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AVANT-PROPOS

Je tiens & exprimer ma gratitude & Monsieur le Professeur QUEZEL & plusieurs
titres. Tout d'abord, c'est a ses vifs encouragements, lors de ma soutenance
de Dipl6me d'Etudes Supérieures en 1964, que je dois d'avoir développé mes
recherches dans la perspective d'une Thése de Doctorat, Par la suite, il
a su me dissuader sans complaisance de conclure prématurément, pressentant
que la banque des données que j'avais collectées devait faire l'objet d'une
exploitation quantitative plus noussée et mieux construite que je 1l'envisageai
initialement. Puis il a bien voulu m'accueillir dans son Laboratoire, en
dépit de ses nombreuses charges. Enfin il a accepté de présider le Jury chargé
de juger les fruits de mon travail,

Je sais gré & Monsieur le Professeur BOUDOURESQUE de m'avoir, en plusieurs
circonstances, fait bénéficier de son expérience incomparable du milieu marin,
avec compétence et simplicité, Cette aide a débuté, il y a vingt-cing ans,
par de nombreuses déterminations de Systématique algale au profit de mes
collaborateurs et de moi-méme, avec le souci d'intégrer les multiples infor-
mations ponctuelles en une approche chargée de signification. Plus tard,
ses nublications documentées et illustrées ont continué a guider ma reflexion
a distance. Enfin j'ai tenu le plus grand compte de ses ultimes remarques,
précises et pertinentes, destinées a optimiser mon travail, en apportant
a ma Thése les amendements qui s'imposaient,

Je remercie Monsieur le Professeur BONIN de la confiance précieuse qu'il
me témoigne, de 1l'intérét attentif qu'il porte depuis quelques années aux
thémes que je privilégie, notamment aux aspects mathématiques qu'ils entrai-
nent, en m'exprimant son approbation quant & mes orientations. Je lui suis
donc redevable d'une part notable de l'audace qui m'anime aujourd’'hui, en
m'aventurant hors des limites de compétence trop souvent assignées aux natu-
ralistes par d'autres scientifiques.

De Monsieur le Professeur LOISEL, je dirai simplement pour résumer ma pensée
que je regrette de ne pas m'étre placeé plus tdt sous sa tutelle scientifique.
La somme de ses descriptions d'associations végétales de la région Sud-Est
de la France est si riche qu'elle fournit 1'aliment principal de la présente
étude, Les travaux que nous avons menés a bien ensemble et qui ont fait 1'ob-
jet de publications appréciées, m'ont permis d'acquérir & son contact de
nouvelles habitudes de rigueur de pensée et de précision d'écriture. La ma-
tiére et l'esprit de cette Thése reviennent donc pour une part décisive a
mon Directeur de Thése.

Je ne saurais terniner cet avant-propos sans évoquer, parfois globalement
et anonymement, bien d'autres personnes dont je reste le débiteur : le re-
gretté Professeur René MOLINIER et le Professeur Roger MOLINIER qui ont été
mes initiateurs en Ecologie et Phytosociologie ; mes collegues enseignants
associés aux recherches sur les biocénoses portuaires varoises ; d'autres
enseignants d'Université ou de Lycée dont les noms apparaltront le moment
venu ; les centaines de grands éléves qui m'ont apporté leur concours massif
dans "le maquis" et "la garrigue" ; les amis, les parents, dont l'aide maté-
rielle et le soutien moral m'ont souvent porté en avant, avec une mention
exceptionnelle de tendre reconnaissance a DELIA, ma femme a qui je dois tant.
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Zusammenfassing

Ausgehend von 143 Beispielen von Lebensreichen aus dem Sudosten Frankreichs, die uberwiegend
auf dem Land lebende und zumeist pflanzliche Gattungen reprasentieren, zeigt sich der Begriff
"Biozonose' in einem neuen Licht, Vier Modelle, die in statistich geeigneter Weise erarbeitet
wirden, zeigen in ihren Widerspruchen die 'Verschiedenheit" und zugleich die "Einheitlichtkeit"
der Blozonose Die Beschreibung von Zustanden und Verandenmgen bereitet ihre okologische Inter—
pretation vor, die nicht nur die diskriminierenden Einflusse physikalischer und chemischer Fak—
toren des Mineralreichs, sondern auch die von der Konkurrenz bestinmten Beziehungen zwischen
den CGattungen einbeziehen muss, Die ersten drei Modelle, die experimentell gepragt sind und
sich gleichzeitig algebraisch formilieren liessen, betreffen die Bedlngungen unter denen sich
die zusamenlebenden Gattungen in Zeit - im Lauf des jahrlichen Zyklus' - und Raum verteilen
ind die Materie untereinander aufteilen, Das vierte Modell ist qualitativer Art. Fs ist begrindet
auf einer vereinheitlichten Klassifienmng der im Meer oder auf dem Iand lebenden pflanzlichen
Typen. Es zeigt, dass, wenn sich die Bedingungen des Lebensraumes verbessern, alle Reihen des
Raums (Zonungen) und der Zeit (dynamische Serien) sich in ein progressives Schema mit einer
dreifachen Skala einfugen (Biomasse, Ianglebigkeit und taxonomischer Rang der beherrschenden
Gattungen).

Schlusselworter : Land- und Sechiozonosen, Raum und Zeitstrukturen, Statistik und Frstellung
von Modellen, Sudostfrankreich,
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1. INTRODUCTION ET GENERALITES

11, PROBLEMATIQUE

En un quart de siécle environ, mon travail de recherche a connu de multiples
rebondissements quant aux thémes d'étude, aux collaborations, aux fortunes
fluctuantes qui 1l'ont sanctionné. Cependant, du point de vue de la probléma-
tique, i1 s'articule autour de deux interrogations distinctes qui se relaient
en fondu enchainé sur deux périodes successives.

Dans un premier temps, ce sont des biocénoses marines de milieux portuaires
varois qui sont soumises & nos investigations ; l'accent est mis sur leur
diversité, Dans un deuxiéme temps, c'est la biocénose qui est disséquée,
4 partir d'un plus grand nombre de groupements et des descriptions qui en
sont déja publiées par d' autres auteurs ; l'accent est mis sur son unité.

Une relation concise de ce chemlnement justifiera les options qui ont fin1
par prévaloir.

111. Problématique initiale : caractérisation de biocénoses particuliéres

De 1963 & 1969, Roger MOLINIER m'a confié 1'animation d'une _recherche en
équipe concernant les biocénoses de dix petits ports varois ¥. Ce travail
prolongeait celui qui avait déja été accompli sur les ports du Cap Corse
(Roger MOLINIER 1958) et au Brusc dans le Var (Roger MOLINIER et M.VIDAL 1963).

Les directives sulivantes nous étaient notifiées. Dans trois "stations" situées
a l'intérieur des bassins portuaires, récolter par grattage la totalité de
la biomasse sur une surface conventionnelle de 625 cm2 ; trier au laboratoire
et identifier les espéces de la flore algale et de la faune associée & 1'ex-
clusion des unicellulaires ; quantifier les espéces végétales & l'aide des
principaux paramétres de 1'Ecole phytosociologique "zuricho-montpelliéraine"
(abondance-dominance et sociabilité), les espéces animales par dénombrement
des individus ; répéter les mémes opérations tous les trimestres pendant
un an en déplagant de quelques décimétres le lieu de prélévement tout en
le maintenant dans les limites présumées du méme groupement.

J'ai é&té conduit & me distancier de ces instructions, soit volontairement
en me fiant A& ma conviction profonde, soit contraint par des circonstances
hostiles dont 1'une mérite d'étre rapportée dés a présent.

1111, Restrictions au programme initial

La principale difficulté rencontrée dans cette entreprise ambitieuse qu'est
une approche biocénotique est la détermination taxinomique des espéces des
deux régnes. Aucun chercheur ne jouit d'autonomie pour mener & bien une telle
tAche. L'appel aux spécialistes de la Systématique s'impose, mais 1'absence
de véritable réciprocité dans le service rendu fait se fermer des portes
et, dans le meilleur des cas, interdit au demandeur de se montrer exigeant
et encore moins pressé,

# Salins d'Hyéres (P.VIGNES 1964), St-Pierre d'Hyéres (M.SICSIC 1966),
St-Elme (E.GADFA 1967),  St-Raphael (S.BERTHIER 1967), Les Lecques (A.CARVOU
1967), Bandol (E.BENSIMON 1967), St-Mandrier (P.MAGGI 1967), Carqueiranne
(J.GASQUET 1968), La Coudouriére (A MEZE 1968), St-Aygulf (A.DAVID 1969).
Mes collaborateurs, membres de 1' Enselgnement Secondaire comme moi-méme,

A

préparaient & cette occasion des Diplémes d'Etudes Supérieures.



Pour la flore algale, nous avons constamment bénéficié de 1'expérience et
de la complaisance amicale de P.HUVE, H.HUVE et C.F.BOUDOURESQUE, Algologues
qui nous ont procuré une double assistance :

- en nous initiant a4 1'identification de bon nombre d'espéces, macroscopique-
ment (ex. Caulerpa profifena), ou au microscope a l'aide de techniques simples
(sans préparation pour Ceramium ciliatum, aprés coupe pour Ufve nigida, aprés
écrasement pour Coddum venmifara...) ;

- en déterminant eux-mémes 1'identité des formes les plus sujettes a confu-
sion, telles les différentes espéces du genre Cladophora et les algues rouges
filamenteuses,

Pour la faune, des échantillons en nombre considérable avaient été répartis
dans des piluliers immatriculés et placés en attente. En raison de délais
incompressibles, les D.E.S. des membres de mon équipe s'achevaient sur les
phytocénoses, la dimension biocénotique des groupements devant faire 1'objet
d'un rattrapage et de publications ultérieures. Grice a G.BELLAN et D.BELLAN-
SANTINI, 1'identification des Polychétes et des Amphipodes était bien amorcée,
Mais, lors du transfert du Laboratoire dont je dépendais, de la Faculté de
Marseille St-Charles a celle nouvellement créée de Luminy, nos précieuses
collections animales, fruit d'années de travail, devaient malencontreusement
disparaitre en totalité ! Notre projet biocénotique était instantanément
anéanti, du moins sous la forme envisagée, et les descriptions données sont
restées cantonnées aux limites de la phytocénose.

1112, Extension du programme initial
11121, Caractérisation spatiale des peuplements

Dés 1963, il m'est apparu que les petits ports présentaient un intérét
exceptionnel, moins en raison des effets de la pollution qui n'y sont,
ni nécessairement écrasants, ni uniformes, que du fait de leur géomé-
trie simple et accusée (M.STICSIC et P,VIGNES 1966). Celle-ci se traduit
dans la répartition des espéces par une schématisation spontanée,
prasque caricaturale. Chaque type de formation s'étend sur une longueur
de quai ou d'enrochements suffisante pour ne pas apparaitre comme
"accidentelle", c'est-a-dire déterminée par des conditions écologiques
trés particuliéres et difficiles a cerner,

D'autre part la "disposition horizontale''des espéces et de leurs asso-
ciations recoupe une "zonation verticale" riche et serrée de part
et d'autre du niveau zéro. Au total les étres vivants qui colonisent
les milieux portuaires s'organisent selon un quadrillage d'une lecture
écologique facilitée. En premiere approximation, telle espéce sera
cataloguée comme photophile, de mode battu sur substrat compact, préfé-
rentielle d'eaux propres et en outre sténotherme ...

Une telle étiquette souffrant, semble-t-il, d'une subjectivité abusive,
un onziéme chercheur (J.SPIGA 1969) a effectué de multiples mesures
saisonniéres, physiques et chimiques, dans les localités précédemment
étudiées du seul point de vue des flores et faunes, Les résultats
de ce complément d'enquéte sont apparus, soit un peu décevants, soit
satisfaisants, selon les priorités envisagées :

+ certains facteurs, ailleurs puissamment discriminants comme 1'est
le pH dans les sols, paraissent ne pas intervenir du fait de leur
remarquable constance (pH compris entre 8,4 et 8,5) ;



SRR

1 BANDOL 1966

LA COUDOURIERE 1965 W 3

LE BRUSC 196}

SATNT-MANDRIER 1966

CARQUEIRAMNE 1967

EkN

5

SATUT-RAPIAEL 1966

S50m

SAINT-PIERRE 1965

A ERSEA
L

/.6"-‘:'.”:#
e

LES SALINS D'HYERES 1964

SADIT-AYGULF 1967

@ LE5 ONZE PORTS VAROIS ETUDIES SUR 52 "STATIONS"




111211,

111212,

. d'autres facteurs se sont révélés éminemment variables et sans doute
actifs quant a la distribution des espéces. Mais les conditions de
récolte de telles données, méme renouvelées de nombreuses fois, ne
procurent pas les garanties statistiques qui permettraient d'établir
des '"normales", au sens des météorologistes entre autres. Cependant
les mesures confirment toutes, d'un biotope & un autre dans les limites
d'une méme localité, le sens d'inéquation que nous avions prévu pour
chaque facteur, en nous fiant & notre intuition, compte tenu de la
topographie.

Ainsi validée, 1'exemplarité des milieux portuaires justifie deux
méthodes complémentaires d'analyse sur le terrain, 1'une continue,
1'autre discontinue.

Prélévements ponctuels

A 1'encontre des directives d'origine, le nombre des ''stations" de
référence dans chaque port a été relevé de trois & cing en moyenne
et ces stations ont été ventilées & 1'intérieur et & 1'extérieur
des aménagements portuaires, afin d'étaler le plus possible 1'éventail
des conditions écologiques pour des peuplements dont le seul trait
commun est la situation superficielle (planche 1). Les stations les
plus nombreuses sont celles des bassins ; en second lieu viennent
celles de 1'extérieur des jetées principales et, au troisiéme rang
seulement, celles de 1'extérieur des contre-jetées. Ces expositions
connaissent des modes d'agitation respectivement calme, battu et
semi-battu. L'effectif des stations de chacune des trois catégories
ainsi définies est en gros proportionnel a la longueur cumulée des
superstructures correspondantes,

Les prélévements ponctuels sont précédés d'une lecture du peuplement
en place, soit en plongée, soit par transparence a travers le plan
d'eau superficiel. Tls sont opérés & l'aide d'un enpin composé d'un
cylindre métallique inoxydable surmonté & 1'avant d'une lame coupante,
a l'arriére d'un manche robuste, et prolongé en dessous par une poche
de tissu ol s'accumulent les organismes détachés du substrat. Une
finition au couteau peut s'avérer nécessaire, Les manipulations qui
suivent la récolte se déroulent en laboratoire ; elles exigent du
temps puisque le tri, & lui seul, s'étale sur plusieurs jours.

Cartographie a grande échelle

Afin de compenser la discontinuité wvraiment liche des prélévements
ponctuels, chaque membre de notre équipe s'est attaché a dresser
des cartes monographiques de distribution des espéces végétales et
animales les plus manifestes, dominantes au sens large qui marquent
de leur empreinte la physionomie des peuplements {planche 2).

Eventuellement réduits par la suite, les fonds de carte utilisés
sur le terrain étaient le plus souvent a 1'échelle du 1/1000, Cette
faible réduction fait 1'objet de certaines critiques. Premiérement,
elle n'est pas généralisable ; on ne peut raisonnablement songer
4 couvrir de la sorte la totalité de 1'espace terrestre. Deuxiémement,
les documents constitués sont rapidement voués a péremption, faute
d'une remise a jour permanente comme c'est le cas pour les plans
cadastraux ; précisément les ports étudiés, pour la plupart, ont
été agrandis et remodelés au moment ou nos recherches s'achevaient,
cet essor rapide répondant alors & 1'explosion de la plaisance.
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Cependant je suis trés attaché & cette méthode d'analyse porteuse
d'une information critique irremplagable dans des localités od les
biotopes contigus s'intégrent en un ensemble clairement architecture.
Je 1'ai mise & 1'épreuve a différentes reprises, non seulement en
milieu marin, mais encore en milieu terrestre (P,VIGNES 1966, 1967..).

