopée

Curtis (1959) Surtout connu pour ses inventaires et sa classification de la végé-
tation du Wisconsin, mais des documents récemment retrouvés 
montrent que juste avant sa mort prématurée, il avait reçu un 
financement de la NSF pour travailler sur une approche fonction-
nelle de l’utilisation des traits morphologiques

Küchler (1967) Classification hiérarchique utilisant une division initiale fondée 
sur le caractère ligneux ou herbacé des plantes. Les groupes 
d’ordre inférieur sont fondés sur les types biologiques, les carac-
téristiques foliaires et le développement de la canopée

Mooney et Dunn (1970) ; 
Mooney (1974)

Recherche des relations entre forme des végétaux et facteurs du 
milieu dans un contexte d’évolution convergente

Hallé et al. (1978) Modèles d’architecture des arbres fondés sur l’existence d’un 
« plan » sous-tendant le développement, plutôt que sur une 
expression de la morphologie à un instant donné

Box (1981) Mise au point d’une classification globale fondée sur des caracté-
ristiques de structure et de phénologie en relation avec le climat

Grime (1974, 1979) Théorie des stratégies et système CSR (« compétitive », « tolérance 
au stress » et « rudérale ») des types fonctionnels de plantes

Noble et Slatyer (1980) Classification des « attributs vitaux » des plantes fondée sur des 
caractéristiques de formes de vie en relation à la réponse aux 
perturbations

 ©
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fonctionnelles au cours du XXe siècle (Tableau 1.2). Parmi ces contributions, celle 
de Mooney et Dunn (1970) vise à expliquer la dominance des arbustes à feuilles 
persistantes dans les écosystèmes de type méditerranéen à l’aide d’une combinai-
son de caractéristiques physiologiques et morphologiques, relatives à la gestion 
des ressources et la protection contre la prédation et le feu. Un système complète-
ment différent a été introduit par Hallé et al. (1978), dans lequel les plantes sont 
classées en fonction de leur architecture, qui découle de l’organisation spatiale et 
de la ramification de modules répétés. Finalement, le développement du modèle 
de stratégies adaptatives de Grime fondé sur une combinaison de caractéristiques 
morphologiques, physiologiques et reproductrices a eu et a encore une influence 
très marquée en écologie végétale (voir chapitre 4). Le lecteur trouvera plus de 
détails sur l’historique des différentes approches fonctionnelles des plantes dans 
Duckworth et al. (2000), Grime (2001) et Grime et Pierce (2012).
Les différentes caractéristiques utilisées pour décrire les plantes, comme celles 
mentionnées ci-dessus (forme de vie, position des bourgeons, gestion des res-
sources…), sont appelées «  traits  ». Ces traits, qui sont les caractéristiques des 
organismes reliées à leur fonctionnement et modulant leur valeur sélective 
(McGill et al., 2006, Violle et al., 2007, et chapitre 2 pour une définition et une 
présentation du concept), sont des outils privilégiés de l’approche fonctionnelle 
de la diversité. Ils permettent en effet d’appréhender les interactions entre les 
organismes et les composantes de leur environnement, qu’elles soient biotiques 
ou abiotiques, et d’établir des liens entre les différents niveaux d’organisation 
représentés dans les systèmes écologiques. Ils seront omniprésents dans cet 
ouvrage qui s’inscrit dans le courant d’une écologie comparative fondée sur l’uti-
lisation des traits (trait-based ecology) et marquée par une extraordinaire expan-
sion depuis trois décennies (voir notamment les synthèses de Lavorel et al., 2007, 
Naeem et Bunker, 2009, Garnier et Navas, 2012).

4. Les questions abordées par une approche 
fonctionnelle de la diversité

Le développement de l’approche fonctionnelle de la diversité a conduit à refor-
muler certaines des questions relatives aux systèmes écologiques et à leurs com-
posantes. Si la prise en compte de la facette taxinomique de la biodiversité reste 
bien entendu pertinente pour traiter un certain nombre d’entre elles, l’approche 
fonctionnelle de la diversité présente un fort potentiel pour traiter des questions 
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portant par exemple sur la distribution des organismes le long de gradients de 
facteurs du milieu (e.g. Grime, 1979, Chapin et al., 1993, Westoby et al., 2002), 
l’identification des règles qui gouvernent l’assemblage des communautés (e.g. 
McGill et al., 2006, Suding et al., 2008, Shipley, 2010), la compréhension de la 
manière dont le fonctionnement des organismes se traduit au niveau des écosys-
tèmes (e.g. Reich et al., 1992, Chapin et al., 1993, Lavorel et Garnier, 2002) et 
contrôle certains des services que ces derniers fournissent aux sociétés humaines 
(Díaz et al., 2006, Díaz et al., 2007).
L’objectif de cet ouvrage est de montrer comment la prise en compte de cette 
facette fonctionnelle de la biodiversité permet d’améliorer la compréhension de 
ces questions, au cœur des recherches actuelles en écologie (Tableau 1.3). Après 
avoir posé dans le chapitre 2 quelques définitions et décrit le cadre conceptuel qui 
a guidé l’organisation de notre propos, le chapitre 3 présentera comment les traits 
sont utilisés pour caractériser les plantes dans une perspective fonctionnelle. Les 
relations entre valeurs de traits et facteurs du milieu seront d’abord présentées 
dans le chapitre 4, puis reprises dans le chapitre 8 dans un contexte agronomique. 
Les distributions de valeurs de traits dans les communautés et les déterminants 
biotiques et abiotiques qui conduisent à ces distributions seront traités dans les 
chapitres 5 et 8, alors que les relations entre composantes de la diversité fonction-
nelle, fonctionnement et services des écosystèmes seront abordées dans les 

TAb. 1.3 Les principales questions abordées dans cet ouvrage (inspiré de Keddy, 1990 et de 
Bill Shipley, communication personnelle), et les chapitres dans lesquels elles sont 
traitées.

Les questions d’une approche fonctionnelle fondée 
sur les traits des organismes

Chapitres

Qu’est ce qu’un trait et dans quel contexte 
écologique utilise t’on les traits ?

2 :  Traits et écologie comparative : défini-
tions, méthodes et cadre conceptuel

Quels sont les traits fondamentaux ? 3 : Caractérisation fonctionnelle des végétaux

Comment varient les traits le long de 
gradients de facteurs du milieu ?

4 :  Gradients, traits de réponse et stratégies 
adaptatives

8 : Diversité fonctionnelle en agriculture

Quels sont les déterminants de la variabilité 
des traits dans une communauté ?

5 : Structure fonctionnelle des communautés
8 : Diversité fonctionnelle en agriculture

Quelles sont les règles d’assemblage des 
communautés en termes de traits ?

5 : Structure fonctionnelle des communautés

Comment les valeurs de traits et leurs varia-
bilités affectent-elles le fonctionnement des 
écosystèmes et les services que ces derniers 
rendent aux sociétés humaines ?

6 : Traits et propriétés des écosystèmes
7 :  Diversité fonctionnelle et services des 

écosystèmes
8 : Diversité fonctionnelle en agriculture

Comment stocker et accéder aux données 
sur les traits des organismes ?

9 :  Gestion des données de la diversité fonc-
tionnelle

 ©
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chapitres 6, 7 et 8. Les démarches récentes visant à rationaliser le stockage et 
l’accès aux données de traits seront ensuite exposées dans le chapitre 9, avant de 
proposer quelques perspectives de développement futur de l’approche fonction-
nelle de la diversité.