Pour toutes les espéces dont la niche écologique est bien connue,
la cartographie a grande échelle ne fait que corroborer ce que 1'on
sait déja, avec une notable capacité de persuasion accélérée dans
le cadre de la pédagogie ou de la vulgarisation. Pour les espéces
dont les exigences et tolérances écologiques sont moins évidentes,
elle oriente des recherches fines étayées par des mesures de facteurs
climatiques ou édaphiques. Mais elle offre aussi une possibilité
de rebondissement pour des investigations nouvelles concernant des
espéces sur lesquelles on pensait, un peu trop hdtivement, ne plus
rien avoir d'essentiel a découvrir,

C'est le cas de celles, fréquemment mais non nécessairement parentes,
dont les aires locales se juxtaposent sans hiatus ni chevauchement,
comme deux piéces voisines d'un puzzle. J'ai signalé ce comportement
pour les Graminées Agropyrum junceum et A, pycnanthum dans  plusieurs
localités littorales du Var (P.VIGNES 1966, R.MOLINIER et P.VIGNES
1971). Ces phénoménes de relais parfait dont on observe 1'équivalent
en milieu marin soulévent des problémes originaux dont la solution
ne pourra que faire progresser la compréhension de 1'écosystéme,

Du point de vue de la technique cartographique, les cartes levées
en milieu terrestre ou marin dans des étages de grande amplitude
se différencient de celles qui sont levées de part et d'autre de
la ligne littorale, dans les ports notamment, Dans le premier cas,
les taches situant 1'espéce s'étalent en surface ; le tracé de leur
contour et la superficie enveloppée sont significatifs. Dans le second
cas (si 1l'on excepte, au fond des bassins portuaires, herbiers et
"épaves vivantes" d'algues arrachées) seule la longueur des traceés
linéaires qui bordent les superstructures est porteuse d'information
objective ; par contre 1'épaisseur des mémes tracés, délibérément
exagérée pour raison de lisibilité, a été de surcroit modulée par
les auteurs pour traduire un degré de réussite de 1l'espéce figurée
inégal d'un point a un autre. Malgré 1'absence d'une codification
des régles sur ce point, un consensus spontané s'est instauré entre
les membres de notre équipe. L'exemple choisi (planche 2) est d'autant
plus démonstratif de cette convergence que A.CARVOU et E.GADEA ne
se connaissaient pas et travaillaient de maniére autonome.

11122. Caractérisation temporelle des peuplements

Le rythme trimestriel des prélévements devait permettre de préciser
la phénologie des différentes espéces en présence et de révéler des
faciés saisonniers des biocénoses.

Aussi bien pour mes collaborateurs que pour moi-méme, les paramétres
"zuricho-montpelliérains" sont apparus d'emblée inadaptés dans cette
perspective. Je considére actuellement qu'il s'agit d'éléments caducs
de nos archives, laminés par une banque de données plus fiables et
convenant beaucoup mieux au traitement mathématique, statistique et
modélisation.

s
iy

Pour les espéces phanérogauiques, la nomenclature utilisée sera celle des

"Quatre Flores de France" de P.FQURNIER,
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En effet, sur mon initiative et malgré le scepticisme ambiant qu'il
a fallu surmonter, nous avons méthodiquement noté, pour chaque espéce
végétale et dans chaque relevé :

. la longueur du plus grand individu, depuis le centre de la bhase
fixatrice jusqu'au point du thalle le plus éloigné ;

. la masse de l'ensemble des individus aprés égouttage, dite '"poids
égoutté",

Longueur maximale

Cette notion correspond a peu de chose prés, pour les algues, a celle
de hauteur maximale pour les végétaux aériens, a la différence qu'elle
n'est pas forcément mesurée dans le sens vertical. Dans les deux
cas il ne s'agit que d'un record individuel, supérieur bien entendu
a la mensuration moyenne de la population, avec en outre un déphasage
de périodicité par rapport & cette derniére. En effet un développement
paroxysmal peut é&tre le fait d'individus sursitaires au moment ou
une régression s'amorce dans le gros de la population.

La longueur maximale présente un double intérét théorique et pratique
puisqu'elle nous informe sur les potentialités saisonniéres de chaque
espéce au prix d'une seule mesure,

Masse collective

Une étude méthodologique comparative (E.VIGNES et P.VIGNES 1969)
a conduit a rediscuter des méthodes classiques de pesée dans le cas
particulier des algues :

. Le "poids sec" est obtenu par dessiccation compléte sous vide en
présence d'acide sulfurique concentré, suivie d'un séjour dans une
étuve de 100 a 110 °C. Bien que cette méthode ait été recommandée
par le Colloque '"Méthodes d'étude du benthos et échelle dimensionnelle
des benthontes", réuni a Marseille en 1963, elle nous a semblé ne
pas s'imposer dans le cadre de cette étude. Compte tenu du nombre
élevé d'échantillons qui transitaient entre nos mains, elle eflit été
trop accaparante au détriment d'autres démarches, pour une rentabilité
douteuse., Elle convient mieux aux préoccupations de physiclogistes
en quéte de bilans nutritionnels ou de bionomistes attachés a la
quantification de biomasse de végétaux aériens dont on sait 1'extréme
variabilité pondérale par plasmolyse ou turgescence, selon 1'état
hygrométrique de 1'atmosphére ou la teneur en eau du sol.

. Le "poids essoré" est celui d'organismes débarrassés du film d'eau
superficiel par diverses contraintes mécaniques modérées (balancement,
torsion, foulage dans un emballage absorbant) ou essuyage soigné
a l'aide d'un tissu fin pour les formes les plus fragiles. Cette
technique conduit en principe a la connaissance du poids réel ou
poids net. Pourtant elle s'avére encore inadéquate en raison de son
incommedité et du manque d'unité de la manipulation.

. Le "poids égoutté" est celui de 1'organisme suspendu a 1l'air libre
et de 1l'eau d'imprégnation retenue par les forces capillaires. Des
courbes de séchage a 1'air libre construites a partir d'échantillons
algaux appartenant a onze espéces différentes, montrent des tendances
constantes. Les événements s'enchainent comme suit, dans le cas de
Haloptenis scopaniay’ Phéophycée touffue, lorsqu'on 1'extrait d'un
aquarium pour la suspendre a l'air libre :

* Voir annexe 1 pour les courbes de séchage.
ula

** Voir annexe 2 pour les synonymies dans la nomenclature algale,



A 1'instant précis de 1'émersion, 1l'algue gui jusgue la flottait
épanouie, comme en apesanteur, se compacte et perd instantanément
une énorme quantité d'eau qui la baignait intimement, eau extérieure
par rapport au thalle, mais incluse dans les limites fictives de
son enveloppe géométrique. La partie correspondante de la courbe
de séchage est un segment vertical & 1'abscisse t=0 ; 1'ordonnée
initiale P, ne peut étre établie que par une méthode indirecte, basée
sur 1'évaluation du volume brut en immersion.

Pendant une minute environ se produit 1'égouttage proprement dit,
d'abord trés rapide, puis ralentissant et cessant quand s'équilibrent
la sollicitation des forces capillaires et celle de la pesanteur.
Le trongon de courbe correspondant est d'allure hyperbolique ; en
fait il part d'une asymptote verticale pour aboutir a un faux-plat
subhorizontal.

Ensuite, pendant deux heures environ, l'eau capillaire s'évapore
lentement. Le trongon de courbe qui traduit ce phénoméne est un palier
de pente trés faible (perte de poids limitée a 15 7).

Puis 1'évaporation s'accentue lorsque les cellules se plasmolysent
irréversiblement, pendant trois jours environ. Le nouveau trongon
de courbe dessine un talus particuliérement pentu si l'on opte pour
une échelle logarithmique du temps (perte de poids de 84 7 pendant
cette étape).

Le poids ne varie plus pendant les jours suivants. Ainsi la courbe
s'achéve par un palier horizontal pour un poids qui représente environ
sept fois moins que le "poids égoutté" a t = 1 minute.

Deux remarques critiques s'imposent :

Premiérement le ''poids égoutté" est indépendant de 1'hygrométrie
et il coincide avec un état d'imbibition du thalle uniforme de haut
en bas ; inversement les phénoménes ultérieurs n'ont pas méme durée
en atmosphére séche ou humide et ils s'enchalnent plus vite & la
partie supérieure qu'a la partie inférieure des thalles suspendus,
comme c¢'est le cas pour des lainages épinglés sur une corde a linge
aprés la lessive (du fait de ce décalage, les trongons successifs
de la courbe de séchage ne s'articulent pas en des points nettement
individualisés, mais au niveau de zones d'inflexion souples).

Deuxiémement la quantité d'eau extérieure retenue par capillarité
en fin d'égouttage reste d'autant plus élevée que les thalles sont
plus divisés.

Nous avons opté pour le 'poids égoutté" parce qu'il s'agit d'une
méthode rapide (durée de 1'ordre de la minute) et pratique, appliquée
indistinctement & toutes les espéces. Le fait que les algues les
plus finement divisées fassent 1'objet d'une surestimation par rapport
aux autres consacre l'avantage objectif dont elles bénéficient dans
la concurrence naturelle, en accaparant un plus grand volume d'espace
et en développant une plus grande surface d'échanges.

Pour chaque espéce prise séparément, 1l'erreur de pesée due au reliquat
d'eau capillaire représente en premiére approximation une fraction
constante et autorise toutes les comparaisons entre les populations
observées dans deux stations a une méme date ou dans une méme station
a deux dates différentes.
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1113, Bilan du programme initial

En résumé, la flore algale de dix petits ports varois a fait 1'objet :

. de levés cartographiques continus pour chaque espéce aisément identifiable
. de prélévements ponctuels dans des stations battues, semi-battues et calmes,
suivis de tris, de déterminations et de mensurations (longueur maximale et
"poids égoutté"), ainsi que de notations qualitatives se rapportant notamment
aux relations d'épiphytisme,

L'exploitation attentive de la banque de données ainsi constituée débouche
sur des enseignements a deux niveaux.

11131. Enseignements au niveau des espéces algales

La phénologie et la niche écologique sont cernées avec une précision
nouvelle comme le prouvent les trois exemples choisis (planche 3).

111311, Périodicité des espéces algales

Les prélévements saisonniers ont été effectués avec plus ou moins
d'avance ou de retard sur les dates-types (15 janvier, 15 avril,
15 juillet, 15 octobre). Les courbes phénologiques peuvent donc étre
construites a partir de 4 points ou de 12 points, selon que 1l'on
amalgame les relevés pour chacune des 4 saisons qui se succedent
ou pour chacun des 12 trimestres qui se chevauchent au cours d'une
année. Il s'apit dans le second cas de moyennes amorties et mobiles
qui offrent l'avantage de rattraper les points "aberrants' des courbes
avec un effet de lissage, mais l'inconvénient d'écraser quelque peu
les creux et les bosses "légitimes'" des mémes courbes. Cette pratique
donne des résultats performants pour les espéces de haute fréquence,
ce qui signifie malheureusement qu'elle demeure de portée limitée.

Une deuxiéme option concerne le recours ou non & la péréquation pour
le calcul des moyennes. Ainsi 1'algue rouge 7alkenfengia aufolanosa
peut é&tre prise en compte de deux fagons, en limitant la démonstration
qui suit a trois localités parmi les huit ol nous 1l'avons recensée.
. "Poids égoutté" en grammes :

Printemps Eté Automne Hiver
Les Lecques 37,6 15,0 9,0 29,0
Bandol 25,2 37,2 3,8 12,0
St-Aygulf 22,0 0,0 0,0 29,7
. Indices (100 = record saisonnier de poids dans la localité)
Les lLecques 100 39,9 23,9 77,1
Bandol 67,7 100 10,2 31,9
St-Aygulf 74,1 0,0 0,0 100

La péréquation écrase certaines aberrations en dégageant des normes,
Plutdt que les valeurs absolues des données dont une seule parfois,
en raison de sa démesure, suffit a renverser la tendance dominante,
c'est le sens et la vitesse du changement qui sont ainsi privilégiés.

Nous admettons comme probante 1'image obtenue de la phénologie d'une
espéce algale quand les tendances saisonniéres sont identiques ou
voisines pour les cing variables suivantes, rapportées a 10 localités
toutes stations confondues
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P E ' A o 3! P P E A H P P E A 3! P
Ceramium ciliatum Halopteris scoparnia Cystoseina stnicta

EXEMPLES DE PERIODICITE D'ESPECES ALGALES (toutes stations confondues)
P = printemps E = été A = automne H = hiver

| " n

C 5 B C S4B C+S B

EXEMPLES D'AFFINITES STATIONNELLES D'ESPECES ALGALES (toutes saisons confondues)
C = mode calme S = mode semi-battu B = mode battu

{ mémes espéces)

L'indice R représente dans tous les cas la valeur du record annuel
P

. poids égoutté - — — - longueur maximale

®
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. PFréquence saisonniére

. Record pondéral saisonnier

. Moyenne pondérale saisonniére

. Record de longueur saisonnier

. Moyenne saisonniére des longueurs maximales

A défaut d'une concordance parfaite, c'est la moyenne pondérale qui
est retenue comme critére prioritaire. Seule ou conjointement avec
les autres variables, elle nous a permis d'établir les formules de
périodicité de 140 espéces, formules dans lesquelles la saison du
record supérieur est soulignée, celle du record inférieur placée
entre parenthéses et, de surcroit, barrée si 1'espéce connait alors
une éclipse totale. Ainsi pour Falkenfengia nufolanosa observée  dans
huit des dix ports varois étudiés, la formule de périodicité s'écrit
P E (A) H . Pour Asparagopsis awmata qui alterne avec la précédente
et représente la génération sexuée d'une méme espéce, la formule
se radicalise sous la forme P CK:J) H . Dans la majorité des cas
d'espéces, cette représentation sommaire de la périodicité suffit,
compte tenu de la modicité des bases statistiques. On peut d'ailleurs
aller plus loin dans le sens de la prudence, en ne lui reconnaissant
qu'une valeur provisoire jusqu'a plus ample information,

Quand les tendances saisonniéres des cing variables de référence
sont compatibles, ce qui se vérifie selon 1'attente chez les espéces
de haute frequence, la fiabilité des indicateurs autorise le tracé
de graphiques davantage porteurs d'information qu'une formule seche.
Quarante-sept graphiques ont été élaborés. Dans la majorité des cas,
de méme que pour les trois algues choisies a titre d'exemple, 1la
lecture des courbes confirme des notions déja plus ou meoins connues
des algolopues, mais en les enrichissant,

Les trois espéces suivantes enregistrent une récession automnale,
comportement aligné sur celui de bon nombre de leurs concurrentes.
Pour le reste, elles diffeérent nettement entre elles :

. Ceaamium ciliatum van., nofusium est une méditerranéenne printanicére,
alors que la variété typique peut culminer en été dans la Manche
et 1'Atlantique. Contrairement a d'autres annuelles, elle ne subit
pas d'éclipse & la mauvaise saison (pour elle 1'automne) ; en fait
1'allure des courbes suggére un enchainement souple des générations
successives.

. Haloplendis scopania est une espeéce vivace dont les thalles arborent
alternativement une forme cestivafis et une forme Aiemafis distinctes
par leurs silhouettes et qui n'ont pas les mémes aptitudes. Seule
la forme hivernale dispese d'organes reproducteurs, asexués le plus
souvent. Manifestement, les changements qualitatifs s'accompagnent
de sursauts quantitatifs, du fait du bourgeonnement de pousses de
remplacement et de pousses adventives. Deux pics inégaux rendent
compte de ces phases de fiévre créatrice.

. Cystoseina stricta, comme la précedente, varie a peu prés du simple
au double quant au poids. C'est une hémiphanérophycée pour J.FELDMANN,
c'est-a-dire une espéce vivace amputée une fois par an de ses rameaux
les plus longs, remplacés ensuite par bourgeonnement & partir de
la base. On constate une dissymétrie des courbes, la régression allant
plus vite que la régénération,
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111312, Affinités stationnelles des espéces algales

Nous avons distingué dans les ports trois types de stations. les
stations B (= battues) correspondent a des enrochements accumulés
obliquement a 1l'extérieur des jetées principales. Généralemenl peu
polluées, elles sont en outre bien éclairées par mer calme (sauf
dans les anfractuosités entre les blocs), avec les écarts thermiques
les plus modérés. Les stations S8 (semi-battues) leur ressemblent
a ce détail prés qu'elles occupent 1'extérieur des contre-jetées,
moins exposées. Les stations C (calmes) sont localisées sur les quais
verticaux des bassins. Ce sont en général les plus polluées et les
plus envasées, les plus sombres, et celles qui connaissent les plus
grands écarts thermiques comme 1'ensemble de la cuvette portuaire
qu'elles bordent.

Les coincidences signalées se vérifient dans la plupart des cas,
mais seul le degré d'agitation épouse exactement la classification
sommaire "C - § - B",

Des formules d'affinités stationnelles, congues comme les formules
de périodicité, ont été établies tout aussi prudemment pour les mémes
140 especes (exemple : (C) S B pour Ceremium ciliaium).Des graphiques
plus précis ont été établis pour 46 d'entre elles. Dans les graphiques
comme dans les formules, deux catégories de stations (C et S ou bien
S et B) sont amalgamées quand 1'espéce considérée ne s'y comporte
pas différemment de maniére significative.

Les mensurations stationnelles sont a prendre en compte conjointement
avec les cartes monographiques chaque fois que celles-ci existent.
Ainsi la consultation des planches 2 et 3 permet d'esquisser la niche
écologique de trois espéces algales :

. Cernamium ciliatum van. aobustum est observé, soit épilithe au bas
de 1'étage médiolittoral, soit épiphyte dans les horizons supérieurs
de 1'étage infralittoral, sur une douzaine d'espéces porteuses au
premier rang desquelles figurent Haloptenis scoparnia et Cladophona
profifera toutes deux formes buissonnantes. Sa prédilection pour
les stations semi-battues des contre-jetées est alors marquée au
point d'en faire une caractéristique d'association comme nous le
verrons plus loin. C'est une algue photophile, supportant assez
bien la pollution, ainsi que la dessiccation a laquelle elle s'oppose
par capillarité tant que l'émersion est courte, mais mal la hausse
des températures estivales qui accompagne son déclin.

. Haloptenis scopania est épilithe, indifférente au mode d'agitation
mais localisée un peu plus profondément dans les stations battues
que dans les autres ou elle peut remonter trés superficiellement.
Elle préfere les eaux propres mais accepte une pollution modérée.
D'une maniére générale, c'est une espéce tolérante, le préfixe "eury"
s'appliquant pour elle & tous les principaux facteurs du milieu.
Dans le méme ordre d'idée, i1l convient de rappeler que ses deux pics
de végétation se situent aux moments respectivement le plus chaud
et le plus froid de 1'année.

. Cystoseina stricta est de caractére opposé, malgré un apparentement
écologique qui la place, dans 1'étagement vertical, juste au-dessus
de populations de la précédente. Elle cumule des exigences étroites
soulignées par le préfixe "sténo'". Elle réclame 1'éclairement le
plus fort, la plus forte agitation, le substrat le plus compact,
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la plus faible pollution (elle est absente des jetées balayées par
les effluents d'émissaires voisins), le plus faible écart thermique
avec son optimum dans les eaux les plus chaudes de 1'été, la plus
faible variation de chlorinité. C'est donc une espéce aux besoins
pointus, la parfaite caractéristique exclusive d'association.

Les trois exemples choisis ci-dessus soulignent 1'intérét de courbes
ou a défaut de formules, phénologiques et écologiques, qui s'intégre-
raient judicieusement aux monographies algales.

11132. Enseignements au niveau des groupements végétaux
111321, Identification d'unités sociologiques nouvelles

L'exploration des milieux portuaires nous a permis de retrouver un
certain nombre d'ordres, alliances et associations, déja décrits,
notamment - pour les plus typiques des milieux pollués - 1'ordre
des Ulvetalic Roger MOLINIER 1958 et 1'association du Plerocladio
pinnatae Ubvetum factucae R.M. 1958, Nous avons été amenés a décrire
de nouvelles unités sociologiques : alliance de 1'Ulvo flactucae
Conallinion meditearaneae Roger MOLINIER et P,VIGNES 1971, association
du Ceramic ciliati Ulpetum factucae E,  BENSIMON 1967, alliance
de 1'Uflvion nigidae R.M. et P.V. 1971, association de 1'Ulvo rigidae
Antithamnietum plumufae R.M. et P.V, 1971, group. a Codium Fragile
qui accédera peut-&tre par la suite au rang d'association s'il se
révéle étre plus.qu'un faciés temporaire et si son adaptation assez
récente aux milieux portuaires résiste a 1'épreuve du temps.?

Parmi les remarques critiques que nous avons entendues (mais jamais
lues) et que j'estime non fondées, la premiére est que nous aurions
enfoncé des portes ouvertes. I1 faut admettre que les peuplements
portuaires tombent si souvent sous le regard des habitants de la
cbte ou de ceux qui la fréquentent pendant les vacances qu'ils leur
sont physionomiquement familiers. Aprés avoir pris connaissance des
résultats de notre enquéte, un biologiste tant soit peu averti peut
penser en toute bonne foi qu'il n'en retire guére d'enseignements
fondamentalement nouveaux. Cependant la plupart de nos conclusions
ne figurent noir sur blanc dans aucune publication, si ce ne sont
les nétres. Il nous fallait certainement de 1'abnégation et quelque
humilité pour decrire méthodiquement un type de milieux ne recelant
aucun mystére promis a sensation.

Une deuxiéme remarque est que nous promouvons au rang d'unités socio-
logiques des groupements ou des ensembles de groupements dont aucune
espéce ne peut prétendre au titre de caractéristique exclusive. Les
conditions écologiques composites régnant dans les ports y aménent
la cohabitation d'espéces, soit caractéristiques d'associations du
littoral "sauvage'", soit ubiquistes. Ceci admis, je me rallie sans
réserve a cette pensée exprimée par M.BOURNERIAS & propos de milieux
terrestres : "il existe des groupements végétaux parfaitement définis
par leur flore et leurs conditions écologiques et qui ne possédent
pratiquement aucune caractéristique ...", de méme que "ni le quartz,
ni la biotite, ni 1'orthose, ne sont spéciaux au granite, c'est leur
coexistence dans une structure définie qui en est caractéristique.”

lLes diverses unités sociclogiques analysées seront présentées plus
en détail par la suite (cf § 121),

* Voir annexe 3 pour la caractérisation des associations nouvelles.



111322, Caractérisation de structures spatiales et temporelles des groupements

Les méthodes particuliéres d'analyse quantitative mises en oeuvre,
pesées et mesures de longueur répétées trimestriellement, ont fait
émerger des structures et des devenirs propres a chaque association,
par sommation de ceux des espéces qui la composent. Ces comportements
collectifs s'avérent simples, pris séparément. Mais en outre ils
s'intégrent solidairement a des modéles généraux, Cette percée a
partir de nos recherches portuaires en représente 1'aboutissement
véritablement novateur. De plus elle amorce 1'extension de ce type
de réflexion & un domaine de plus en plus vaste, englobant de proche
en proche de nombreux peuplements terrestres.

Les considérations générales sur les structures spatiotemporelles
des groupements portuaires appartiennent déja a la ''problématique
nouvelle" (cf § 112). Quant aux résultats obtenus, ils s'incorporent
aux quatre theémes majeurs exposés dans les chapitres suivants.

112. Problématique nouvelle : caractérisation de la biocénose

La maturation des concepts s'est opérée progressivement dans des circonstances
propices, deux a deux complémentaires ou paralleles, telles les suivantes,

En premier lieu, j'ai eu le privilége, pendant quelques années, de collaborer
avec Roger MOLINIER sur des milieux marins et avec René MOLINTER sur des
milieux terrestres. J'ai ainsi appris a me garder d'idées précongues qui
sont monnaie courante, relatives par exemple a la distribution des végétaux
dans les mers et sur les continents. Parmi les naturalistes, qu'ils soient
professionnels ou amateurs éclairés, minime est la proportien de ceux qui
savent 1l'analogie entre les séries dynamiques terrestres et marines les plus
complétes : peuplements pionniers cryptogamiques sur roche compacte, climax
phanérogamiques sur sol meuble {cf chapitre 3).

Fn second lieu, la pratique simultanée de la recherche, d'une part, de la
pédagogie et de la vulgarisation, d'autre part, m'a contraint & davantage
approfondir des notions usuelles qui semblent aller de sei, & tort, pour
étre en mesure de les communiquer & autrui. Un exemple devenu routinier est
le rétablissement dans les esprits de la signification du temps, chaque fois
que l'on a le bon réflexe de le prendre en compte. Un cliché tel que "de
vieux murs rongés par le temps" devient aprés correction : "de vieux murs
altérés par des facteurs physiques et chimiques ... au cours du temps'". Ainsi
restitue-t-on leur exacte identité aux différentes variables (cf § 11221).

Le sens général de la démarche est celui d'un aller et retour : d'abord un
mouvement offensif au cours duquel sont capitalisés des matériaux nombreux
et variés, sans exclusive de principe, en n'admettant d'autre limitatien
que celles imposées par des considérations pratiques ; ensuite un mouvement
de repli vers des notions simples et générales, mais simples au second degré
c'est-a-dire nullement simplistes. En effet il eflit été inconcevable ou par
trop Léméraire de les formuler dés le départ, en 1'absence de justification.

1121. Conditions du mirissement : une démarche extensive

L'analyse des peuplements portuaires s'arrétait a trois bornes. D'abord elle
se cantonnait 4 des biotopes marginaux du milieu marin, par vocation, et
4 leurs seules phytocénoses, par accident. Ensuite les relevés, pour nombreux
et répétés qu'ils aient été, souffraient de discontinuité au niveau de la
carte comme du calendrier ; ils demeuraient ponctuels. Enfin le volume de
la banque de données légitimait plus une approche statistique qu'une modélisa-
tion convaincante, Ce sont autant de verrous qu'il a fallu faire sauter.
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11211, Des phytocénoses portuaires a la biocénose générale

Malgré son ancienneté (1877), le vocable biocénose reste d'un emploi
délicat. Il en va de méme d'autres fortes notions telles que celle
d'espéce, dont la réalité et 1'importance font 1'objet d'un consensus
unanime, mais dont il est malaisé de proposer une définition pleinement
satisfaisante, & la fois rigoureuse et universelle.

Avec Roger MOLINIER (1966), je considére la biocénose, non comme un
écosysteme, mais comme la fraction vivante d'un écosystéme baptisé
écobiocénose. La somme des composantes biotiques et abiotiques de
chaque écobiocénose est si démesurée que 1'inventaire complet reléve
de 1'utopie. En effet la constitution d'un tel catalogue exhaustif
suppose des observations, prélévements et analyses répétés au cours
du temps, ainsi que la collaboration de nombreux scientifiques, surtout
de taxinomistes étroitement spécialisés. Les premiéres esquisses de
biocénoses ou d'écobiocénoses semblent avoir eu pour cadre des milieux
aquatiques {(exemple : les biocénoses marines du Cap Corse décrites
par Roger MOLINIER en 1960), Ailleurs certaines recherches tendent
a compléter de proche en proche des acquis antérieurs., C'est ainsi
que L.BIGOT (1965) inventorie en Camargue les invertébrés de sansouires
en les situant par référence aux associations végétales classiques.

I1 faut avouer dans tous les cas que les descriptions de biocénoses,
et a plus forte raison d'écobiocénoses, restent rares et incomplétes.
Mais ce constat n'est pas un procés en inanité contre la notion de
biocénose. Il en va de méme pour d'autres volets de la biologie o
certaines tentatives lourdes, consenties pour 1'exemple, n'ont pas
entrainé une contagion galopante. Ainsi vingt-cing ans aprés la sortie
de "Fundamentals of Ecofogy” (ODUM 1960), nos manuels scolaires ne
peuvent proposer de plus proche exemple de pyramide alimentaire des
biomasses que celui de S<ifwven Springs en Floride. Certains pourtant lui
attribuent la valeur de modéle universel. La notion de biocénose,
elle aussi, s'est profondément ancrée dans la conscience biologique,
alors que nous ne disposons & son sujet que de quelques portraits-—
robots assez flous,

D'autres positions plus engagées ont été formulées par la suite sur
le méme théme (J.GALANGAU et P.VIGNES 1977).

. Une premiére question était pour nous la place exacte de la biocénose
dans la hiérarchie des "niveaux d'intégration" du vivant. Différents
avis éminents s'étant exprimés & ce sujet, il semblait présomptueux
de nous immiscer dans le débat. Parmi les modéles proposés, nous avons
retenu ceux de TEILHARD de CHARDIN (1948), P.DUVIGNEAUD (1962), F.JACOB
(1970), P.,MAZLIAK (1972), J.de ROSNAY (1975). Or 1'incompatibilité
de ces modéles est flagrante, ce qui en laisse subsister au plus un
seul d'acceptable. Si oui, lequel ? En outre aucun de ces modéles
ne repose sur une définition normalisée du "niveau d'intégration",
chaque niveau décrit s'identifiant implicitement comme une fraction
indécise d'un niveau de rang supérieur. Imaginons la comparaison
suivante, L'analyse littéraire d'un texte est sensée si elle s'applique
& l'ouvrage entier, un chapitre, un paragraphe, une phrase, un mot
ou un groupement radical de ce mot, mais elle ne l'est pas si elle
se référe & une ligne typographique ou a une séquence de n lettres
détachée au hasard. Les sous-ensembles doivent étre équisignifiants
selon un certain critére. A partir de plusieurs critéres dont celui
d'autonomie relative, nous avons gommé plusieurs niveaux présumés,
malgré la réalité des entités que l'on y rangeait (organe, tissu ...).
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Nous avons retenu cing niveaux fondamentaux, objets de superdisciplines
dont chacune constitue une vaste tranche "horizontale" des sciences
de la vie : biologie moléculaire, biologie cellulaire, biologie des
organismes pluricellulaires, biocénologie (ou biocénotique), biologie
de la biosphére. La biocénose occupe donc le quatriéme niveau.

. Une deuxieme question était de déterminer si la biocénologie est
ou non une branche de 1'écologie. Notre réponse est catégoriquement
négative., Chacune des cing superdisciplines "horizontales" recoupe
des disciplines "verticales" telles que la taxinomie, 1l'anatomie et
la physiologie, ainsi que 1'écologie. L'influence discriminante de
1'environnement se fait sentir a toutes les échelles dimensionnelles
du vivant. A cet égard, la synécologie se place a l'intersection de
la biocénologie et de 1'écologie. Par ailleurs si la biocénose, comme
toute entité vivante, ne devient pleinement compréhensible que sous
un éclairage écologique, comme toute autre entité vivante également
elle se préte a des études non écologiques et qui n'en sont pas moins
fructueuses. Décrire des constantes et des variantes structurales
des biocénoses, c'est certainement en préparer la compréhension en
profondeur, y compris dans une perspective écologique ultérieure.
. Une troisiéme interrogation concernait 1'identification éventuelle
de chaque individu de biocénose a un superorganisme. Notre réponse
est affirmative. Tout le monde s'accorde a voir dans la biocénose
un ensemble d'organismes que la similitude ou la complémentarité de
leurs besoins réunit habituellement dans un biotope précis. Passé
ce concert unanime, les appréciations divergent. Certains auteurs
s'arrétent au constat de juxtaposition des convives tandis que d'autres
admettent un changement qualitatif de 1'ensemble, selon un processus
d'intégration., Dans ce deuxiéme camp, un parti pris de répétitivité
a pu inspirer des équivalences abusives telles que "strates = organes"
ou "individus animaux et végétaux = cellules". C'est peut-8tre naif
et certainement dénué d'intérét. L'assimilation de la biocénose a
un superorganisme trouve des justifications plus décisives telles
que, du point de vue anatomique, la manifestation de structures qui
n'ont rien d'anarchique et, du point de vue physiologique, la propriété
remarquable qu'est 1'homéostasie.

Postérieurement aux publications évoquées ci-dessus, il a fallu poser
le probléme d'une exploration structurale de la biocénose limitée
a celle de la seule phytocénose. Tout d'abord il faut reconnaitre
que, méme si la phytocénose désigne la communauté végétale compléte,
la représentation que l'on en donne demeure toujours inachevée. Cette
derniére, en milieu terrestre, inclut en général les spermaphytes
et les ptéridophytes, mais elle exclut le plus souvent les bryophytes
et les thallophytes, notamment la microflore du sol.