à rETEnir

 ► La diversité biologique, qui constitue le tissu vivant de notre planète, présente 
plusieurs facettes : taxinomique, phylogénétique, fonctionnelle… Cet ouvrage 
traite de la dernière d’entre elles, qui peut être définie comme la variation 
dans le degré d’expression des fonctions aux différents niveaux d’organisa-
tion du monde vivant. Une « fonction » est définie comme une « activité dévo-
lue à un élément d’un ensemble ou à l’ensemble lui-même », et peut s’appli-
quer à ces différents niveaux d’organisation, de la cellule à la planète. La 
compréhension de ces fonctions et de leurs contrôles, la manière dont elles 
s’organisent au sein des communautés et des écosystèmes constituent l’es-
sentiel des thèmes abordés dans les différents chapitres.

 ► Cet ouvrage est centré sur les plantes, car ces dernières constituent plus de 
99  % de la matière vivante des écosystèmes terrestres. En conséquence, 
leur fonctionnement détermine largement la quantité et la qualité des habi-
tats et des substrats qui sont utilisés par les autres organismes, tout en 
contrôlant fortement la composition de l’atmosphère et le climat de notre 
planète. C’est aussi chez les plantes que l’approche fonctionnelle de la 
diversité a connu le plus fort développement au cours des 20 dernières 
années. Si elles sont très anciennes, les approches non taxinomiques de la 
diversité des plantes ont connu une phase active de développement dans 
la seconde moitié du XIXe siècle, pour prendre leur véritable essor dans le 
courant du XXe siècle.

►  Les caractéristiques utilisées pour décrire les plantes dans une perspective 
fonctionnelle sont appelées « traits » : reliés au fonctionnement des orga-
nismes, les traits modulent leur valeur sélective, et permettent d’appréhender 
les interactions entre les organismes et les composantes de leur environne-
ment, et d’établir des liens entre les différents niveaux d’organisation repré-
sentés dans les systèmes écologiques.

►  L’objectif de cet ouvrage est de montrer comment la prise en compte de la 
facette fonctionnelle de la biodiversité permet d’améliorer la compréhen-
sion de questions qui sont au cœur des recherches actuelles en écologie, 
telles que celles portant, par exemple, sur la distribution des organismes le 
long de gradients de facteurs du milieu, l’identification des règles qui gou-
vernent l’assemblage des communautés, la compréhension de la manière 
dont le fonctionnement des organismes se traduit au niveau des écosys-
tèmes et contrôle certains des services que ces derniers fournissent aux 
sociétés humaines.



biologieDiversité fonctionnelle des plantes

28

Références

Amigues, S. 2010. Theophraste: Recher-
ches sur les plantes. A l’origine de la bota-
nique. Belin, Paris.

Calow, P. 1987. Towards a definition of 
functional ecology. Functional Ecology 
1: 57-61.

Canadell, J., Pataki, D. et Pitelka, L. 
2007. Terrestrial Ecosystems in a Chan-
ging World. Springer-Verlag, Berlin.

Canfield, D.E. 2005. The early history of 
atmospheric oxygen: Homage to Robert 
A. Garrels. Annual Review of Earth and 
Planetary Sciences: 1-36.

Chapin, F.S., III, Autumn, K. et Pugnaire, 
F. 1993. Evolution of suites of traits in 
response to environmental stress. Ame-
rican Naturalist 142: S78-92.

Díaz, S., Fargione, J., Chapin, F.S., III et 
Tilman, D. 2006. Biodiversity loss threa-
tens human well-being. PLoS Biology 4: 
1300-1305.

Díaz, S., Lavorel, S., de Bello, F.,  Quétier, 
F., Grigulis, K. et Robson, M. 2007. Incor-
porating plant functional diversity 
effects in ecosystem service assess-
ments. Proceedings of the National Aca-
demy of Sciences of the United States 
of America 104: 20684-20689.

Duckworth, J.C., Kent, M. et Ramsay, 
P.M. 2000. Plant functional types: an 
alternative to taxonomic plant commu-
nity description in biogeography?. Pro-
gress in Physical Geography 24: 515-542.

Garnier, E. et Navas, M.-L. 2012. A trait-
based approach to comparative functio-
nal plant ecology: concepts, methods 
and applications for agroecology. A 
review. Agronomy for Sustainable 
Development 32: 365-399.

Grime, J.P. 1979. Plant Strategies and 
Vegetation Processes. John Wiley & 
Sons, Chichester.

Grime, J.P. 2001. Plant Strategies, Vege-
tation Processes, and Ecosystem Pro-
perties, 2nd Edition edn. John Wiley & 
Sons, Chichester.

Grime, J.P. 2003. Plants hold the key. 
Ecosystems in a changing world. Biolo-
gist 50: 87-91.

Grime, J.P. et Pierce, S. 2012. The Evolu-
tionary Strategies That Shape Ecosys-
tems. Wiley-Blackwell.

Halle, F., Oldeman, R.A.A. et Tomlinson, 
P.B. 1978. Tropical trees and forests: an 
architectural analysis.  Springer-Verlag, 
New York.

Holland, H.D. 2006. The oxygenation of 
the atmosphere and oceans. Philoso-
phical Transactions of the Royal Society 
B-Biological Sciences 361: 903-915.

Keddy, P.A. 2007. Plants and Vegetation 
- Origins, Processes, Consequences. 
Cambridge University Press, Cambridge.

Knoll, A.H. 2003. The geological 
consequences of evolution. Geobiology 
1: 3-14.

Lavorel, S., Díaz, S., Cornelissen, J.H.C., 
Garnier, E., Harrison, S.P.,  McIntyre, S., 
Pausas, J., Pérez- Harguindeguy, N., 
Roumet, C. et  Urcelay, C. 2007. Plant 
functional types: Are we getting any 
closer to the Holy Grail? In: J. Canadell, 
D. Pataki and L. Pitelka Eds. Terrestrial 
Ecosystems in a Changing World, Sprin-
ger-Verlag, pp. 149-164.

Lavorel, S. et Garnier, E. 2002. Predic-
ting changes in community composition 
and ecosystem functioning from plant 
traits: revisiting the Holy Grail. Functio-
nal Ecology 16: 545-556.

Lovelock, J.E. 1979. Le terre est un être 
vivant - L’hypothèse Gaïa. Editions du 
Rocher, Monaco.



Chapitre 1 Une approche fonctionnelle de la diversité biologique

29

McGill, B.J., Enquist, B.J., Weiher, E. et 
Westoby, M. 2006. Rebuilding commu-
nity ecology from functional traits. 
Trends in Ecology and Evolution 21: 
178-185.

Mooney, H.A. et Dunn, E.L. 1970. Photo-
synthetic systems of mediterranean- 
climate shrubs and trees of California 
and Chile. The American Naturalist 104: 
447-453.

Mora, C., Tittensor, D.P., Adl, S., Simp-
son, A.G.B. et Worm, B. 2011. How many 
species are there on earth and in the 
ocean? PLoS Biol 9: e1001127.

Naeem, S. et Bunker, D.A. 2009. Trait-
Net: furthering biodiversity research 
through the curation, discovery, and 
sharing of species trait data. In: S. 
Naeem, D. A. Bunker, A. Hector, M. 
Loreau and C. Perrings Eds. Biodiver-
sity, Ecosystem Functioning, and 
Human Wellbeing - An Ecological and 
Economic Perspective, Oxford Univer-
sity Press, pp. 281-289.

Reich, P.B., Walters, M.B. et Ellsworth, 
D.S. 1992. Leaf life-span in relation to 
leaf, plant, and stand characteristics 
among diverse ecosystems. Ecological 
Monographs 62: 365-392.

Shipley, B. 2010. From plant traits to 
vegetation structure. Chance and selec-
tion in the assembly of ecological 

communities. Cambridge University Press, 
Cambridge.

Smith, T.M., Shugart, H.H. et Woodward, 
F.I. 1997. Plant Functional Types: Their 
Relevance to Ecosystem Properties and 
Global Change. Cambridge University 
Press, Cambridge.

Suding, K.N., Lavorel, S., Chapin, F.S., III, 
Cornelissen, J.H.C., Díaz, S., Garnier, E., 
Goldberg, D.E., Hooper, D.U., Jackson, 
S.T. et Navas, M.-L. 2008. Scaling envi-
ronmental change through the commu-
nity-level: a trait-based response-and-
effect framework for plants. Global 
Change Biology 14: 1125-1140.

Violle, C., Navas, M.-L., Vile, D., Kaza-
kou, E., Fortunel, C., Hummel, I. et Gar-
nier, E. 2007. Let the concept of trait be 
functional! . Oikos 116: 882-892.

Weiher, E., van der Werf, A., Thompson, 
K., Roderick, M., Garnier, E. et Eriksson, 
O. 1999. Challenging Theophrastus: A 
common core list of plant traits for func-
tional ecology. Journal of Vegetation 
Science 10: 609-620.

Westoby, M., Falster, D.S., Moles, A.T., 
Vesk, P.A. et Wright, I.J. 2002. Plant eco-
logical strategies: Some leading dimen-
sions of variation between species. 
Annual Review of Ecology and Syste-
matics 33: 125-159.





31

biologieChapitre 2

Traits et écologie 
comparative :  
définitions, méthodes  
et cadre conceptuel

1. Les traits : définitions et protocoles 34

2. Traits et approche comparative en écologie 43

3. Cadre conceptuel : organismes, communautés, écosystèmes 51

4. Conclusions 53



biologieDiversité fonctionnelle des plantes

32

Comme exposé dans le chapitre précédent, la diversité des fonctions peut être 
appréhendée à différents niveaux d’organisation des systèmes biologiques (cf. 
Figure 1.3). Cependant, dans cet ouvrage, l’individu sera considéré comme un 
point d’entrée privilégié, car il est au centre d’un nœud écologique et évolutif 
essentiel du monde vivant (Fitter et Hay, 2002). C’est en effet à son niveau que 
s’exprime l’adaptation, puisque ce sont les survies, reproductions et mortalités dif-
férentielles des individus qui conduisent aux modifications de fréquences des 
gènes (et par conséquent des fonctions), donc à leur évolution en réponse à la 
sélection naturelle. De plus, c’est la réponse des individus qui détermine celles des 
populations et des communautés, dont la dynamique, en conjonction avec les 
échanges de ressources entre organismes et environnement, conditionne le fonc-
tionnement de l’ensemble de l’écosystème. Analyser et comprendre les variations 
de l’expression des fonctions entre les individus, et comment celles-ci se réper-
cutent aux niveaux des communautés et des écosystèmes est donc bien une étape 
fondamentale pour appréhender la diversité du vivant à tous ses niveaux 
d’organisation. 

Fig. 2.1 Exemples de fonctions définies au niveau d’organisation des individus et mar-
queurs fonctionnels qui y sont reliés (cf. également Figure 1.3). Adapté de 
Garnier et Navas (2012).

Le code couleur met en correspondance les fonctions et les marqueurs fonction-
nels qui correspondent à ces fonctions. Dessin d’Euphorbia helioscopia L. réalisé 
par Baptiste Testi.
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La partie gauche de la Figure 2.1 présente quelques exemples de fonctions défi-
nies au niveau de l’individu dans le cas spécifique des végétaux. Les variations 
dans le degré d’expression de ces fonctions entre les différents individus d’une 
population, entre populations d’une même espèce ou entre espèces constituent la 
diversité fonctionnelle des plantes. Certaines de ces fonctions sont extraordinai-
rement difficiles à déterminer de façon précise : comment mesurer la croissance 
d’une plante entière dans des communautés plurispécifiques où les systèmes raci-
naires peuvent être extrêmement enchevêtrés et atteindre des profondeurs de 
plusieurs dizaines de mètres (cf. Figure 3.14 du chapitre suivant)  ? Comment 
estimer la fécondité d’un arbre ou d’une plante clonale dont la durée de vie peut 
s’étaler sur une période de plusieurs milliers d’années (Thomas, 2013) ? Comment 
appréhender le processus de dissémination des graines dont certaines peuvent se 
retrouver au pied de la plante qui les a produites et d’autres à plusieurs dizaines 
de kilomètres de celle-ci (Fenner et Thompson, 2005) ? Et finalement, comment 
accéder à ces fonctions pour les quelques 315 000 espèces de plantes qui peuplent 
la planète ? La tâche est titanesque… et n’est gérable qu’en acceptant un certain 
degré de simplification, et donc d’approximation : la croissance d’une plante peut 
être estimée à partir de certaines propriétés de ses feuilles, sa fécondité par la 
masse de ses graines, et la distance de dissémination des graines grâce à l’exis-
tence de structures qui leur permettent d’être portées par le vent ou qui les 
rendent attractives pour les animaux (voir le chapitre 3 pour plus de détails). 
Ces différentes caractéristiques des plantes, corrélées à leurs fonctions mais 
plus faciles à mesurer que ces dernières, ont été nommées « marqueurs fonc-
tionnels »1 (Garnier et al., 2004). La partie droite de la Figure 2.1 donne des 
exemples de ces marqueurs fonctionnels, en regard des fonctions qu’ils per-
mettent d’appréhender.
L’ensemble des fonctions et des marqueurs fonctionnels constituent des caracté-
ristiques mesurables des organismes, appelées «  traits  »2 (McGill et al., 2006, 
Violle et al., 2007). Les sections suivantes précisent ce que recouvre ce concept, et 
comment il est utilisé pour caractériser la diversité fonctionnelle des organismes 
dans un contexte écologique. Nous présenterons ensuite un schéma conceptuel 
qui permet d’utiliser les traits pour analyser la diversité aux niveaux des commu-
nautés et des écosystèmes et sur lequel s’appuie cet ouvrage.

1 Cette dichotomie entre fonctions et marqueurs fonctionnels a été introduite dans la littérature en uti-
lisant les expressions « hard trait » pour les premières et « soft trait » pour les seconds (Hodgson et al., 
1999, Weiher et al., 1999). Ces expressions prêtant parfois à confusion (discuté par Violle et al., 2007), 
nous préférons ne pas les utiliser dans cet ouvrage

2 Le terme « trait » est pratiquement un synonyme de « caractère phénotypique », locution largement 
utilisée par les généticiens qui insistent souvent sur son héritabilité. L’usage ayant plutôt consacré l’uti-
lisation de « trait » en écologie, c’est ce terme que nous utiliserons ici.
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1. Les traits : définitions et protocoles