Fn deuxiéme lieu, bien que la phytocénose virtuellement compléte soit
une fraction de la biocénose clairement définie, cette fraction est
hétérogéne par la diversité des fonctions qu'elle assume. Fnvisagée
sous l'angle de son économie interne, la biocénose est un empilement
de niveaux trophiques dont aucun n'épouse parfaitement la phytocénose.
Certes les producteurs primaires de matieére organique appartiennent
tous au régne vépgétal, mais les décomposeurs au sens strict et certains
consommateurs se rattachent au méme régne,

Malgré ces réserves, on ne peut que prendre acte des deux a-peu-pres
suivants. Premiérement les descriptions de phytocénoses, malgré leurs
lacunes, englobent cependant les plantes qui capitalisent la presque
totalité de la biomasse vépétale. Deuxiémement la plus grande partie
de la biomasse végétale se concentre au niveau des producteurs. Dans
ces conditions, si des lois de structure se vérifient dans 1'étage
majeur de la pyramide alimentaire, la biocénose s'avére architecturée.
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11212, Du ponctuel et de 1'instantané aux enchalnements spatiaux et temporels

Grdce & des méthodes complémentaires (cf § 11121), une étude telle
que celle menée par notre équipe sur des milieux portuaires peut étre
simultanément étalée et approfondie, En fait elle est étalée de fagon
continue mais superficielle et, par ailleurs, elle est approfondie
mais de maniére discontinue et méme ponctuelle, l'étalement et la
ponctualité étant & la fois spatiaux et temporels. L'entrecroisement
des opérations de nature différente quadrille les faits sans les
saisir dans leur intégralité, & 1'image d'une grille de mots croisés
ol subsisteraient beaucoup de cases noires. Seule 1l'interpolation
compléte les lacunes.

Par ailleurs on doit se garder de confondre 1'espace physique et le
temps physique qui sont neutres avec 1'espace géographique et le temps
historique qui impliquent tout un contexte déterministe, présent comme
en filigrane,

Considérons les deux cas de figure suivants

12 3 4 5 6 7 B 9 W0 w1 2 |]34§678’l°llllT

Le cycle annuel de floraison d'un maquis des environs de Toulon (gra-
phique de gauche) est traduit par une courbe qui indique pour chaque
mois le pourcentage d'espéces fleuries (9). Celle-ci ressemble au profil
d'un volcan & cratére égueulé, Cette singularité s'éclaire si 1l'on
ajoute sur le méme graphique, avec des échelles d'ordonnées libres,
les courbes de température {@) et de précipitations (P), sans changer
1'échelle du calendrier sur l'axe du temps (T). Le creux majeur de
la courbe de floraison, de septembre & mai, épouse les tendances de
la courbe thermique pendant les mémes mois ; 1'évasement médian de
mai & septembre coincide avec le fossé estival de la courbe pluvio-
métrique qui marque la période d'aridité. Ainsi le relais de deux
facteurs limitants au cours de l'année (température et eau) ressort
clairement. Le temps qui a fourni les repéres communs et permis de
relier les causes a 1l'effet devient un intermédiaire superflu.

I1 en va de méme pour le cycle annuel de biomasse B du phytoplancton
marin (graphique de droite), en fonction des "éléments nutritifs"
notés N (probablement les divers sels azotés) et de 1'éclairement
noté E, ce dernier admettant un tracé étroitement paralléle a celui
de la courbe thermique qui n'est pas figurée (d'aprés J.L. MORERE
1987 modifié). L'entrée en résonance du phénoméne biologique décrit
avec des facteurs du milieu minéral, 1'un chimique et 1'autre physique,
est flagrante. Dans ce cas comme dans le précédent, le temps n'endosse
aucune responsabilité.
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Aussi, méme lorsque le temps apparait comme un facteur algébrique
dans des expressions de la forme Y = f (T), gardons-nous de voir en
lui un "facteur écologique" au sens étymologique ! Il n'est pas d'autre
facteur actif que physique ou chimique, fait d'énergie ou de matiére,
quel que soit 1l'agent dont il procéde : organisme, fraction minérale
de 1'air, de 1'eau ou du sol.

La méme appréciation vaut pour chacune des trois dimensions de 1'espace
terrestre. Ainsi en mer, ce n'est pas la profondeur qui absorbe les
radiations solaires, mais 1'eau et les matiéres en suspension. Fn
montagne, ce n'est pas l'altitude qui crée 1'étagement mais un gradient
thermique.

Lorsqu'on considére un paysage terrestre ou marin dans sa diversité,

on se doit de tenir compte de 1l'interférence des phénoménes suivants

. changements périodiques spontanés (= biorythmes), annuels surtout

. changement non périodique spontané, principalement dans le cadre
de la dynamique progressive

. zonations spontanées dont chacune épouse le gradient d'un facteur
limitant

. modifications imposées par 1'homme, volontairement ou non, a des
dates et en des lieux précis : incendie, déboisement favorisant
les alpages, substitution de cultures & la végétation primitive,
reforestation etc.

e monde, & travers les paysages que nous traversons ou les cartes

qui les reflétent, peut étre ressenti comme un patchwork absurdement

confus, Or il est ordonné, mais seule une analyse atlentive permet

de dissocier les phénoménes simples qui le sous-tendent,

Outre les structures élémentaires, j'envisagerai quelques constructions
au deuxiéme degré, combinant des aspects spatial et temporel ou encore
deux aspects temporels distincts (biorythmes et séries dynamiques).
Ce retour limité vers le complexe se Jjustifie lorsqu'il ajoute une
prime aux enseignements additionnés des deux composantes séparées,

Du traitement statistique a la modélisation

Le traitement statistique des données analytiques, le plus souvent
considérables par leur nombre, fait émerger des données synthétiques
en quantité moindre (moyennes arithmétiques par exemple) qui expriment
par définition la normalité. Lorsqu'on représente graphiquement les
comportements présumés normaux de différentes associations, on ne
peut qu'étre frappé par deux tendances contradictoires : d'une part
la diversité des courbes, d'autre part leur profonde unité quant a
1'allure générale, parenté qui insuffle au chercheur le besoin de
mettre au point un modéle,

A travers l'italien modeffo, "modéle" vient du latin modufies, de méme
que "module" et "moule", avec une idée de répétitivité. Par conséquent,
lorsqu'un modéle provisoire a été construit dans un premier temps,
1'hypothése de généralité est posée. Dans un deuxiéme temps, des cas
nouveauX, aussi nombreux que possible, sont confrontés au modéle pour
en tester la validité. S'il n'y a pas compatibilité entre le modéle
et une situation réelle, il convient d'apprécier lucidement si c'est
le cas qui est aberrant ou le moule qui est inadapté, comme dans cette
anecdote populaire ol le costume sur mesure épouse mal la morphologie
du client a 1'essayage. Un modéle n'est jamais sacré ; il doit rester
soumis au feu de la critique. C'est une référence commode, tant qu'il
ne mérite pas d'étre supplanté par un modéle plus performant,
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Selon le Petit Larousse Tllustré 1987, un modéle est une "structure
formalisée utilisée pour rendre compte d'un ensemble de phénoménes,..".
Cette structure n'est pas forcément mathématique (cf chapitre 5) et,
si elle est mathématique, elle n'est pas nécessairement quantifiée.
I1 est permis cependant d'estimer que, dans tous les cas de figure,
la modélisation bénéficie de 1'esprit ensembliste de la mathématique
moderne,

Lorsque le modéle est une fonction algébrique (cf chapitres 2, 3 et
4), j'ai veillé & ne pas multiplier les paramétres au sens strict
(lettres autres que les symboles des variables définies), pas plus
que les mondémes. Bien sfir un phénoméne ne se traduit pas nécessairement
par une expression simple. Mais, dés lors que 1'écriture de la fonction
devient trop sophistiquée, la validité du modéle en tant que support
d'un concept général se dissout. A 1'aide d'un polyndéme suffisamment
complexe dont on annulerait selon son gré tel ou tel paramétre, combien
de cas inapparentés seraient tour & tour simulés ! La simplicité des
expressions algébriques est un impératif de crédibilité.

L'adéquation d'un modéle algébrique & la réalité biologique, cas par
cas, fait méthodiquement 1'objet d'une double évaluation. D'une part
nous disposons d'un coefficient d'adéquation calculée :

Adg =1-V X(z-2")2 /n/ ¥ z/n
ou z est l'ordonnée de chaque point expérimental, z' 1'ordonnée du
point modélisé correspondant, n le nombre de points expérimentaux.
On peut écrire plus simplement

Adg = 1 - e/m

ou m est la moyenne des ordonnées des points expérimentaux, e le résidu
moyen d'ajustement du modéle par la méthode des moindres carrés (soit
un écart-type un peu particulier). Le record d'adéquation est 1'unité.

D'autre part, on peut apprécier optiquement la qualité de 1'adéquation
car les graphiques tracés automatiquement par ordinateur, & partir
de logiciels appropriés, superposent les points expérimentaux et la
courbe modélisée.

L'adéquation calculée frble souvent le maximum dans le cadre des divers
thémes traités., Je vois 14 une confirmation de 1l'existence d'un ordre
naturel des peuplements et aussi une bonne présomption de validité
de mes modéles., Mais nul n'est tenu de partager ces deux convictions,
Compte tenu du voile de suspicion que peut jeter une démonstration
presque parfaite sur la sincérité des sources, j'ai renoncé depuis
quelques années a 1'alimentation de banques de données personnelles.
Désormais je tire parti seulement de travaux déja publiés par d'autres
auteurs qui n'en prévoyaient pas la réutilisation & des fins nouvelles,
C'est la méthode dite "des deux aveugles" qui offre un maximum de
garanties aux tiers.

La pratique de la modélisation m'a amené & résoudre certains problémes
délicats, en promouvant une méthode originale qui pourrait profiter
a toute discipline modélisant des données réelles. Un méme modéle
algébrique coiffe virtuellement une infinité de fonctions. De méme
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forme, elles différent par les valeurs des paramétres. Pour ajuster
a une structure particuliére la fonction 1la plus affine, on optimise
le ou les parametres sensibles. Quand il n'y en a qu'un, 1'opération
est directe ; c'est ce qui se passe quand on ajuste une droite de
régression a un nuage quelconque de points. Mais dés qu'il y en a
au moins deux, un tAtonnement est inévitable, qu'il soit d'ailleurs
automatique ou volontaire suivant la conception du logiciel. Cela
signifie qu'une variation insensible d'un paramétre n'améne pas néces-
sairement 1'adéquation & progresser, culminer, puis régresser, comme
une trajectoire balistique. Dans la zone des valeurs optimales du
parametre peuvent se succéder plusieurs pics d'adéquation inégaux
et séparés par des fléchissements inattendus. Pour 1'opérateur, comme
pour des alpinistes dans le brouillard, subsiste un risque non négli-
geable de se tromper de sommet,

Si 1'on fait varier alternativement deux paramétres sensibles, il
devient encore plus difficile de maitriser les fluctuations déroutantes
de 1'adéquation. Un logiciel spécial™ effectue un double glissement
automatique des paramétres dans une grille de combinaisons définie
par ses bornes et par son pas. Les valeurs d'adéquation calculées
pour chaque essai sont mémorisées dans un tableau bidimensionnel,
En assimilant ces valeurs abstraites a des cotes topographiques, le
tableau se transforme en une figure tridimensionnelle que 1'ordinateur
affiche en perspective. On découvre ainsi une sorte de monde imaginaire
nommé paysage des adéquations, dont le relief fictif est justiciable
d'un vocabulaire géographique : ballons, plateaux, crétes, falaises,
ravins, grabens ... (planche &4). Le méme logiciel prévoit des contréles
de sécurité plus poussés si un doute subsiste. En changeant les bornes
et le pas des paramétres sensibles soumis a variation, le champ de
prospection s'élargit tout en s'éloignant ou se rétrécit tout en
se rapprochant, comme avec un effet de zoom. Si le nombre de paramétres
sensibles est de trois ou davantage, le logiciel n'en permet pas le
traitement simultané ; d'ailleurs les figures multidimensionnelles
correspondantes ne pourraient étre visualisées. Mais il peut toujours
traiter ces parameétres deux a deux.

En général, ce sont les valeurs des parametres sensibles donnant 1la
plus forte adéquation qui sont retenues pour la modélisation finale.
I1 subsiste cependant quelques exceptions que nous discuterons en
temps utile, mais qui justifient pour le principe la préférence donnée
parfois a 1'ajustement volontaire, plutét qu'automatique.

La méthode du '"paysage des adéquations" peut susciter matiére a
investigation pour les mathématiques appliquées. Mais, d'ores et déja,
sans chercher & légitimer en théorie de telles représentations, il
est commode de les exploiter pour cerner la meilleure adéquation en
un laps de temps raisonnable.

1122. Résultat du mfirissement : une démarche unificatrice

La modélisation de phénoménes est un pari sur leur unité profonde., Ce credo
va dans le sens d'un large courant de la pensée scientifique actuelle qui,
malgré sa jeunesse, ne devrait pas s'essouffler comme une mode banale. Dans
toutes les disciplines de haut niveau, depuis quelques décennies, 1'inflation
des connaissances engendre, a partir d'un seuil critique, des modéles unifica-
teurs d'une grande simplicité. En physique, des fondamentalistes américains
pensent pouvoir démontrer l'existence d'un seul type de particule élémentaire

% Voir annexe 6 : logiciel "PAYSAGE".
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a la limite de résolution de la matiére. En géologie, le modéle de tectonique
des plaques rassemble en un tout cohérent des phénoménes jusque-la inexpliqués
et surtout considérés comme inapparentés. En cytologie, le modéle membranaire
de SINGER et NICOLSON, méme amendé de proche en proche, confére une unité
naguére insoupgonnée aux divers territoires cellulaires. L'étude avancée
de la mécanique moléculaire des protéines ne manquera pas, prochainement,
d'éclairer et de globaliser le fonctionnement de toutes les protéines actives,
enzymes, anticorps, ionophores, pompes etc. La biocénologie souffre de retard
dans la recherche de modéles universels, Méme les réseaux et les pyramides
alimentaires, les spectres biologiques, doivent &tre percus comme des schémas
normalisés et non comme des modéles structuraux. On sait par exemple que
les tendances lisibles sur les pyramides des biomasses d'une prairie et d'un
peuplement pélagique ne sont pas réductibles & une méme régle, Je souhaite
que les recherches dont j'expose les résultats amorcent une avancée vers
la reconnaissance de modéles universels de biocénose.

11221, Les variables prises en compte

Nous avons vu précédemment {(cf § 11212) que les variables réunies
dans un écosystéme sont des causes, des effets ou encore des positions.

. Les variables de position sont les dimensions de 1l'espace au sens
géographique (ol ?) et le temps au sens historique (quand 7). Elles
permettent & la fois de brosser un tableau fidéle de situations réelles
et de relier logiquement les effets aux causes en leur fournissant
les repéres communs. Nous trouverons dans cette rubrique 1'altitude,
la latitude, la date par référence au calendrier, le temps écoulé
depuis un événement précis tel qu'un incendie etc.

T1 convient d'ajouter & ces localisations fondamentales un crescendo
méthodologique a trois degrés dans l'espace comme dans le temps. Du
point de vue spatial, les observations peuvent étre ponctuelles, clest-
d-dire limitées a un individu de biocénose (premier degré), répétées
sur plusieurs individus de la méme biocénose (deuxiéme degré), ou
étendues a plusieurs biocénoses en chaine (troisiéme degré). De méme,
du point de vue temporel, elles peuvent é&tre instantanées (premier
degré), répétées au fil des saisons au sein de la méme biocénose tenue
pour permanente en premiére approximation (deuxiéme degré), ou étalées
sur les biocénoses qui se succedent dans le flux des séries dynamiques
(troisiéme degré). Bien siir toute une gamme de combinaisons s'offre
4 1l'analyse, depuis des approches a la fois ponctuelles et instantanées
jusqu'a une vaste et double dérive spatiotemporelle,

. Les variables causes, facteurs au sens strict puisqu'elles exercent
une action, sont de nature matérielle ou énergétique. Non intégrées
aux structures décrites, elles les déterminent du dehors. Flles seront
évoquées a ce titre lorsqu'elles sont identifiées, ce qui n'est pas
toujours acquis. Faut-il s'en excuser ? Des structures provisoirement
inexpliquées n'en existent pas moins et méritent d'étre présentées,
ne serait-ce que pour tendre le relais a d'autres chercheurs.

. Les variables effets traduisent diversement le degré de réussite
d'une biocénose comprise dans une série, ou des espéces qui coexistent
dans une biocénose. Elles peuvent é&tre qualitatives : place occupée
dans la systématique, ou encore dans le spectre des types biologiques.
Une traduction quantitative est d'ailleurs envisageable, ne serait-
ce qu'a travers un rang quand le classement est orienté selon un sens
présumé de progreés.
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Elles sont le plus souvent strictement quantitatives : nombre d'indi-
vidus ; 1longueur ou hauteur, superficie couverte, volume occupé
masse, notion étroitement liée & celle de volume par le rapport (voisin
de 1'unité) de densité ou masse volumique ; longévité., Temps et espace
sont encore sous-jacents, mais relativisés, sans repére absolu.