1.1 Qu’est-ce qu’un trait ?

Une analyse détaillée de la littérature révèle que le terme « trait » a été utilisé avec 
des sens relativement différents en écologie et en biologie des populations (Violle 
et al., 2007). Nous retiendrons ici qu’un trait est un concept défini au niveau de 
l’individu (McGill et al., 2006, Lavorel et al., 2007, Crisp et Cook, 2012), avec la 
définition suivante  : «  toute caractéristique morphologique, physiologique ou 
phénologique mesurable au niveau d’un individu, de la cellule à l’organisme 
entier, sans qu’il soit fait référence à aucun autre niveau d’organisation ni à aucun 
facteur du milieu » (Violle et al., 2007). Le concept de trait est donc défini indé-
pendamment des caractéristiques du milieu où il se trouve ou de celles des autres 
niveaux d’organisation (population, communauté ou écosystème) dans lesquels il 
est impliqué1. Quelques exemples de traits, qui peuvent être des fonctions ou des 
marqueurs fonctionnels relatifs par exemple, à la reproduction (fécondité, dissé-
mination, etc) ou à la croissance végétative (interception de la lumière, absorption 
des éléments minéraux, etc) sont présentés sur la Figure 2.1. Les traits sont héri-
tables (Crisp et Cook, 2012) ; ils peuvent être continus (e.g. hauteur d’une plante, 
masse d’une graine) ou catégoriels lorsqu’ils sont caractérisés par des classes de 
valeurs (e.g. plante annuelle ou pérenne, à feuilles caduques ou persistantes).
Comme cela a été discuté par Violle et al. (2007), cette définition appelle plu-
sieurs précisions : (1) la valeur ou modalité d’un trait prise en un lieu et un instant 
donnés est appelée « attribut » (Lavorel et al., 2007) : mesurer un trait consiste 
donc à obtenir un attribut pour celui-ci  ; (2) un trait peut présenter différents 
attributs pour une espèce donnée selon les conditions de milieu et/ou au cours du 
temps (variations saisonnière ou ontogénique, par exemple)  ; (3) pour un trait 
donné, l’attribut est souvent mesuré au niveau d’une population, en faisant la 
moyenne des attributs d’une collection d’individus. Ces deux derniers points 
impliquent tout d’abord que l’obtention d’un attribut devrait s’accompagner de la 
collecte d’informations permettant de décrire l’environnement local dans lequel 
les mesures ont été faites, afin de pouvoir interpréter de façon pertinente le signi-
fication écologique et/ou évolutive de ces attributs (McGill et al., 2006, 
Bartholomeus et al., 2008). Ensuite, il est également nécessaire de connaître l’im-
portance relative de la variabilité intra-spécifique de ce trait par rapport à sa 
variabilité inter-spécifique (Garnier et al., 2001, Cornelissen et al., 2003, Roche et 
al., 2004, Mokany et Ash, 2008, Albert et al., 2010, et voir la section 4.4 du cha-
pitre 4). En effet, si un trait est peu variable dans le temps et dans l’espace, une 

1 Ce n’est pas vrai pour leur mesure ; voir plus loin. 



Chapitre 2 Traits et écologie comparative : définitions, méthodes et cadre conceptuel  

35

description précise des conditions dans lesquelles ces attributs ont été obtenus est 
moins critique.
Les caractéristiques des plantes qui nécessitent l’identification d’une relation 
explicite avec les facteurs du milieu ne sont donc pas des traits. C’est notamment 
le cas, par exemple, de la résistance à la sécheresse ou au pâturage, de la tolérance 
à l’ombre ou aux métaux lourds, ou encore des nombres d’Ellenberg (Ellenberg, 
1988, Ellenberg et al., 1992), qui décrivent la réponse de la performance des indi-
vidus à certaines variables de l’environnement. Ce type de caractéristiques requiert 
en effet que les attributs soient mesurés sur des collections d’individus qui se 
trouvent dans des conditions de milieux différentes, et la gamme des valeurs par-
courues correspond à la réponse du trait aux facteurs du milieu, et non au trait 
lui-même. A la suite des écologues animaux (Irschick et Garland, 2001, Irschick, 
2003), Violle et al. (2007) ont proposé que la réponse des traits de performance 
d’un organisme à un facteur du milieu soit désignée par l’expression «  perfor-
mance écologique » (on parle aussi de « préférence d’habitat » ou de « préférence 
écologique »). Cette performance peut être définie par un optimum et une éten-
due de distribution de la valeur du trait le long d’un gradient de facteur du milieu 
(Figure 2.2). Elle dépend de la réponse coordonnée de plusieurs traits à ce facteur 
(e.g. Craine et al., 2012, et voir le chapitre 4 pour de nombreux exemples), confor-
mément au schéma proposé par Violle et al. (2007). Ces auteurs ont en effet 

Fig. 2.2 Représentation graphique de la performance écologique. Tiré de Violle et al. (2007).

Cette performance peut être définie par la position de l’optimum et l’étendue de 
la distribution des valeurs de l’un des trois traits de performance (biomasse 
végétative, succès reproducteur, survie de l’individu  : cf. Figure 2.3) le long de 
gradients de facteurs du milieu. Voir le texte de la section 1.1 pour plus de détails. 
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suggéré d’appliquer aux plantes le paradigme « morphologie, performance, valeur 
sélective » d’Arnold (1983) initialement développé pour les animaux en propo-
sant une structure hiérarchique des traits à trois niveaux : les trois composantes 
de la valeur sélective que sont la croissance, la survie et la reproduction sont 
caractérisées par trois « traits de performance », à savoir la biomasse végétative, le 
succès reproducteur et la survie, qui sont eux-mêmes modulés par les traits mor-
phologiques, physiologiques et phénologiques, alors appelés «  traits fonction-
nels » (Figure 2.3). Une limite actuelle à ce schéma est que bien qu’elles soient 
supposées dans de nombreuses études en écologie, les relations entre traits fonc-
tionnels et traits de performance, et donc leurs relations avec la valeur sélective, 
sont en fait rarement démontrées (Ackerly et Monson, 2003, Craine et al., 2012).

1.2 Des protocoles standardisés pour la mesure des traits

Des efforts importants ont été réalisés au cours des deux dernières décennies dans 
le but de standardiser les mesures de traits des plantes (Hendry et Grime, 1993, 
Cornelissen et al., 2003, Knevel et al., 2005, Pérez-Harguindeguy et al., 2013). 

Fig. 2.3 Structure hiérarchique en trois niveaux de la notion de traits définie à partir de 
celle proposée initialement par Arnold (1983). Tiré de Violle et al. (2007).

Des traits morphologiques, physiologiques ou phénologiques (M-P-P) (de 1 à k) ont 
des impacts sur un ou plusieurs des traits de performance (biomasse végétative, 
succès reproducteur, survie) qui déterminent la performance de la plante et la valeur 
sélective des individus. Les traits M-P-P peuvent être inter-reliés (doubles flèches). 
Par souci de clarté, les interactions entre traits de performance et leur impact sur les 
traits M-P-P ne sont pas représentés.
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Ces efforts ne sont certainement pas étrangers à l’expansion rapide de la mesure 
des traits sur un nombre croissant d’espèces localisées dans des environnements 
très différents (Niinemets, 2001, Díaz et al., 2004, Reich et Oleksyn, 2004, 
Wright et al., 2004, Moles et al., 2005, Moles et al., 2009, Onoda et al., 2011, pour 
ne citer que quelques exemples).
Quatre manuels principaux de protocoles ont été élaborés depuis 1993. Le pre-
mier (Hendry et Grime, 1993) est un manuel de laboratoire qui décrit la façon de 
mesurer 68 traits et/ou leur réponse à plusieurs facteurs de l’environnement en 
conditions contrôlées. Les trois autres portent sur la mesure des traits en condi-
tions non artificielles. Ils sont construits de façon comparable avec, pour chaque 
trait, une description de la façon de procéder pour collecter les échantillons et 
réaliser la mesure. Le manuel de Cornelissen et al. (2003) décrit ces protocoles 
pour 28 traits ; celui de Knevel et al. (2005), confectionné à l’occasion de la mise 
en place de la base de données de traits LEDA (Kleyer et al., 2008), concerne 
31 traits et inclut pour chacun une rubrique spécifique sur la façon de coder le 
trait pour une saisie informatique. Finalement, le manuel de Pérez-Harguindeguy 
et al. (2013) est une mise à jour de Cornelissen et al. (2003), et le complète pour 
20 nouveaux traits.
Dans ces deux derniers manuels1, des sections préliminaires décrivent la façon de 
sélectionner les espèces dans une communauté d’une part, et les individus au sein 
de ces espèces, d’autre part. Des indications sur le nombre d’échantillons à collec-
ter pour chaque trait sont également fournies. Chaque section est ensuite consa-
crée à un trait et est subdivisée en plusieurs rubriques : 1) une brève introduction 
sur la signification du trait, 2) la nature de l’échantillon et la façon de le récolter 
(si nécessaire), 3) la façon dont ce dernier doit être stocké et traité avant la mesure 
(si nécessaire), 4) une description de la mesure proprement dite, 5) une liste de 
cas particuliers et la façon de les traiter, 6) des références bibliographiques sur la 
théorie et la signification du trait et sur des points plus précis de méthodologie si 
cela est nécessaire. L’encadré 2.1 donne l’exemple d’une section consacrée à un 
trait catégoriel, les types biologiques de Raunkiaer, et d’une section consacrée à 
un trait continu, la masse des graines. Certains des protocoles décrits dans le 
manuel de Pérez-Harguindeguy et al. (2013) seront accessibles en ligne via l’in-
ternet sur la plate-forme « PrometheusWiki »2 (http://prometheuswiki.publish.
csiro.au), développée pour partager et accéder facilement à des informations sur 
les protocoles de mesure dans le champ disciplinaire de la physiologie écologique 
des plantes, et fournir un forum de discussion et de débat sur les pratiques de la 

1 Le manuel de Cornelissen et al. (2003) est très largement utilisé par la communauté scientifique, 
comme l’attestent la centaine de citations annuelles de l’article sur la période 2010-2012 (source : ISI 
Web of Knowledge)

2 Prometheus est un acronyme pour « PROtocols, METHods, Explanations and Updated Standards »
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communauté (Sack et al., 2010). Le succès de l’utilisation de ces protocoles les a 
fait passer au rang de « standards »1 pour la mesure d’un certain nombre de traits 
des plantes. Il faut cependant reconnaître que le nombre de traits couverts reste 
relativement modeste, et qu’il est nécessaire de poursuivre ce travail de standardi-
sation pour un nombre plus élevé de traits. 

EnCADrÉ 2.1 Deux exemples de protocoles standardisés de mesure des traits extraits du 
manuel de Cornelissen et al. (2003) : les types biologiques (trait catégoriel) 
et la masse d’une graine (trait continu)

Type biologique

Présentation du trait 

La classification des plantes selon leur type biologique a été initialement propo-
sée par Raunkiaer (1934) et précisée entre autres par Whittaker (1975) : « au lieu 
d’utiliser de multiples critères, comme c’est le cas pour l’identification des 
formes de croissance (…), un seul est utilisé  : il s’agit de la localisation des 
tissus pérennisant de la plante. Ces derniers peuvent être de nature embryon-
naire (méristème)  ; ils sont alors inactifs pendant l’hiver ou la saison sèche et 
rentrent à nouveau en activité lorsque les conditions de milieu redeviennent 
favorables. Ces tissus peuvent aussi être des bourgeons, incluant ou pas des 
pousses feuillées, qui vont rentrer en activité au printemps ou pendant la saison 
des pluies. Comme tous ces tissus pérennisant permettent la survie de la plante 
pendant la saison défavorable, leur localisation est une composante essentielle 
de la réponse adaptative au climat. Plus les conditions climatiques sont diffi-
ciles, moins les bourgeons de remplacement seront éloignés de la surface du 
sol, ce qui permet de limiter leur exposition au froid ou à la déshydratation ». 
Chez les espèces soumises à des perturbations imprévisibles comme le pâtu-
rage ou le feu, la localisation des bourgeons ou des tissus dont ils sont issus 
permet d’évaluer la probabilité de survie des plantes face à ces aléas environne-
mentaux. Pour une espèce donnée, on utilisera parmi les catégories définies ci-
dessous celle qui correspond à la localisation de la majorité des bourgeons de 
remplacement.

Que faut-il noter ?

Le type biologique est un trait catégoriel défini par l’observation directe, des des-
criptions ou des photographies tirées de la littérature. Beaucoup de flores 
indiquent la forme de vie dans les critères standards de description des espèces. 
Cinq types biologiques principaux ont été initialement identifiés par Raunkiaer, 
mais cette proposition a été ensuite enrichie par plusieurs auteurs (Ellenberg et 
Müller-Dombois, 1967). Nous ne présenterons ici que les catégories les plus 
simples qui sont aussi les plus utilisées. 

1 Un standard est un référentiel publié dont la diffusion et l’utilisation sont larges et admises par une 
part importante d’une communauté donnée. Le standard se différencie de la norme, qui est un référen-
tiel établi par consensus et approuvé par un organisme reconnu (voir e.g. http://fr.wikipedia.org)
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1. Phanérophytes : plantes qui dépassent 0,50 m de hauteur et dont les pousses 
ne meurent pas périodiquement, ce qui aurait pour conséquence de ramener la 
plante à une hauteur totale inférieure à 0,5 m (e.g. beaucoup d’arbustes, d’arbres 
et de lianes).

2. Chamaephytes : plantes dont les branches matures ou l’ensemble des pousses 
feuillées ne dépassent pas 0,50 m de hauteur, ou plantes dépassant les 0,50 m 
mais ramenées régulièrement sous cette hauteur seuil par la mort périodique 
des pousses feuillées (e.g. arbustes nains).

3. Hemicryptophytes : réduction périodique du système aérien à sa partie basale, 
ce qui localise les bourgeons de remplacement près de la surface du sol pendant 
la mauvaise saison (e.g. beaucoup de graminées et de plantes en rosette).

4. Géophytes : chaque année, réduction de l’ensemble de la plante à sa partie 
souterraine constituée par des organes de stockage (e.g. beaucoup de plantes à 
bulbes, la fougère Pteridium).

5. Thérophytes : plantes dont les systèmes aérien et souterrain meurent après la 
production de graines et qui bouclent leur cycle en moins d’une année (e.g. 
beaucoup d’espèces annuelles des zones cultivées).

6. Hélophytes : les bourgeons végétatifs permettant le passage de la mauvaise 
saison sont localisés sous la surface de l’eau, au contraire du système aérien qui 
est situé au-dessus (e.g. beaucoup de monocotylédones avec des fleurs très 
colorées comme Iris pseudacorus)

7. Hydrophytes : les tiges restent localisées sous l’eau (e.g. les élodées), sont partiel-
lement immergées ou flottent à la surface de l’eau (e.g. nénuphars, nymphéas).

Cas particuliers

Les plantes grimpantes, les hémi-épiphytes et épiphytes peuvent être considé-
rées comme étant des phanérophytes ou des chamaephytes, car leurs spécifici-
tés sont explicitement prises en compte par le trait « forme de croissance » (voir 
Cornelissen et al., 2003). 

Références sur la théorie et la signification du trait 

(Raunkiaer, 1934, Cain, 1950, Ellenberg et Müller-Dombois, 1967, Whittaker, 1975, 
Box, 1981, Ellenberg, 1988).