11222, Les problémes posés

L'interférence de toutes les variables citées laisse prévoir un nombre
potentiel élevé de thémes structuraux. Quatre d'entre eux ont été
privilégiés. Chacun d'eux s'inscrit dans un cadre spatiotemporel
minimal indiqué ci-dessous, mais avec des extensions éventuelles qui
seront évoquées en temps utile.

. La relation entre la superficie d'échantillons de biocénose et le
nombre d'espéces de producteurs (chapitre 2) est au minimum du deuxiéme
degré dans l'espace et du premier degré dans le temps.

. Le partage de la biomasse entre espéces concurrentes au niveau des
producteurs (chapitre 3) est au minimum du premier degré dans 1'espace
et dans le temps.

. Les biorythmes annuels (chapitre 4) sont au minimum du premier degré
dans l'espace et du deuxiéme degré dans le temps.

. Les séries fondamentales de biocénoses (chapitre 5) sont au minimum,
soit du troisiéme degré dans l1'espace et du premier degré dans le
temps, soit du premier degré dans 1'espace et du troisiéme degré dans
le temps.

12, LES GROUPEMENTS ETUDIES

Dans les chapitres 2, 3 et 4, l'étude porte sur des groupements précis, tous
localisés dans le Sud-Est de la France, alors que le chapitre 5 aborde parfois
les problémes au niveau des biomes, en débordant de surcroit sur des pays
plus ou moins lointains. Pour les premiers, les associations végétales sont
présentées ci-aprés dans le respect des régles actuelles de nomenclature
phytosociologique, c'est-a-dire avec des intitulés précis et souvent treés
longs. Il arrivera parfois, dans la suite, que les mémes associations soient
désignées par des noms allégés, d'usage courant méme s'ils sont incorrects,
en sachant que les listes qui suivent font seules autorité.

Les groupements décrits ont été classés dans 1l'ordre chronologique, non pas
celui des travaux sur le terrain et des publications correspondantes, mais
celui de 1'introduction dans mon chantier de modélisation., J'ai indiqué mon
double souci d'expansion hors des milieux portuaires pour tendre a la géné-
ralité des modéles, et d'emprunt de matériaux a d'autres auteurs pour asseoir
la creédibilité des mémes modéles.

121, Groupements végétaux marins

I1 s'agit des peuplements portuaires étudiés de 1963 a 1969 par une équipe
de onze personnes dont j'étais l'animateur (cf § 111). Les grandes unités
sociologiques qui se partagent les milieux portuaires sont les suivantes,



29

. L'ordre des Aerochaetietalia C.F.BOUDOURESQUE 1967 groupe les espéces médio-
littorales, surtout abondantes et diversifiées a 1'extérieur des jetées,
avec jusqu'da cinq ceintures de végétation superposées. Ce sont des espéces
préadaptées a l'agitation par leur morphologie, aux thalles soit rampants,
soit dressés mais souples ou particuliérement élastiques. Quant au risque
de dessiccation par basse mer pendant la saison chaude, il se traduit le
plus souvent dans la phénologie avec des périodes d'éclipse plus ou moins
compléte.

. L'ordre des Cystoseinetalic R.MOLINIER 1958 groupe les espéces infralitto-
rales photophiles, dans des eaux saines a modérément polluées, sur substrat
compact. Les algues dominantes sont des Phéophycées aux thalles buissonnants,
volumineux et pérennes,
. La biocénose du Cysioseirnetum sinictae R,MOLINIER 1958 occupe les sta-
tions battues, telles celles des jetées principales des ports, Elle a
pour caractéristique principale (ystoseina stnicta,
. La biocénose du Cystoseinetum cninitae R,MOLINIER 1958 prend le relais
en mode semi-battu a calme. Elle a pour caractéristiques Cystoseina crinida
- souvent absente d'ailleurs - ainsi que Hafopternis scoparia, Cladostephis
veaticillatus etc., On la trouve le long des contre-jetées et dans les
bassins.

. L'ordre des Rhodymenietalia C.F.BOUDOURESQUE 1967 groupe les algues scia-
philes, avec une nette prédominance de Rhodophycées. Certaines espéces exigent
de l'agitation et vivent obligatoirement dans 1'étage infralittoral, tandis
que d'autres, préférentielles de mode calme, trouvent leur optimum plus en
profondeur, dans 1'étage circalittoral. On en fait deux biocénoses distinctes
dont 1'une s'observe dans les anfractuosités des enrochements extérieurs
des ports, l'autre le long des quais intérieurs ombragés,

. L'ordre des Zostenetalia (BEG. 1941) BR.-BL. et TX 1943 réunit les divers
herbiers de phanérogames marines, sur substrat meuble. On peut rencontrer
Posidonia oceanica dans les. petits ports les plus sains (Le Niel a Giens),
Zostera nana dans d'autres bassins a peine plus pollués, calmes, peu profonds,
(St-Louis & Toulon). Typiquement cependant, cet ordre biocénotique n'a pas
d'affinité portuaire,

. L'ordre des lUfvetalid R.MOLINIER 1958 est celui des groupements portuaires,
caractérisés par diverses formes de pollution, un mode calme, un éclairement
précaire, des substrats composites ou les objets compacts les plus disparates
disputent la place a la vase., Les pollutions sont ici de deux sortes : d'une
part celles causées par des substances chimiques dont la présence dans 1'eau
de mer est anormale (hydrocarbures, peintures, détergents ...), d'autre part
celles occasionnées par des substances chimiques dont seule 1'abondance est
anormale. Contrairement a 1'idée regue selon laquelle 1'eutrophisation n'a
pas lieu dans des eaux marines, certains bassins portuaires aux eaux mal
renouvelées en sont le siége évident. L'engraissement des thalles y atteint
son paroxysme {ulves de 150 cm x 80 cm a Carqueiranne) et la charge en matiére
organique des sédiments y favorise des processus anaérobies, telle la fermen-
tation sulfhydrique que 1l'on reconnait a 1l'odeur des émanations et au dépdt
visible de sulfures.

En rappelant certaines réserves formulées précédemment (cf § 111321), on
peut comsidérer avec prudence comme "caractéristiques conditionnelles" des
llépetalia : premiérement certaines espéces plus ou moins ubiquistes, quand
elles deviennent littéralement hypertrophiées ({/fva) ou envahissantes (Codium
fragile) ; deuxiémement certaines espéces médiolittorales, quand elles
descendent dans 1'étage infralittoral ( Entenomonpha compressa, Seytosiphon
Lomentarnia, Ceramium ciliatum, Cladophora dafmatica ...).

* voir annexe 3
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S'y adjoignent au titre de compagnes de haute fréquence : certaines especes
trés tolérantes du Cystoseinetum cainitae (Padina pavonie, Acetabulania
meditenranea ,,.) ; des espéces également tolérantes des biocénoses sciaphiles
{Dictyoptenis membranacea), remontées parfois de l'étage circalittoral (Udotea
petiolata),

Les Ulpetalia se scindent en deux alliances :

. L'Woo factucae Conallinion mediterraneae  R.MOLINIER et P.VIGNES 1971
est un stade d'évolution régressive des (ystoseiretalia en mode semi-battu
ou méme battu, a 1'extérieur des jetées balayées par des courants locaux
chargés d'effluents. L'espéce dominante est Coawllina mediterianea, flanquée
d'un cortége presque exclusif d'autres Rhodophycées. Alors que le Pterocladic
pinnatee Ulpetum Laciucae R.MOLINIER 1958 souligne la personnalité des petits
ports du Cap Corse, l'association la mieux représentée dans le Var est le
Cenamio cilliati Ulvetum factucae E.BENSIMON 1967, avec diverses espéces de
Ceramium dont Ceramium ciliatum var., ncobustum en situation infralittorale
et scuvent épiphyte.

. L"Wvion nigidae R.MOLINIER et P.VIGNES 1971 se substitue au Cystoseinetum
ceninitae en mode calme, sans nécessairement constituer un stade régressif.
Du fait de 1'eutrophisation, la productivité peut y étre élevée, d'autant
plus que la majorité des espéces subissent un renouvellement complet en cours

d'année. Cette alliance est nettement dominée par les Chlorophycées : deux
espéces du genre {d4va (surtout Uéva nigida), cing du genre Entercmoaphar {(dont
Enteromonpha compressa),  sept du genre Bayopsis, six du genre Cladophona,

quatre du genre Codium. L'association la plus remarquable est 1'Ulvo rigidae
Antithamnietum plumufae R.MOLINIER et P.VIGNES 1971, a biomasse souvent minime
et certainement caractérisée par la présence fréquente et discréte, au cOté
des ulves, de diverses jolies variétés de 1'algue rouge Aniithamnion plumula.
Un faciés persistant a Codium fragife s'observe ici ou 1a. Propagés a partir
de 1'0Océan Pacifique, ces grands Codium aux thalles massifs et pérennes ont
profondément modifié les modalités de la concurrence en milieu portuaire,
Ils accaparent 1'espace, bloquent le calendrier et capitalisent la majeure
partie de la biomasse.

Les groupements marins, objet d'études structurales comparatives, sont
. Le Cystoseinetum staictae, peuplement "brun",

. le Cystoseinetum cainitae, peuplement 'brun",

. le Cenamio ciliati Ubvetum factucae, peuplement "rouge",

. 1M vo nigidae Antithamnieium plumiifae, peuplement "vert",

. le faciés a Codium fragife , peuplement "vert".

122, Groupements végétaux terrestres

1221, Maquis & bruyére arborescente et garrigue a bruyére multiflore

Sous mon contrdle pour les déterminations taxinomiques, 532 éléves de Premiére
du Lycée Dumont d'Urville (Toulon) ont dressé 180 inventaires et effectué
des milliers de mensurations, pendant 9 années (1973 a 1981), dans un maquis
a bruyére arborescente de la Colle Noire, a Carqueiranne (Var). Ce maquis
se rattache au CQuenco sulernis Cytisetum monspessulani fyrtetosum communis
LOISEL 1971, faciés de dégradation & &adce arborea, et ce malgré 1'absence
locale de cytise.

Dans des conditions voisines, les mémes éléves ont étudié une garrigue &
bruyére multiflore preés du Camp du Castellet (Var), de 1974 a 1982, Cette
garrigue dépend de 1'Helianthemo fLavandulifolii Enicelum muliifforae MOLINIER
1934, variante & Convofvubus fanuginosuws LOISEL 1975, et ce malgré une autre
absence locale qui est celle du liseron.
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1222, Groupements de montagne

I1 s'agit de quatre pelouses alpines étudiées par Roger MOLINIER et A.PONS
1955 au Lautaret et sur le versant Sud du Galibier (Hautes-Alpes), ainsi
que de quatre mélézins étudiés par A.LAVAGNE 1964 dans la vallée de 1'Ubaye
(Alpes de Haute-Provence) :

. Pelouse alpine & Afopecurus gerarndi & Ranuncufus pyrenaens (LIPMAA 1933)
GUINOCHET 1938 ou Aflopecuro-Caricetum foetidae BR.-BL. 1954

. Pelouse alpine & Nandus strnicta du Nandion BR.-BL.1954

. Pelouse alpine du Festucetum haéleni (BR.-BL., 1926) GUINOCHET 1938

. Pelouse alpine du Sesfenio-Sempervinetum BR.-BL, 1926

. Mélézin & Deschampsia flexuosa & Leontodon pyrenaicum LAVAGNE 1964
. Mélézin sur &adiceto-Pinetum BR.-BL. 1939

. Mélézin sur Fagion sifvaticae (LOHM. et TUXEN 1954) ELLENBERG 1963
. Mélézin sur Calumagrostido-P.inetum OBERDORFER 1957

1223, Groupements du Sud-Est méditerranéen francgais

La these de R.LOISEL 1976 réunit les descriptifs de 124 groupements végétaux
pris en compte pour les biorythmes (chapitre 4). Quatre-vingts d'entre eux,
connus de cing relevés au minimum, sont exploités pour préciser la relation
"superficie / nombre d'espéces" (chapitre 2). Cette irremplagable banque
de données apporte sa caution a mes modéles, en raison du caractére massif
des démonstrations qu'elle autorise.

12231. Groupements d'éboulis et rupicoles

. Brassico nolentianae Galeopsidetum angust.ifoliae LOISEL 1976

. Bufonio willkommianae Linarnietum galioidis typicum LOISEL 1968

. Bowe Lyg. plantaginelosum necurvatae LOISEL 1968

. Bowe Loge Saxifrago continentalis asplenietosum obovaii LOISEL 1968
. Linanio oniganifoliae Galietum pusifdi MOL., 1934

. Phagnalo saxatilis Cheilanthetum fragraniis (MOL. 1954) LOISEL 1968
. Phagnalo sordidi Asplenietum géandufosi BR,-BL, (1931) 1951

. Sideno saxifragae Asplenietum fonland MOL, 1934

12232, Groupements de pelouses

. Agropynetum meditearaneuwn (KUHNHOLTZ-LORDAT) BR.-BL, 1933
. Ammophifetum arenarice. BR.-BL, (1921) 1933
Antemisio gallicae [imonietum pingati (K.-L.) BR.-BL. 1931
. Asphodefo fistulosi Stipetum netoniae LOISEL 1976
. Brachypodietum phoenicoidis BR.-BL. 1924
. Brachypodio-Stipetum meditenraneae O.DE BOLOS 1954
. Chedilantho marantae Diplachneium serotinge typicum LOISEL 1970
« Chome Dis, hypanrbhenietosum hintae LOISEL 1970
v Chomy Dy, sedelosum anopetals LOTSEL 1970
. Caucianelletum mornitimae BR.-BL, (1921) 1933
. Cypenetum flavescentis W,KOCH 1926
. Diantho ballisii Brachypodietum pinnati LOTSEL 1976
. Festuco glaucae Koelernietum vallesianae MOL. 1967
. Galactito tomentosae Echietum plantagined typicum MOL, 1937
. Gty Epl, festucelosum fenacis LOISEL 1976
» Groupement a Arfemisia moliniens BARBERO, LOISEL et QUEZEL 1966
. Groupement a Caypsis acufeata LOISEL 1976
. Gr. a lsoetes velata et Crassula vaillanti BARBERO et PTORION 1965
. Gr. a Lythrum inibracteatum et 7eucrium cravense MOL. et TALL. 1947
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Groupement a Peplis erecta et Ranunculus reveliens BARBERO 1965

« Helianthemo guttatl Brachypodietum namosi AUBERT et LOISEL 1971
. H.g. Plantaginetum fellandii AUBERT et LOISEL 1971

« Lruwbo viscosae Onryzopsidetum miliacece 0.DE BOLOS 1957

. Laceto dunieut Nastuntietum aspens BARBERG 1965

. Loto hispidi Trifolietun resupinati AUBERT et LOISEL 1971

. Malcomietum parviflonae (MOL. 1954) AUBERT et LOISEL 1971

Oenantho fLachenalil Caricetum Chaetophyllae typicum A. et L. 1971

. 0.4, Coche albielosum chamaemofyl AUBERT et LOISEL 1971
. 0.4, Chaysopogonetum grylli AUBERT et LOILSEL 1971

Oncbnychido caput-galli Barbuletum BR.-BL. 1931

. Onchido-Brometum BR,-BL. 1931

Phéomido fLychnitis Brachypodietum nramosi BR.-BL. 1924

. Potentillo hintue Geranietum fanuginoss LOTSEL 1976
. Prestio cervinae Taigonelletum ornithopodioidis LOISEL 1976
. Schoeno nigrnicantis Plantaginetum caassifolice BR,-BL, 1931

Sedo atlls Arabidetum veanae BR,-BL. (1951) 1952

. Serapio neglectae Oenanthetum fLachenalil typicum BARBERO 1967

. Son, 0.4, disoetosum hystnicis BARBERO 1967

. Spinantho vestivalis Anagallidetum lenelfce AUBERT et LOISEL 1971

« Teesdalio nudicaulis Conynephonetum cunescentis alyssetosum calyeind

AUBERT et LOISEL 1971

« 7one Coeo numicetosum acetoseffae AUBERT et TOISEL 1971

Tnifolietum chenleno-focconed AUBERT et LOISEL 1971

o Taifolielum scabro-tomentoss AUBERT et LOISEL 1971

. Tadifolio angustifolii Hyparnhenietum hinto-pubescentis typicum L1970
o Toas Hoho-p. Brachypodietosun ramoss LOISEL 1970