Masse d’une graine

Présentation du trait

La masse d’une graine, aussi appelée taille de graine, est la masse sèche, obte-
nue après passage au four, d’une graine moyenne d’une espèce, exprimée en 
mg. Les petites graines ont une forte probabilité d’être disséminées loin de la 
plante mère (bien que cette relation soit assez grossière) alors que les réserves 
incluses dans les grosses graines augmentent la probabilité de survie et d’éta-
blissement des jeunes plantules face aux aléas environnementaux (tels que fort 
ombrage, sècheresse, herbivorie…). Les petites graines peuvent être produites 
en plus grand nombre pour un même effort reproducteur. Elles sont générale-
ment enfouies plus profondément dans le sol, surtout si leur forme est sphé-
rique, ce qui augmente leur longévité dans les stocks de graines du sol. Les 
taxons proches ont généralement des graines de masses similaires. 
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Que faut-il collecter et comment ?

Il est nécessaire de sélectionner le même type d’individus que pour la mesure des 
traits foliaires ou de la hauteur, c’est-à-dire des plantes saines, adultes avec un 
feuillage déployé en pleine lumière (ou bien avec le plus fort taux possible d’ex-
position à la lumière pour l’espèce considérée). Les graines doivent être matures 
et vivantes. Si la forme de la propagule (graine, fruit…) est également mesurée, il 
ne faut en enlever aucune partie avant la mesure. Nous recommandons de récol-
ter au moins 5 graines sur au moins 3 plantes par espèce, mais il est préférable 
d’utiliser un plus grand nombre de plantes. Selon la précision de la balance dis-
ponible, 100 ou même 1000 graines par plante peuvent être nécessaires pour les 
espèces avec de très petites graines, comme par exemple les orchidées. Dans 
certaines parties du monde, comme par exemple les forêts tropicales humides, il 
peut être utile de travailler avec les populations locales qui peuvent aider à la col-
lecte des graines et à leur identification.

Stockage et traitement 

Si la forme de la propagule est également mesurée, le stockage se fait dans des 
sacs plastiques fermés, avec ou sans emballage dans des papiers humidifiés, le 
traitement et la mesure étant faits le plus rapidement possible. Sinon, le stoc-
kage à l’air libre peut être utilisé.

Mesure

Après la mesure de la forme de la propagule (si elle est réalisée), enlever tous les 
accessoires (ailes, arêtes, aigrettes, élaiosomes, pulpe..) en s’assurant de ne pas 
retirer l’enveloppe la plus externe de la graine (ou testa). En d’autres termes, il 
s’agit de s’assurer précisément quelles sont les parties qui constituent le fruit et 
celles qui se rapportent à la graine. Il faut garder le fruit intact lorsque la testa et 
la structure du fruit ne sont pas séparables. Sécher les graines (ou les achènes) à 
80° C pendant au moins 48 heures (ou jusqu’à ce que la masse devienne 
constante pour les très grosses graines ou celles ayant un tégument très dur) 
puis peser. A leur sortie de l’étuve et au contact de l’air humide, les graines 
peuvent très vite se recharger en eau. Si elles ne peuvent être pesées immédiate-
ment après avoir refroidi, il est nécessaire de les placer dans un dessiccateur 
jusqu’à la pesée ou bien de les replacer dans l’étuve pour les sécher à nouveau. Il 
faut noter que le nombre moyen de graines issues d’une plante (qu’il soit égal à 
5 ou à 1000 graines) compte pour une répétition dans le calcul de la moyenne, de 
l’écart type et de l’erreur standard de la moyenne.

Cas particuliers 

 – Il faut tenir compte du fait que la taille d’une graine peut varier davantage 
pour un individu donné qu’entre individus d’une espèce donnée. Il faut donc 
s’assurer de récolter des graines de taille moyenne pour un individu et non 
pas les plus grosses ou les plus petites.

 – Beaucoup de données sont déjà disponibles dans la littérature et d’impor-
tantes bases de données peuvent être consultées sous certaines conditions. 
Les données obtenues pourront certainement être incorporées dans ces 
bases de données, mais il faut pour cela s’assurer que les méthodes de 
mesure sont compatibles.
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 – Pour certaines questions (e.g. relations allométriques), d’autres mesures comme 
la masse de la propagule ou de l’inflorescence (totalité de la structure repro-
ductive) peuvent être également intéressantes. Dans ce cas, il est préférable 
de mesurer à la fois, les masses fraîches et sèches.
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Dans la mesure où les traits sont utilisés, entre autres, pour comprendre les rela-
tions entre organismes et facteurs du milieu ou pour répondre à des questions qui 
concernent des niveaux d’organisation supérieurs à l’organisme, le développement 
de protocoles standardisés pour mesurer les variables permettant de décrire l’envi-
ronnement, la structure des communautés, les compartiments et flux dans les éco-
systèmes, etc. apparaît tout aussi nécessaire. Quelques tentatives ont été faites dans 
ce sens (voir par exemple Knevel et al., 2005, et Bartholomeus et al., 2008, pour les 
caractéristiques du sol), avec un effort particulier sur la normalisation et la descrip-
tion des environnements utilisés pour les expérimentations en laboratoire 
(Hannemann et al., 2009). Toutefois, la généralisation et l’utilisation de tels proto-
coles restent très marginales en écologie. Le cas des différentes méthodes utilisées 
pour mesurer la productivité primaire des écosystèmes (Scurlock et al., 2002, et 
voir l’encadré 6.1 du chapitre 6) ou les difficultés rencontrées pour formaliser les 
protocoles d’évaluation de la défoliation dans les prairies pâturées (Garnier et al., 
2007) sont à ce titre particulièrement parlants. Ce déficit de standardisation limite 
fortement nos capacités de généralisation, et constitue un point de blocage dont la 
levée devrait être considérée comme une priorité en écologie (voir notamment les 
discussions dans Austin, 1980, Bradshaw, 1987b, Garnier et al., 2007).

2. Traits et approche comparative 
en écologie

En tant que concept permettant d’appréhender l’expression des différentes fonc-
tions des organismes, les traits sont largement utilisés dans différents champs 
disciplinaires qui s’intéressent à l’étude de la diversité biologique, dont celui de 
l’écologie comparative, cœur disciplinaire de cet ouvrage. Nous précisons ci-des-
sous la nature et l’utilité de l’approche comparative en écologie, avant de présen-
ter la logique de l’utilisation des traits dans ce contexte.

2.1 De la comparaison en écologie 

Parmi les démarches suivies dans les différents champs de l’écologie, l’approche dite 
« comparative » occupe une place prépondérante depuis longtemps (Grime, 1965, 
Parsons, 1968). De façon quelque peu provocatrice, Bradshaw (1987b) va même 
jusqu’à suggérer qu’écologie comparative et écologie fonctionnelle sont synonymes. 
Son argument concerne le niveau de l’individu, pour lequel l’une des questions cen-
trales de l’écologie est de comprendre l’adéquation entre les organismes et leur 
environnement. Or, comme Bradshaw (1987b, a) le souligne, cette adéquation n’est 
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jamais parfaite : la répartition des végétaux dans les différents habitats tient au fait 
que certains d’entre eux sont en meilleure adéquation que d’autres avec leur envi-
ronnement. L’adaptation des organismes est par conséquent un concept purement 
comparatif par nature. Les deux exemples qui suivent illustrent cette assertion.
Le premier s’appuie sur une étude pionnière d’écophysiologie végétale conduite 
par Bonnier (1899). Point de départ de cette étude, Bonnier constate que «  les 
plantes de la région méditerranéenne ont, en général, des caractéristiques qui 
semblent en rapport avec le climat spécial de cette région ». Les caractéristiques 
en rapport avec le climat (qui sont, de fait, des traits tels que définis ci-dessus) 
correspondent bien à des « adaptations », même si le terme n’est pas utilisé par 
Bonnier. Quoi qu’il en soit, un tel constat ne peut être fait que parce que Bonnier 
connaît des plantes qui ne sont pas caractéristiques du climat de la région médi-
terranéenne et qu’il les compare (implicitement dans ce cas) à des plantes qui ne 
poussent pas dans ces conditions climatiques. L’expérimentation conçue par 
Bonnier consistera en une comparaison entre individus transplantés dans des jar-
dins botaniques localisés en région parisienne (climat tempéré) et au sud de la 
France près de Toulon (climat méditerranéen). L’une des conclusions de cette 
étude est que les feuilles des plantes cultivées au sud de la France sont «  plus 
épaisses, plus coriaces, à nervures moins marquées, […], et souvent plus long-
temps persistantes »1, tendant vers les attributs reconnus des espèces méditerra-
néennes qui peuvent être considérés comme des adaptations. Le second exemple 
est tiré d’une revue bibliographique sur les composantes du bilan carboné des 
végétaux, dans laquelle Mooney (1972) rapporte que la vitesse maximale de pho-
tosynthèse (un trait foliaire) des plantes herbacées caractéristiques des milieux 
ombragés varie entre 4 et 16 mg CO2 dm-² h-1. La comparaison de ces valeurs, qui 
sont deux à trois fois plus faibles que celles de plantes herbacées issues de milieux 
ouverts, conduira Mooney à réfléchir à la signification adaptative des différences 
de vitesses de photosynthèse entre espèces, et à jeter les bases de l’importance de 
la prise en compte des bilans coûts-bénéfices de l’acquisition du carbone pour 
expliquer la distribution des végétaux dans les différents habitats.
Si l’argument adaptatif avancé par Bradshaw n’est pas recevable à des niveaux 
d’organisation supérieurs à celui de l’organisme, l’approche comparative n’en 
demeure pas moins très pertinente à ces niveaux. Un premier exemple nous est 
fourni par la synthèse d’Odum (1969) sur la structure des communautés et le 
fonctionnement des écosystèmes au cours du processus de succession végétale2. 

1 Il s’agit là de traits foliaires tels que l’épaisseur des feuilles ou leur longévité, dont les significations 
fonctionnelles et écologiques sont présentées dans les chapitres 3 et 4.

2 Une succession correspond au phénomène de colonisation d’un biotope par les êtres vivants et les 
changements dans le temps de la composition floristique et faunistique d’une station après qu’une 
perturbation a détruit partiellement ou totalement l’écosystème préexistant (Lepart et Escarré, 1983).
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A  partir de la comparaison de stades précoces et avancés de succession en 
termes de types d’espèces (décrites par leur taille et les composantes de leur 
cycle de vie), de diversité spécifique (richesse et équitabilité), de productivité et 
de divers aspects des cycles des éléments minéraux, Odum oppose de façon 
visionnaire deux grands types d’écosystèmes : 1) ceux que l’homme favorise sur 
des pas de temps courts pour des objectifs de production (nourriture, fibres) et 
dont les caractéristiques sont comparables à celles des stades précoces de suc-
cession, et 2) ceux, moins anthropisés, dont le fonctionnement permet de régu-
ler les cycles biogéochimiques de la planète sur des pas de temps plus longs 
(teneurs en CO2 et O2 de l’atmosphère, qualité de l’eau) et dont les caractéris-
tiques sont comparables à celles des stades avancés de succession. C’est bien 
une démarche comparative qui permet ainsi à Odum d’identifier les propriétés 
à la base de ce que, une quinzaine d’années plus tard, on appellera des « ser-
vices  » rendus par les écosystèmes aux sociétés humaines (voir chapitre 7)  : 
service de production dans les écosystèmes à croissance rapide dans lesquels les 
cycles des éléments sont ouverts vs. service de maintien de la qualité et de sta-
bilité dans les écosystèmes à croissance plus lente dans lesquels les cycles sont 
plus fermés. Un second exemple porte sur la répartition des grands types de 
biomes1 rencontrés sur la planète, sujet d’étonnement et d’études depuis les 
grands voyages naturalistes du XIXe siècle. Comprendre les facteurs de contrôle 
sur cette répartition nécessite par essence une démarche de nature comparative, 
puisqu’il s’agit de déterminer les causes qui conduisent aux différences obser-
vées entre ces biomes. Holdridge (1947) a ainsi proposé une explication fondée 
sur les différences de températures et pluviosités moyennes annuelles entre 
sites : par exemple, les forêts tropicales se trouvent dans des sites où la tempéra-
ture est élevée et la pluviosité forte, alors que les déserts se trouvent dans des 
sites où la pluviosité est très faible mais rencontrés pour une large gamme de 
température moyenne annuelle (e.g. déserts froids et chauds). Cette explication 
fondée sur la combinaison de deux variables climatiques fait toujours autorité 
aujourd’hui. 
Ces quelques exemples mettent en lumière le fait que nombre d’observations en 
écologie sont d’autant plus riches qu’elles sont placées dans un contexte compara-
tif. Ils démontrent la puissance de cette approche à différents niveaux d’organisa-
tion pour identifier les facteurs clefs qui contrôlent la distribution et le fonction-
nement des systèmes écologiques et de leurs composantes.

1 Un type de biome est défini comme un groupement d’écosystèmes terrestres similaires en termes 1) de 
structure de végétation ou physionomie, 2) de facteurs de l’environnement responsables de cette struc-
ture et 3) de certaines caractéristiques des communautés animales qui s’y trouvent (Whittaker, 1975). 
Cet auteur reconnaît six types de biomes majeurs : les forêts, les prairies, les forêts claires, les forma-
tions arbustives, les systèmes buissonnants semi-désertiques et les déserts.
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2.2 Mise en œuvre de l’approche comparative 

La première étape d’une approche comparative qui considère l’individu comme 
point d’entrée privilégié pour étudier la diversité fonctionnelle consiste à synthé-
tiser l’information relative à un ou plusieurs traits pour un grand nombre d’es-
pèces (ou de populations) dans des matrices espèces (ou populations) x traits 
(Figure 2.4 Keddy, 1992b). L’ordre de grandeur du nombre d’espèces peut varier 
de la dizaine pour les questions abordées au niveau des communautés, à plusieurs 
milliers quand il s’agit de détecter des patrons généraux de fonctionnement à une 
échelle planétaire.
Comme l’ont souligné Keddy (1992b) et Duarte et al. (1995), cette démarche est 
littéralement orthogonale à celle suivie dans les études d’autoécologie, où l’objec-
tif est de comprendre le plus précisément possible les exigences d’une espèce 
donnée vis-à-vis des facteurs biotiques et/ou abiotiques du milieu, ce qui conduit 
à la mesure d’un grand nombre de traits sur cette espèce particulière (Figure 2.4). 

Fig. 2.4 Représentation schématique d’une matrice espèces x traits pour s espèces et 
t traits. D’après Keddy (1992b).