. Vulpio lLigusticae Ainetum cupanicnae typicum AUBERT ET LOISEL 1971

V.2, A.c. airetosum cupanianae LOISEL 1976

Groupements de matorrals calcicoles

. Aphyllantho monspeliensis Genistetum hispanicae ARCH. et all, 1970
. Genistetum bobelii typicum (MOL. 1934) MOL. et ARCHTLOQUE 1967

G.4, variante a Ptilotnichum spinosum LOLSEL 1976

. Helianthemo Lavandulifolil Enicetum mulliflorae typicum MOL. 1934
. H. b, E.m, variante a Convolvufus Lanuginosi LOISEL 1976

#,4, £.m. variante orientale appauvrie LOTSEL 1976

. Junipéraie a Junipeaus oxycedaus MOLINIER 1958
. Junipéraie a Juniperus phoenicea MOLINIER 1958

(Gr. des) Rosmarninetalfia dérivés des chénaies vertes a buis L.1976
Rosmanine officinalis Lithospeametum fruticosd typicum BR.-BL., 1924

. Rooe Lofn. Buxetosum sempervinentis LOISEL 1976
. Roo. Staehelinetum dubiae typicum MOLINIER 1967

Reo. S.d. variante a buis LOISEL 1976

. Staehelino dubiae Dorycenietum suffruiticosi TOMASELLI 1949

Groupements de matorrals calcifuges

Cistaies a Cistus monspeliensis et C.salviaefolius peu indiv, L.1976

. Cistaies a Com,, (.. et (lyrtus communis LOISEL 1676
. Cistaies a C.m, et C,s, des Calfuno-lUficetea LOISEL 1976
. Cistaies a C.m., et C.s, issues des Quencetea ilicis acid. L. 1976

Cistetum caispi LOISEL 1971

. Cistetum fodanifens LOISEL 1971
. Endico scopardiae Genistetum pifosce OBERDORFER et HOFFMAN 1967

pinetosum mesogeensis AUBERT, BARBERO et LOISEL 1971

. Helichnyso stoechidis Cistetum afd.idi LOLSEL 1971
. Maquis thermophile a Caffluna vulganis AUB., BARB. et LOIS. 1971
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12235, Formations préforestiéres sclérophylles

. Calycotomo spinosae Myrtetum communis GUINOCHET 1944

. 0leo eunopaeae Pistacietum flentisci typicum (MOL. (1936) 1954 p.p.)
LOISEL 1976

. Ove. Pl euphonlietosum dendroidis 1APRAZ 1970

. Pistacio fentisci Rhamnetum alaterni O,DE BOLOS 1970

« Quencetum cocciferae typicum BR.-BL, 1924

. Qoc. buxetosum semperpinentis LOISEL 1976

. Qoc. pistacietosum fentisci LOISEL 1976

. Quenco ilicis Pinetum halepensis sur calcaire LOISEL 1976

. .4, Pohy sur silice LOISEL 1971

. Qui. PoAy junipenetosum fyciae (Juniperetum fyciae (MOL. 1953)
0.DE BOLOS 1967 p.p.) LOISEL 1976

. Qi Pohe 0feo eunopaeae pistacdetosum fentiscsd (Oleo-Lentiscetum
provinciale (MOL. (1934) 1954 p.p.) LOISEL 1976

12236, Formations forestiéres sclérophylles sensu Lato

. Asplenio onoptenis Quencetum ilicis typicum RIV. G. et M, 1974

. Ao Quis quencetosum pubescentis LOISEL 1976

. Epipactido microphyllae Quencetum {ficis BARBERO et LOISEL 1982

. Junipeno phoeniceae Quencetum ificis (BARBERQO) LOISEL 1976

. Lathyro Latifolil Quencetum pubescentis (BARBERO, GRUBER, LOISEL)
LOISEL 1976

. Laurno nobdlis Quencetum {Licis BARBERO et LOISEL 1982

. Mimosaie & Acacia dealbata 1.OISEL 1976

. Onno-Quencetum ificis HORVATIC 1953

. Quenco subernis Cytisetum monspessuland typicwm LOISEL 1971

o Qusy Come myntetosum communis LOISEL 1971

. Qs Come gquencetosum pubescentis LOISEL 1971

. Qus. Genistetum Linifofice LOISEL 1971

. Viburno tind Quencetum ilicis typicum RIV. G. et RIV. M, 1974

. Vot Qud, Quxetosum sempenvinentis LOTSEL 1976

Vot Quds pistacietosun tenelinthi BR.-BL. 1952

12237, Formations préforestiéres caducifoliées

. Arundino donacis Nancissetum tazetiae (MOLINIER) LOISEL 1976

. Formation & V.idurnum tinus et Crataegus monogyne LOISEL 1976

. Rubo wlmifolii Concanietun myrtifoliae typicum O.DE BOLOS 1954

. Rou. Come conyfo avellanae ulmelosum campestris LOISEL 1976

. Reur Com, ostryelosum canpinifoliae O0.DE BOLOS 1970

. Spantio juncesi Clematidetum vitalbae typlicum (OZENDA) LOISEL 1976
. Speje Céop, variante a Coniania myntifolic LOLSEL 1976

. O 4. Llop. variante a Coznus sanguinea LOISEL 1976

« Spefe CLip, variante & Paliurus australis 1OISEL 1976

12238, Formations forestiéres caducifoliéées

. Alno glutinosae 7Tilietum cordati typicum LOISEL 1971

. Avgls Toeo aspidietosum acufeati LOISEL 1971

 Avgl. T.c. osmundetoswn plumieni LOISEL 1971

. Chidtaigneraies de substitution LOISEL 1971

. Euphondio dubcis Carpinetum letuld typicum BARBERO et LOISEL 1970

. Eud. Co8. muscanietosum Qotayoidis BARBERO et LOISEL 1970

. Evd. Coly quencelosum cennidis BARBERO et LOISEL 1970

. Quenco pubescentis Vicio barbazitae Caricetum depaupenatae LOISEL
et MERCURIN 1972
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12239, Ripisylves méditerranéennes

. Populetum albae typicum (BR.-BL, 1931) TCHOU 1947
. Pia. salicetosum MOLINIER et TALLON 1950

. Poa. wtmetosum campesinis MOLINIER et TALLON 1950
o Rubo winifolii Nendelum oleandri O.DE BOLOS 1956

123, Groupements animaux terrestres

La These de L.BIGOT 1965 décrit les populations d'invertébrés de la sansouire
camarguaise, par référence aux associations végétales suivantes :

. Adthrocnemeium géauci BR.-BL. 1928

. Brachypodietum phoenicoidis BR.-BL. 1924

- Saliconnietum fauticosae BR.-BL. 1931

. Associations groupées dans 1l'alliance du 7hero-Brachypodion
BR.-BL, 1931

Ce travail constitue une notable avancée biocénotique, puisqu'il inteégre
une fraction importante de la faune a des groupements définis du point de
vue phytosociclogique.
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2, RELATION ENTRE LA SUPERFICIE D'ECHANTILLONS DE BIOCENOSES
ET LE NOMBRE D'ESPECES DE PRODUCTEURS

21. SIGNIFICATION DE CE TYPE DE RELATION

211. Signification dans le cas général

Un certain nombre de relations de méme forme se nouent entre deux variables
quantifiées qui s'inscrivent dans des rubriques différentes :

. d'une part une variable déterministe Y, appréhendée en premiére instance
au titre d'effet et recouvrant une notion de "richesse biologique". Il peut
s'agir d'un nombre d'individus de méme espéce ou d'un nombre d'espéces réunies
dans un méme ensemble (méme unité sociologique ou bien méme niveau trophique,
méme type bioclogique, méme unité taxinomique ...) ;

. d'autre part une variable spatiale X qui n'est ni cause, ni effet, bien
entendu. Ce peut é&tre le temps, une longueur de transect, une superficie,
un volume, Cette variable s'exprime, soit par une mesure physique accompagnée
d'une unité, soit par un nombre de sections (périodes ou parcelles) égales
ou considérées comme équivalentes selon certains critéres qui doivent étre
clairement énoncés,

Deux exemples bien différents suggéreront la diversité des cas

. évolution de 1l'effectif des individus d'une méme espéce en fonction du
temps, dans un méme biotope et sur une surface constante, dans le cadre de
la dynamique des populations ;

. évolution de 1'effectif des individus d'une association végétale en fonction
de la surface, dans un méme type de biotope et & une date donneée.

Dans les deux cas la méthodologie est comparable. Le traitement statistique
et la modélisation algébrique donnent des courbes de méme allure : talus
pentu, inflexion souple et plateau. AY/AX diminue quand X augmente. Cet effet
de freinage au sens algébrique traduit un freinage concret imposé par le
milieu vivant et non vivant ; en effet il dépend a la fois de l'adaptation
inégale des organismes a l'offre du milieu physique et de la concurrence
interspécifique ou intraspécifique. C'est pourquoi, alors que la relation
décrite Y = f(X) n'inclut pas a premiére vue de variable causale, elle en
prépare l'identification.

212, Signification dans le cas particulier

La variable-effet Y représente le nombre d'espéces chlorophylliennes macro-
scopiques. La variable spatiale X représente un nembre de relevés au sein
d'une méme association. Trois cas sont a distinguer selon les sources mises
a contribution. Du fait de leur diversité, ils peuvent sembler irréductibles
4 un méme théme, mais ils conduisent & des lectures et a des interprétations
convergentes :

. Pour 80 groupements végétaux du Sud-Est méditerranéen frangais (R.LOISEL
cf § 1223), les relevés - au nombre de 5 au minimum - sont dispersés dans
des localités relativement éloignées d'une méme région. Ils peuvent étre
considérés cependant comme sociclogiquement homogénes, car 1'amalgame de
sous-associations distinctes a été évité au cours du traitement., Les surfaces
des parcelles ne sont pas standard mais équivalentes, chacune étant définie
par cette limite empirique que 1'on recherche sur le terrain et qu'il est
convenu de nommer "aire minimale d'association". La courbe cumulative qui
représente la relation entre le nombre d'espéces et le nombre de relevés
permet d'estimer la richesse potentielle de 1'association au niveau régional,
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. Pour 5 groupements infralittoraux (P.VIGNES et coll. cf § 121), les relevés
- au nombre de 4 au minimum - sont dispersés dans des localités plus ou moins
éloignées (petits ports de la cdte varoise), Ils sont cependant considérés
comme sociologiquement homogénes, les faciés n'ayant pas été promus au rang
de sous-associations. Les surfaces des parcelles sont toutes de 625 cm2,
La courbe cumulative qui représente la relation entre le nombre d'espéces
et le nombre de relevés (ou la superficie) permet aussi d'estimer la richesse
potentielle de 1'association au niveau régional.

. Pour 2 fruticées, maquis a bruyére arborescente et garrigue a bruyére multi-
flore (P.VIGNES cf § 1221), de nombreux relevés contigus ont été répétés
pendant plusieurs années dans deux localités, sur des parcelles égales de
16 m2, La courbe cumulative qui représente la relation entre nombre d'espéces
et nombre de relevés (ou superficie) permet d'estimer la richesse potentielle
de 1'association au niveau local. Cette représentation classique est nommée
improprement "courbe aire-espéces',

22, METHODOLOGIE

Le traitement statistique et la modélisation algébrique reposent sur des
méthodes choisies parmi d'autres en raison de leur plus grande légitimité
ou de leurs performances. La discussion s'appuiera sur un seul et méme exemple
d'autant plus acceptable qu'il est détaché d'une banque de données réelles,
I1 réunit 28 espéces (Fl & E28) d'un méme groupement, présentes (+) ou non
(.) dans 8 relevés (Rl a R8), chacune ayant une fréquence F (sur 8).

Rl R2 R3 R4 R5 BR6 R7 RSB F

El + + + + + + + + 8

E2 . . + + . + . . 3

3 . . + + + . . + 4

E4 . . . + + + . . 3

ES + + + + + + + + 8

E6 . + . . + . + + 4

E7 . + + + . + + 6

E8 + . . . + . + . 3

ES . . . . + . + + 3

E10 + + + + + + + + 8
Ell + + + + . . + . 5
El2 . . . . + . . . 1
El3 + + + + + + + + 8
El4 . + ; + + . . + 4
F15 + . + + + + + . 6
El6 + + + + + + . + 7
El17 . . + . + + + . 4
El8 . + . . + . + + 4
E19 + + + + + + + + B
E20 + . . . . . . . 1
E21 + + + + + + + + 8
F22 + . + + -+ + + . 6
E23 + + + + + . + 7
E24 + . . . . . + . 2
E25 . . + + + + . 5
E26 . . . . . + . + 2
E27 + . . + + + + + 6
E28 + . + + . + + + 6

De ce tableau analytique sont tirés le tableau synthétique et le graphique
correspondant présentés sur la planche ci-contre,
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RELATION SUPERFICIE / NOMBRE D'ESPECES
EXEMPLE DE TRAITEMENTS STATISTIQUES ET DE MODELISATION

Dans le cas d'un groupement connu de 28 espéces dans 8 relevés, nombre moyen
d'espéces cumulées par sous—ensembles de N relevés, calculé selon diverses
méthodes ou divers modes de regroupement des relevés (A a H)

A B C D E F G H
1 15 17 14 22 17.50 17,50 17.50 17.54
2 20 24 19 25 22,25 22,54 22.54 22.58
3 24 26 23 27 ? 24,93 24,93 24.94
4 25 27 25 28 26,00 26,21 26.21 26,22
3 27 27 26 28 ? 26,96 26.96 26,98
6 28 27 27 28 ? 27.43 27,43 27.46
7 28 28 27 28 ? 27.75 27,75 27.78
8 28 28 28 28 28.00 28.00 28.00 28.00

Traitement statistique du tableau de données par colonnes
. Cumul simple, séquence de relevés 12345678 A-----
. Cumul simple, séquence de relevés 87654321 B — —
« Cumul simple, séquence de relevés 28173465 Co--rvmens
. Cumul simple, séquence de relevés 51623478 D——-

. Cumul moyen partiel Ee e @
. Cumul moyen généralisé F)O 00
Traitement statistique du tableau par lignes G
Modélisation algébrique (adéquation 0.999) H

Nombre d'espéces cumulées
301 asymptole

0 i 2 3 4 5 3 7 8
Nombre de relevés regroupés
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221, Traitement statistique

Quel est la valeur expérimentale de la richesse floristique dans des sous-
ensembles de relevés qui vont croissant ?

2211, Traitement du tableau analytique par colonnes

Chaque relevé (une colonne) est considéré dans son intégralité alors que
la répartition de chaque espéce (une ligne) est désintégrée.

22111,

22112,

Cumul simple

Les relevés étant pris en compte dans un certain ordre, on dénombre
les espéces présentes dans le premier, les deux premiers, les trois
premiers etc. Le cheminement suivi n'est pas indifférent et pése
fortement sur les résultats. Ainsi les traitements A et B respectent
1'ordre de numérotation des relevés, mais avec deux options symétriques
pour le sens de lecture. Or le nombre d'espéces pour 2 relevés est
de 20 dans un cas et de 24 dans 1'autre. Cet écart est inadmissible
pour une caractérisation des tendances de 1'association, En effet,
méme si la séquence s'inspire d'un alignement en chapelet des relevés
sur le terrain, celui-ci n'est pas polarisé. Que dire alors du rang
d'entrée purement arbitraire de relevés qui seraient contigus en damier
ou encore dispersés en désordre 7?7 Ainsi obtenus, les traitements C
et D accroissent la distorsion constatée précédemment.

Certains auteurs se contentent de 1'exploration statistique d'une
séquence, soit sur le terrain, soit lorsqu'ils mettent en forme leur
banque de données. C'est alors qu'ils croient découvrir une limite,
A partir de 1'exemple choisi, ils la situeraient &4 6 relevés avec
la séquence A, a4 7 relevés avec la séquence B, a 4 relevés avec la
séquence D ; la séquence C, par contre, les laisserait dans le doute.
I1 est incontestablement nécessaire de se protéger d'accidents aussi
flagrants. La méthode suivante les atténue sensiblement.

Cumul moyen partiel

Dans le tableau donné en exemple, les relevés sont en nombre pair.
On peut les jumeler comme suit :
relevés 1 et 2
relevés 3 et 4 : 20 espéces
relevés 5 et 6 : 25 espéces
relevés 7 et 8 : 24 espéces
L'effectif moyen pour 4 paires de relevés est de 22.25 espéces.

20 espéces

ne e e

Une premiére critique vient a l'esprit a partir d'une remarque simple.
Les relevés 1 et 2, riches en moyenne de 14.5 espéces, en cumulent
autant que les relevés 3 et 4, riches en moyenne de 18 espéces. Ceci
démontre que les relevés 3 et 4 ont plus d'affinités entre eux que
les relevés 1 et 2, Cet effet de masque serait un moyen parmi d'autres
d'identifier au sein d'une association des microfaciés discrets. Mais
tel n'est pas 1l'objet de cette étude dont 1'intention générale est
de globaliser et non de morceler. Toujours en conséquence du fait
qu'un relevé peut en cacher un autre, les effectifs par groupe de
relevés tendent & rester lépérement sous—estimés.

Une deuxieme critique tient au fait qu'une majorité de sous-ensembles
virtuels de relevés échappe au traitement : tous ceux ne correspondant
pas a un diviseur entier du nombre total de relevés.



22113,

40

Dans 1'exemple choisi, on ne connaitra l'effectif moyen que pour des
sous-ensembles de 1, 2, 4 et 8 relevés, A partir d'un tableau de 24
relevés, on calculerait 1l'effectif moyen de 8 sous-ensembles, respec-—
tivement de 1, 2, 3, 4, 6, 8, 12 et 24 relevés, Proportionnellement,
cela correspond 4 une densité de résultats moindre que pour 1'exemple
a 8 relevés, avec une plus longue enjambée dans le vide (de 1l'abscisse
12 a l'abscisse 24). Cependant un graphique a 8 points offre déja
un bon tremplin & une courbe modélisée. Malheureusement la plupart
des tableaux d'association sont inadaptés a ce mode de traitement.
I1 faut donc sauvegarder le bénéfice de ce procédé et méme radicaliser
1'aspect le plus positif (gommage des accidents statistiques), tout
en échappant a des contraintes arithmétiques dérisoires.

Cumul moyen généralisé

Pour chaque catégorie de sous—ensembles numériques de relevés, toutes
les combinaisons possibles sont tentées, avec pas variable et permuta-
tion circulaire. Toujours a partir du méme tableau de référence, voici
les effectifs cumulés pour les sous-ensembles de 2 relevés :

Pas de 1 Pas de 2 Pas de 3 Pas de 4
rel.l et 2 : 20 rel.l et 3 : 20 rel,l et 4 : 21 rel.l et 5 i 25
rel,2 et 3 : 21 rel.2 et 4 : 22 rel.2 et 5 : 24 rel.2 et 6 : 23
rel,.3 et 4 : 20 rel.3 et 5: 25 rel.3et 6 : 20 rel.3 et 7 : 23
rel.d et 5 ¢+ 25 rel.d et 6 1 21 rel.b et 7 : 25 rel.4 et 8 : 23
rel.5et 6 : 25 rel.5 et 7 : 25 rel,5 et 8 : 24
rel.6 et 7 : 24 rel.6et 8 : 23 rel.6 et 1 : 20
rel,7 et 8 : 24 rel.7 et 1 : 21 rel.7 et 2 : 23
rel.8 et 1 ¢+ 22 rel.B et 2 : 19 rel.8 et 3 : 23

La suite de la colonne "pas de 4", les colonnes virtuelles avec pas
de 5, 6 ou 7, restitueraient des appariements déja inscrits. La moyenne
des 28 couples retenus donne, a 4 décimales, 22,5357 espéces. Cette
précision inhabituelle ne se justifie ici qu'aux fins de comparaison
avec le traitement qui suivra. En termes probabilistes, cette approche
est la meilleure., Elle gomme les linkages entre relevés affines et
traduit 1'état moyen de 1'association. L'inconvénient de ce traitement,
si on le veut rigoureux, réside dans la lourdeur de 1l'exécution. Pour
32 relevés, les différentes possibilités de regroupements par trois
s'élévent a plus de 6000 ! Bien entendu, le brassage généralisé et
la digestion des données sont opérés par l'ordinateur dans des délais
trés courts. Mais le logiciel ne devient opérationnel qu'aprés mise
en mémoire de toutes les données, au nombre de 224 dans le modeste
exemple fourni ici, mais souvent de plusieurs milliers dans la réalité.
Longue et fastidieuse, la dictée comporte un risque non négligeable
d'erreurs. Il est donc opportun de mettre en oeuvre une méthode légére
aboutissant exactement aux mémes résultats.

2212, Traitement du tableau analytique par lignes

Chaque répartition d'espéce (une ligne) est considérée dans son intégralité
alors que chaque relevé (une colonne) est désintégré. Une espéce donnée de
rang Z est présente dans Q relevés, parmi un total de R relevés. La probabi-
lité de présence de cette espéce dans X relevés est :

Prx =Py ¥ L - U R-X+ 1)) + Q/R - X + 1)
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11 s'agit d'un calcul par récurrence, la valeur de PZ X découlant de celle
de P, (x-1) €t ainsi de suite. Le maximum est : ’
, (X~

PZ,X =1 pour X > R-Q

Le nombre le plus probable d'espéces dans X relevés est la somme des probabi-
lités de présence des F espéces

Dans 1'exemple choisi, 1'espéce 2 qui est présente dans 3 relevés sur 8 a
une probabilité de présence qui est :

pour 1 relevé P 378 iiiiireiearararaanarenaas, = 0.375

2,1

pour 2 relevés P 3/8 * (1-3/(8-241)) + 3/(8-2+1) = 0.643

2,2

Le nombre le plus probable d'espéces dans 2 relevés est 22,5357, soit exacte-
ment le méme que celui obtenu précédemment par la méthode du cumul moyen
généralisé, Mais le dernier procédé de calcul nécessite seulement 1'entrée
de I données, non mémorisées, digérées au fur et & mesure a grande vitesse,
et non plus 1'implantation de E * R données, stockées en mémoire et digérées
laborieusement., Le procédé d'exploitation de la grille de données par lignes
a donc emporté la préférence, T1 faut admettre cependant qu'il postule deux

comportements nullement certains des veégétaux : la dispersion uniforme de
chaque espéce au sein de 1'association, selon une texture '"particulaire"
et non "glomérulaire" ; 1'absence de "linkage'" entre espéces, celui-ci n'étant

d'ailleurs envisageable qu'avec le deuxiéme terme de 1'alternative précédente.
La planche & réunit toutes les données nécessaires pour ce traitement,

222, Modélisation

Plusieurs fonctions algébriques entrainent des représentations graphiques
qui ressemblent aux courbes expérimentales de la relation "superficie / nombre
d'espéces", du moins en apparence. Quand X croit, Y croit aussi, d'abord
rapidement, puis de plus en plus lentement. Il y a freinage,

2221. La fonction puissance
On peut écrire dans un premier temps 1l'équation de droite suivante :
Log(Y) = o * Log(X) + R

On en déduit les expressions suivantes de Y, la premiére conservant les mémes
parametres, la seconde les renouvelant par simplification :

Y= x%% P oubien Y =a*xP

. Conditions d'application : X2 0 a>0 b <1

. Caractéristiques mathématiques : quand X=0, Y=0 ; quand X + », Y » =,

Or la deuxiéme propriété est contestable et la premiére est fausse a coup
siir. La probabilité de présence d'espéces a la verticale d'un point (surface

nulle) est positive comme la probabilité de présence d'un atome en un point
de l'espace (volume nul), Ce paradoxe sera discuté en temps utile.
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2222, La fonction logarithme

Y=a, Log(X +b) +¢

. Conditions d'application : X2 0 a >0

. Caractéristiques mathématiques : quand X = 0, Y peut étre égal ou supérieur
a 0 ; quand X » o, Y » o,

Travaillant sur la chénaie pubescente, J.LEPART 1984 obtient pour la "courbe
de richesse spécifique cumulée" (prenant en compte tous ses relevés) une
adéquation de 0,987 avec le modéle puissance et qui s'éléve a 0.999 avec
le modele logarithme., C'est certainement le choix de ces deux modéles qui
améne J.LEPART & formuler 1'opinion suivante : "1l'analyse des courbes de
richesse cumulée ne permet pas de mettre en évidence 1'existence d'un plafon-
nement dans le nombre d'espéces recensées ; il continue au contraire & augmen-
ter réguliérement en fonction du nombre de relevés ...". Pour la raison déja
invoquée a propos de la fonction puissance, je ne partage pas cette opinion.

2223, Le modéle monomoléculaire de LEBRETON et MILLIER 1982

Y=c- (c-Yo), 2%

. Conditions d'application : X2 0 Y >0

. Caractéristiques mathématiques : qgand X = 0, Y peut é&tre égal ou supérieur
a0 (si¥Y =0,alorsY=c, (1 -ce *) qui a pour dérivée AY/AX = a x (Y=C).
Mais Y, est toujours supérieur & zéro pour les auteurs qui emploient ce modéle
a propos de l'accroissement d'effectifs de populations au cours du temps.
Quand X » =, Y > o,

Ce modele semble séduisant, bien que la voie de recherche évoquée ici ne
soit pas la méme que la mienne. Il est souvent pertinent (c¢f notamment chapi-
tre 5) de confirmer une régle quand on permute les points de 1'énoncé relatifs
a l'espace et au temps. Dans les travaux de LEBRETON et MILLIER, le temps
s'accroit, mais il y a unité de lieu. Pour nous, dans le cadre de la relation
entre diversité spécifique d'une association et nombre de relevés, 1'espace
croit, mais il y a unité de temps (absence d'espéces nouvelles apparaissant
dans le flux de 1'Evolution). C'est ce qui peut le plus accréditer 1'hypothése
d'un inventaire maximal fini.

Pourtant, malgré la validité du modéle monomoléculaire, 1l'obligation de con-
naitre Y, @ paiond , avec précision et de maniére indiscutable, le rend inuti-
lisable. En effet les tableaux de relevés que j'exploite n'indiquent pas
le nombre-limite d'espéces pour une surface nulle. Toute une méthodologie
de terrain nouvelle et délicate serait 4 promouvoir pour fonder expérimentale-
ment cette valeur. Pour nous Y, se déduira, non sans une extréme prudence,
de 1'application du modéle suivant,

2224, La fonction du second degré de P.VIGNES 1980

. . 2 . _ . A
Ce serait une banale fonction Y = a , 2° + b ., Z + ¢ si Z n'était lui-méme
une sous-fonction Z = 1 / (X + k). L'expression développée est en fait

Y = a/(X + k)2 + b/(X + k) + c

. Conditions d'application : X 2 O 9

. Caractéristiques mathématiques : quand X = 0, Y = a/k” + b/k + ¢ et peut
8tre inférieur, égal, ou supérieur a 0 (les valeurs négatives, comme les
valeurs positives excessives, étant biologiquement absurdes, «cela va de
soi) ; quand X > o, Y > ¢,
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D'un point de vue tactique, la courbe de cette fonction s'appuie sur trois
points expérimentaux d'abscisses 1, S et R (R est le nombre total de relevés
et S 1l'entier le plus proche de R/3). Le choix de ces trois points se justifie
comme suit. Les points d'abscisses 1 et R représentent les extrémités du
champ exploré et leurs ordonnées Y1 et Y, ne sont pas sujettes & caution
puisque les différentes approches statisggques les corroborent. Le point
d'abscisse S représente une pile de souténement intermédiaire pour la courbe.
Son décentrage vers la gauche sépare deux arches inégales, la premiere plus
courte étant aussi la plus cintrée. Des tentatives de modélisation paralléles
avec des logiciels ne différant que par le choix du point d'appui expérimental
intermédiaire ont montré que le point d'abscisse S assurait la meilleure
adéquation globaleX

Le calcul des paramétres a, b et c, fait intervenir

. automatiquement, trois valeurs d'ordonnées concrétes (issues du traitement
statistique) : Yl, YS et YR (présentés ci-dessus).

. automatiquement, trois paramétres intermédiaires ne servant que le temps
d'opérations qu'ils contribuent a alléger :

F=1/(1 + k) G =1/(S + k) H=1/(R + k)

oi figure k qui sera défini un peu plus loin. L'expression des paramétres
principaux est la suivante

a = ((Y, - Yo)/(G - H) - (Yp - Y)/(F - H))/(F - G)
b= ((Yp = Yo) o (F+H)/(G-H) - (Yp - Y) o (6 +H/F - HN)/(F-G)
c=Y - a/F2 - b/F

. automatiquement ou manuellement selon les logiciels, mais avec tdtonnement
en toute éventualité, le paramétre tenseur k qui comporte deux options
KA est la valeur de k donnant la meilleure adéquation, par la méthode des
moindres carrés, entre la courbe expérimentale et la courbe modélisée. L'adé-
quation peut présenter un seul pic ou deux pics distincts pour des valeurs
de k désignées par KA et K'A, ‘Dans ce cas, 1l'exploration du "paysage des
adéquations" (cf § 11213) est simple du fait que ce paysage est seulement
bidimensionnel, Autre option, K, est la valeur de k qui détermine la valeur
de Y, la plus voisine de zéro. Y, peut s'annuler pour deux valeurs de k
désignées par K, et K',. Trois types de situations bien tranchées ont été
observées (planche 7)

. Cas ALPHA : Y, est nécessairement supérieur a zéro. Il existe une seule

valeur de K, et une seule valeur de KA. Elles sont confondues.

. Cas BETA : Y, est supérieur ou égal a zéro. Il existe une seule valeur

de Ko mais deux valeurs de KA. Les trois sont distinctes.

. Cas GAMMA : Y, admet des valeurs irrationnelles inférieures a =zéro.

11 existe presque toujours deux valeurs de K, et deux valeurs de KA. Toutes

sont distinctes.
La valeur de k retenue pour la modélisation est l'unique K, dans les cas
ALPHA et BETA : dans les cas GAMMA, c'est celui des deux K, qui emporte la
meilleure adéquation. L'exemple qui a fait 1'objet de divers traitements
statistiques est un cas GAMMA. Les deux valeurs de k les plus intéressantes
y sont

K', 1.483 qui donne Yo = 0 et Adq = 0.9977
K'A = 2.220 qui donne Y, = 3.7 et Adq = 0.9994

C'est & partir de la deuxiéme option que la modélisation a été effectuée
(planche 5), & titre de démonstration exceptionnelle.

% Voir annexe 6 : logiciel "RADT".
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EXEMPLE DE CAS "ALPHA"
1.-Bufonic willkoasianae Linaristus galisidis typicum LOTSEL 1948
EXEMPLE DE CAS "“BETA"
@ 2.-Junipero phosniceae Quercetus ilicis (BARBERD) LOISEL 1974
EXEMPLES DE CAS "GAMMA"
3.-Brassica robertianae Saleopsidetun angustifoliae LOISEL 1975
4.-Trifolietun cherlero-bocconei AUBERT et LOISEL 1971
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223. Tendances générales aprés traitement statistique et modélisation

Alors que les ensembles de cas ALPHA, BETA et GAMMA, sont définis a partir
des propriétés du paramétre k en cours de modélisation, une étude comparative
détaillée (planche 8) les caractérise d'une maniére fondamentale. Pour la
plupart des variables considérées - qu'elles soient concrétes ou abstraites,
expérimentales ou modélisées, simples ou synthétiques - les valeurs moyennes
différent nettement d'un ensemble de cas & un autre. Le plus souvent, chacune
d'entre elles s'inscrit dans un gradient croissant ou décroissant pour la
séquence "ALPHA-BETA-GAMMA". A cet égard, les 80 associations décrites par
R.LOISEL constituent la meilleure référence, & la fois par leur nombre élevé
et leur diversité exemplaire, avec les trois types de cas largement présents.
A 1'inverse les associations marines étudiées sont toutes d'obédience ALPHA
et ne figurent que pour mémocire dans le tableau comparatif.

2231. Adéquation du modéle aux faits expérimentaux
L'adéquation moyenne est de
0.994 pour les 100 cas

0.995 pour les 80 cas LOTSEL
0.986 pour les 15 cas VIGNES 1
0.998 pour les 5 cas VIGNES 2

0.993 pour les 56 cas ALPHA
0.996 pour les 23 cas BETA
0.995 pour les 21 cas GAMMA

C'est aux cas BETA que le modéle semble particuliérement adapté. En outre,
4 la suite de la mise a 1'essai de modéles concurrents, il est apparu que
. dans 100 Z des cas, la fonction Y = a Z2 +b . 7Z + c assure un excellent
lissage de la courbe expérimentale, par interpolation entre les points de
coordonnées (1, Yl) et (R, YR).

dans 80 Z des cas environ, dont tous les cas ALPHA et BETA, une fonction
abrégée du premier degré Y = b , Z + ¢ jouit d'une adéquation a la réalité
biologique qui demeure trés élevée et méme progresse parfois.