Jusqu’au milieu de la décennie 1990-2000, il existait peu de matrices de ce type 
car les écologues s’étaient surtout focalisés sur des études d’autoécologie des 
espèces (symbolisée par la bande verticale sur le schéma) plutôt que sur des 
études comparatives de traits impliquant de nombreuses espèces (symbolisée 
par la bande horizontale). L’établissement de telles matrices est une première 
étape essentielle pour explorer les relations entre les traits, la distribution des 
organismes le long de gradients de facteurs du milieu, la structure fonctionnelle 
des communautés et les effets de cette structure sur le fonctionnement des éco-
systèmes (voir aussi la Figure 2.5). 
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L’autoécologie peut conduire à des prédictions relativement précises pour les 
quelques espèces qui peuvent ainsi être étudiées. Elle a été et est encore très lar-
gement utilisée, que ce soit dans des contextes écologiques (voir par exemple les 
quelques 300 monographies sur les espèces de la flore des îles britanniques 
publiées dans la revue Journal of Ecology1 depuis 1941) ou agronomiques. Dans ce 
dernier cas, le nombre d’espèces d’intérêt est en effet relativement faible 
(103 espèces de plantes fournissent 90 % de la nourriture mondiale, hors espèces 
fourragères : Prescott-Allen et Prescott-Allen, 1990), et l’objectif est le plus sou-
vent de ne favoriser qu’une ou deux espèces dans un champ cultivé où les pra-
tiques conduisent par ailleurs à une simplification extrême des conditions envi-
ronnementales. De par sa nature même, une approche d’autoécologie n’a 
cependant qu’un pouvoir de généralisation limitée : est-il possible de prédire la 
réponse à la disponibilité en azote de Nardus stricta (le nard raide), une graminée 
pérenne que l’on trouve dans les landes et pâturages peu productifs, à partir de 
celle de Lolium perenne (le ray-grass anglais), graminée pérenne largement utili-
sée comme plante fourragère ? Comme l’a clairement mis en évidence l’étude de 
Bradshaw et al. (1964), la réponse est non : lorsqu’on fait varier la concentration 
en azote d’une solution nutritive apportée à des cultures de L. perenne de 1 à 
243 mg l-1, sa biomasse est multipliée par 12 et on ne détecte aucun signe de 
saturation aux fortes concentrations ; dans les mêmes situations expérimentales, 
la biomasse de N. stricta ne varie que d’un facteur 2, et elle est maximale à une 
concentration de 27 mg l-1, les concentrations plus élevées apparaissant toxiques.
Afin de s’affranchir des particularités de chacune des espèces étudiées, l’approche 
comparative doit donc porter sur un nombre suffisamment élevé de taxons2, ce 
qui a également pour effet d’augmenter la puissance des tests statistiques 
employés (Keddy, 1992a, Duarte et al., 1995). Cet objectif de généralisation est 
fondamental pour répondre à de nombreuses questions portant sur les systèmes 
écologiques dans lesquels le nombre d’espèces à considérer peut être relativement 
élevé. Dans la mesure où il est actuellement hors de portée de constituer une 
matrice espèces x traits telle que celle de la Figure 2.4 pour les quelques 
315 000 espèces de la planète, l’approche comparative est fondée sur un choix 
simple : plutôt que de collecter des informations nombreuses et précises sur un 
petit nombre d’espèces, il s’agira de collecter des informations moins nombreuses 
ou précises sur un plus grand nombre d’espèces. Comme le concluent Duarte et 
al. (1995) dans un article présentant les principes et les forces de l’écologie fonc-
tionnelle comparative des plantes : « L’autoécologie traditionnelle conduit à des 

1 Ces monographies sont regroupées dans un ensemble intitulé « Biological Flora of the British Isles » 
(http://www.britishecologicalsociety.org/journals_publications/journalofecology/biologicalflora.php)

2 La méthode qui consiste à mesurer un ou plusieurs traits simultanément sur un grand nombre 
 d’espèces ou de populations est appelée « criblage » (« screening » en anglais) (Grime et Hunt, 1975, 
Keddy, 1992a)
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prédictions précises dans des circonstances limitées (une ou quelques espèces 
dans un habitat particulier), alors que l’écologie comparative appliquée à une 
large gamme d’espèces conduit à des prédictions moins précises, mais qui sont 
applicables dans un éventail de situations infiniment plus large ». Ce débat entre 
précision et généralisation n’est pas récent en écologie (Harper, 1982, Bradshaw, 
1987a, Grubb, 1998, Grime, 2001), et est certainement loin d’être clos. La posi-
tion défendue ici est que l’approche comparative est nécessaire pour détecter des 
patrons généraux, mais que ceux-ci ne rendent pas nécessairement compte de 
processus à un degré fin de résolution. Cette tension est bien illustrée par la para-
bole des aveugles et de l’éléphant (Encadré 2.2)  : déclinée dans le contexte qui 
nous occupe, l’écologie comparative peut se comprendre comme donnant accès à 
la globalité du corps de l’éléphant, quand l’autoécologie nous permet de décrire 
plus précisément chacune de ses parties.1

EnCADrÉ 2.2 La parabole des aveugles et de l’éléphant1

Cette parabole trouve son origine dans l’Anekāntavāda, l’une des plus impor-
tantes et fondamentales doctrines de la religion hindoue du Jaïnisme. Elle se 
réfère aux principes de pluralisme et de la multiplicité des points de vue, l’idée 
que la « vérité » ou la « réalité » sont perçues différemment selon les personnes, 
et qu’un seul point de vue ne peut donc définir la vérité. Au milieu du XIXe siècle, 
le poète américain John Godfrey Saxe en a tiré un poème dont une traduction 
est donnée ci-après :

Six hommes d’Hindoustan, très enclins à parfaire leurs connaissances, allèrent 
voir un éléphant (bien que tous fussent aveugles) afin que chacun, en l’obser-
vant, puisse satisfaire sa curiosité.

Le premier s’approcha de l’éléphant et perdant pied, alla buter contre son flanc 
large et robuste. Il s’exclama aussitôt : « Mon Dieu ! Mais l’éléphant ressemble 
beaucoup à un mur ! ».

Le second, palpant une défense, s’écria : « Ho ! qu’est-ce que cet objet si rond, si 
lisse et si pointu  ? Il ne fait aucun doute que cet éléphant extraordinaire res-
semble beaucoup à une lance ! ».

Le troisième s’avança vers l’éléphant et, saisissant par inadvertance la trompe 
qui se tortillait, s’écria sans hésitation : « Je vois que l’éléphant ressemble beau-
coup à un serpent ! ». 

Le quatrième, de sa main fébrile, se mit à palper le genou. « De toute évidence, 
dit-il, cet animal fabuleux ressemble à un arbre ! ».

Le cinquième toucha par hasard à l’oreille et dit  : « Même le plus aveugle des 
hommes peut dire à quoi ressemble le plus l’éléphant ; nul ne peut me prouver le 
contraire, ce magnifique éléphant ressemble à un éventail ! ».

1 Reich (1993) semble avoir été le premier à utiliser cette parabole dans un contexte écologique, au sujet 
des relations entre traits foliaires
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Le sixième commença tout juste à tâter l’animal, la queue qui se balançait lui 
tomba dans la main. « Je vois, dit-il, que l’éléphant ressemble beaucoup à une 
corde ! »

Ainsi, ces hommes d’Hindoustan discutèrent longuement, chacun faisant valoir 
son opinion avec force et fermeté. Même si chacun avait partiellement raison, 
tous étaient dans l’erreur.

Moralité : Trop souvent dans les guerres théologiques, les parties en conflit, je 
crois, se moquent dans la plus totale ignorance de ce que veulent dire leurs 
opposants, et palabrent à n’en plus finir sur un éléphant qu’aucune d’entre elles 
n’a jamais vu !

(Traduction sur le site du Ministère Fédéral de la Santé du Canada (www.hc-sc.
gc.ca), «Conflit entre le travail et la vie personnelle au Canada durant le nouveau 
millénaire - Introduction », consulté le 4 février 2013)

Fig. E 2.2.1 Représentation de la parabole des aveugles et de l’éléphant (source inconnue)
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