Une fonction Y = d 7> + a " 72+ b « Z + ¢, plus étoffée puisque du
troisiéme degré, conviendrait dans 50 7% des cas environ dont certains sont
déja impliqués ci-dessus, tous les autres étant les cas GAMMA. Elle corrige-
rait certains artefacts relatifs aux ordonnées-limites de 1'extrapolation,
Yo et Yo, Ce serait plus spécialement utile pour les seuls cas "réfractaires",
trois parmi les cent-trois initialement envisages, qui ne comportent pas
de solution simultanément vraisemblable pour les deux bornes de 1'extrapola-
tion : si Yo 2 Y,, alors Y devient négatif pour des abscisses a peine supé-
rieures & zéro. Ces trois cas ont été écartés par souci de rigueur, malgré
la bonne tenue des courbes si 1'on omet 1'extréme début des tracés, d'une
maniére qui passe inapergue.

L'unité méthodologique est préférable & une modélisation & trois vitesses,
d'autant plus que la fonction du troisiéme degré est inutilement sophistiquée,
La fonction du deuxiéme degré restitue correctement la presque totalité des
phénoménes analysés, Les quatre paramétres qu'elle réunit, a, b, c et k,
sont virtuellement réductibles a un seul - nous le verrons plus loin - et
ils suffisent individuellement a rendre compte des tendances principales.
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RITATION NCOMBRE 190 RETEVES / NOMERE D'ISPRIRS
Caractérisation des cas ALPHA BETA GAMMA

CAS TOISFL CAS VIGNES 1 VICNES 2

CAS (100)  |ALPHIA (38)| BETA (23)|CAMMA (19) [ATPHA (13) | GAMMA (2) | ALRHA 6))

Minimum 1,37 1.40 0.51 1.39 0.76 bbb
k  Maximum 11.05 6.30 0.16 6.24 1.27 7.08
Moyenne alg, 4,45 3.19 2.90 4,01 1.01 6.01
Minimum .10 =380 854 -1.09 -33.5 -3.14
4 Maximum +2.83 132.7 1149 +5.49 4.16 +3.28
Moyenne alg,| -0.15 -25.3 =317 0.6 -18.8 0
Id val.abs, 1.08 34.8 3% 1.1 18.8 1.58
Minimum -1188 -611 495 -197 -12 -858
Menxcimun -71 -6l +72 22 -3 5
Moyenne alg, -364 -265 -118 -115 7.5 699
Id val.abs, 364 215 126 115 7.5 699
Mindmum 30.9 al.6 40.4 24,1 23.0 103.6
c  Mbximum 125 108 163 51,3 23.2 125.8
Moyenne alg, 82.9 9.6 76.3 39.2 23.1 117.9

Minimum 0.985 0,991 0.98) 0.969 0,996 0.992
Adq  Maxdun 0.99% 1,000 1.000 0.993 0.99 0,998
Moyenne alq, 0.995 0,996 (3,995 0,985 0,998 0.996

Minimm 0.7 0.07 0 7.5 0 1.1

Yo MaxLmm 11.0 5.3 0 14.2 0 4.8
Moyenne alg, 4.7 2.2 0 10.7 0 2.9
Y/¥, Fap 3 54 0 69 7 47
¥ /e 300 2% 28 33 b 65 17
Yo/Ye 00| 37 42 51 56 0] 27
Yo/Yo %00 46 52 61 63 86 35
Mode/R 100 8.7 14,2 23.0 50.6 100 10.9

Midiane/R * 100| 22,1 25.7 32,1 b1 74.1 20,0
N Y, 100 2.2 19.0 13.7 15.5 2.5 45,2
N /Yoo %1000 20,3 14,7 10,9 13,7 2.2 25.4

"IGNIS" 1 = maquis et garrigue ; 'VIGNIS 2" = peuplenents portuaires
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2232, Signification des paramétres

Des cas ALPHA aux cas BETA puis GAMMA, en valeur absolue, les paramétres
b et k vont en diminuant sensiblement tandis que le paramétre a augmente
trés fortement. Par contre le paramétre c¢ demeure indépendant de cette clas-
sification, comme le montre le chevauchement des fourchettes de valeurs.
. Qu'ils évoluent globalement dans le méme sens ou en sens inverse, les para-
métres a, b et k, n'ont aucune corrélation étroite entre eux lorsqu'on procede
a une analyse dans le détail : il n'y a pas de régle de proportionnalité.

Le paramétre k est étroitement corrélé avec le rapport -b/c dans les cas
ALPHA et BETA, pour une raison mathématique élémentaire, le terme au second
degré du modéle devenant négligeable. Pour les 38 cas ALPHA LOISEL, k varie
de 7.35 & 2.36 et ~-b/c varie parallélement de 6.99 & 2,20, toujours un léger
cran en dessous, De méme dans les 23 cas BETA LOISEL, k varie de 4.72 a 2,05
et -b/c de 4.29 a 1.91, les deux valeurs demeurant trés proches pour chaque
association, L'exemple le plus remarquable est celui d'une association BETA,
1'nico scopaniae Genistetum pifosae  OBENDORFER et HOFFMAN 1967  pinetosum
mesogeensis AUBERT, BARBERO et LOISEL 16971, La limite inférieure calculée
de Y étant pratiquement nulle, k = -b/c = 3.12. Mais la corrélation entre

k et -b/c n'est pas vérifiée dans les cas GAMMA, Elle n'a donc pas valeur
de régle,

22321, lLe paramétre c

Confondu avec 1'ordonnée Y _ qui sera discutée plus loin, le parametre
¢ marque la limite asymptotique de la fonction. Lors de la lecture

d'une courbe, on doit voir en lui le principal paramétre d' "altitude
du plateau",

22322, Le paramétre b

Tl est étroitement corrélé avec divers indicateurs de '"pente du talus",
non seulement globalement (planche 8§}, mais encore dans le détail
comme le montre le tableau ci-dessous & partir de 80 cas LOISEL.

Cas limites de b|[MGVA b[{100 *| 100 *[100 *|100 *| Remarques
YI/Y3 YI/Y00 Y2/YCD Y3/YOo

8 cas ALPHA|-1118 a -479| 704 49 16 26 33

8 cas ALPHA| -464 a -340| 308 52 23 36 45

7 cas ALPHA| -326 a -266( 288 53 24 37 46 Yl/Y3>Y3/Yw
8 cas ALPHA| -265 a -176( 231 55 28 42 51

7 cas ALPHA| -167 a -7} 117 58 32 46 55

6 cas BETA | -611 & -261 331 51 22 35 b

6 cas BETA | -260 a -211 235 52 26 40 50 Y. /Y >y /Y
5 cas BETA | -183 a -165( 174 53 27 42 51 1" "3<°3 "
6 cas BETA | -136 a -61 95 59 36 51 61

I~

cas GAMMA| -495 & -133 275 51 26 42 52
cas CaMal -122 a —107] 112 | 53| 31| 48| 350
cas GAMMA| -85 3 -59| 69| 56| 36| sa | 65 Y1/ Y3V
cas CAMMA| -48 a +72] 381 56| 38| 57| es

N.B. : MGVA b = moyenne géométrique des valeurs absolues de b

LhoLnon
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C'est avec le rapport Y /Yoo que b est le mieux corrélé. Si 1l'on se
reporte au tableau général (planche 8) pour dégager les notions essen-
tielles, il est clair que le point d'abscisse 3 est placé plus haut
dans les cas GAMMA (Y, = 61 7 de 1'effectif-limite Y ) que dans les
cas ALPHA (Y, = 46 7 ge Y ), les cas BETA étant encore intermédiaires.
La pente du~talus de la courbe est donc la plus redressée dans les
cas GAMMA, ce qui ne peut se justifier que par la plus grande abondance
des espéces de haute fréquence, Corrélativement, le taux d'espéces
de basse fréquence est le plus faible dans les cas GAMMA. Un exemple
démonstratif est fourni par le Cystoseiretum sirictee R.MOLINIER 1958
que nous avons observé dans six stations portuaires varcises. Nous
y avons dénombré les N, espéces présentes dans un nombre @ de relevés
allant de 1 a 6. Noué}avons trouvé ainsi N,=28, N.=16, N_=4, N4=9,
Ne=l et N=3. 1 2 3

On ne doit pas confondre N, et Y, sous la vague rubrique des "espéces
présentes dans deux stations". N, est le nombre des espéces présentes
individuellement dans deux stations et deux seulement ; il est égal
a 16. Y, est le nombre le plus probable d'espéces cumulées dans deux
stations prises au hasard ; il est égal 4 34.5. On sait d'autre part
que, pour l'exemple choisi, le nombre de relevés est R = 6, le nombre
d'espéces inventoriées est Y, = 61, le nombre d'espéces virtuellement

R
observables est Y = 104,

La contribution du Cystoseiretum strictae au calcul des quatre valeurs
situées au bas de la colonne de droite du tableau comparatif (pl.8)
est obtenue comme suit :

. Le mode est Q = 1 puisque le record de N, est N, = 28, Mais cette
valeur de Q est relativisée par rapport a RQ% et exprimée en pourcen-
tage (Q/R = 1/6 = 16.6 2). Elle participe au calcul :

(] mode/R * 100)/5 = 10.9

. La médiane est Q = 2 puisque Yo = 61, YR/Z = 30,5 et N,<Y /2<(N +N )
Mais cette valeur de Q est relativisée par rapport & ﬁ'6 et exprlmee
en pourcentage (Q/R = 2/6 = 33,3 %), Flle participe au calcul :

7% médiane/R * 100)/5 = 20.0

)

=
|

= 28, soit 46.0 7 de YR ; Nl/YR*IOO = 45.2 pour 5 associations.

=
1]

28, soit 26.9 % de Y_ ; Nl/meIOO = 25.4 pour 5 associations,

On remarque, outre le taux plus élevé d'espéces de basse fréquence
dans les cas ALPHA, les comportements moyens suivants (cas LOTSEL).

. dans les cas ALPHA N, > N (20.3 et 12.8 7 de Y_)

1 2
. dans les cas BETA N1 o N2 (14.7 et 15.4 7 de Y.}
. dans les cas GAMMA N1 < N2 (10.9 et 12.9 Z de Y_)

L'intérét des valeurs N, et N, est qu'elles sont strictement expéri-
mentales et exemptes de manipulation., L'intérét complémentaire d'une
relativisation par rapport & Y (valeur modélisée obtenue par extra-
polation) est de faire abstraction de la richesse trés inégale des
inventaires.
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22323, Le paramétre a

I1 participe secondairement, en retrait de b, au modelage du talus
initial dﬁ la courbe. En effet le terme au second degré du modéle,
a/(X + k)7, tend trés vite vers une valeur négligeable quand X croit,
et ce trés précocement quand a est faible. Ce terme, nous l'avons
vu, devient alors facultatif.

Quand a est négatif, il y a une certaine 'érosion du talus". Quand
a est positif, il y a au contraire un "engraissement du talus". Les
modifications les plus importantes se produisent dans la zone de plus
forte pente de la courbe. Elles se soldent donc optiquement par un
décrochement latéral peu marqué. Le paramétre a corrige, spécialement
dans les cas GAMMA, le profil-type de courbe, d'autant plus que le
mode des fréquences glisse vers des valeurs moins basses.

22324, Le paramétre k

I1 intégre implicitement les trois autres paramétres a, b et ¢, puisque
lui seul est manipulé au cours de la modélisation qui s'appuie, il
est vrai, sur les grandeurs concrétes Y., YS et Y,. I1 inclut donc
a la fois la forme et la pente moyenne au talus dé la courbe (comme
les paramétres b et a) et le niveau du plateau (comme le parametre
c). I1 est ainsi le paramétre de 1' "inflexion" et d'ailleurs il repré-
sente, du point de vue alpébrigque, un tenseur. Plus k est grand, plus
la courbe se raccourcit entre deux points d'abscisses définies, avec
une tendance a l'aplatissement ; plus k est petit, plus la courbe
accentue son galbe, en s'allongeant par conséquent.

2233, Les limites de 1'extrapolation

Incontestablement, la modélisation permet au moins un bon lissage des courbes
par interpolation, entre les bornes connues expérimentalement, c'est-d-dire
X =1 et X = R. Les extrapolations régressive (quand X tend de 1 vers 0)

et progressive (quand X tend de R vers =) sont-elles opportunes 7?7 Sont-elles
par ailleurs fiables 7

22331, La limite inférieure Y,

Calculée selon le modéle du second degré P.VIGNES 1980, en choisissant
toujours pour k l'option K, qui donne la valeur de Y, la plus voisine
possible de zéro, elle revét souvent des valeurs excessives (notamment
10.7 en moyenne pour les cas ALPHA VIGNES 1) ou insuffisantes (zéro
dans tous les cas GAMMA). C'est dans les cas BETA que les valeurs
calculées sont les plus vraisemblables (2.2 en moyenne)., Les mémes
cas BETA, nous l'avons wvu, montrent la meilleure adéquation au modéle
qui leur est particuliérement adapté. On peut s'étonner d'un nombre
d'espéces non nul pour un nombre nul de relevés, Mais il faut pourtant
admettre deux réalités
. Premiérement le probléme n'est pas posé "nulle part" ou encore dans
le vide, mais en un lieu précis occupé par un peuplement tangible.
Deuxiémement un nombre X de relevés couvre une certaine superficie
et, quand le champ exploré se réduit en tendant vers zéro, il reste
encore des individus d'une ou plusieurs espéces a la verticale du
point-limite, notamment dans un peuplement dense et pluristrate. Le
nombre le plus probable d'espéces en un point peut s'abaisser au-
dessous de 1l'unité si le peuplement ne réalise qu'un recouvrement
discontinu, mais il s'annule seulement dans 1'éventualité d'un terrain
totalement désertique.
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Ceci étant admis, il est clair que la limite Y, devrait rester toujours
modérément positive. Les valeurs excédant 4 sont tout aussi absurdes
que la nullité. T1 s'agit d'artefacts méthodologiques que l'on peut
comprendre ainsi. Dans les cas GAMMA, souvent & forte inflexion et
a4 pente du talus accusée, la courbe peut avoir tendance & plonger
prématurément et a traverser l'axe des abscisses avant d'avoir atteint
celui des ordomnées. Y, serait virtuellement négatif et c'est la
modélisation contrdlée qui le remonte a la valeur zéro. Au contraire
dans les cas ALPHA, souvent a faible inflexion et & pente du talus
plus douce, la courbe tend a couper trop haut 1l'axe des ordonnées.
Y. est alors exapéré, Ces anomalies flaprantes disparaitraient en
introduisant dans 1'équation du modéle un terme au troisieme degré.
Mais la mise en service de ce nouveau modéle, plus sophistiqué sans
bénéficier pour le principe d'une légitimité supérieure, se heurterait
encore a la suspicion pour le calcul de Y,. La notion de vraisemblance
n'échapperait pas davantage & la subjectivité.

En fait ce n'est pas la méthodologie statistique ni celle de la modéli-
sation qui apparaissent ici défaillantes. Par contre la méthodologie
de terrain, si elle a largement fait ses preuves pour l'essentiel
dans sa forme traditionnelle, est prise en défaut sur le probléme
particulier soulevé par la limite inférieure d'extrapolation, dans
la relation "superficie / nombre d'espéces'". Un blocage subsistera
tant que l'on ne disposera pas, pour chaque association étudiée, d'une
masse significative de données expérimentales issues de parcelles
de plus en plus petites. Au stade actuel,la limite calculée Y, demeure
inexploitable, car elle est 1'image déformée d'un objet statistique
dont la réalité ne fait pas de doute.

La limite supérieure Y

Yo n'introduit pas de discrimination significative entre les sous—
ensembles de cas ALPHA, BETA et GAMMA. On ne constate pas de gradient
régulier dans la moyenne ; les amplitudes respectives se recouvrent
larpgement. C'est dans 1'étude des groupements végétaux, cas par cas,
que cette limite supérieure revétira un intérét réel.

Méme dans 1'option de traitement retenue oi k = K,, la limite Y~ semble
plus fiable que la limite Y,. En effet la branche dextre de la courbe,
obtenue par extrapolation progressive quand X crolt de R vers =, tend
a devenir perpendiculaire & 1'axe des ordonnées, Au contraire la
branche gauche, obtenue par extrapolation régressive quand X tend
de 1 vers O, forme un angle aigu trés étroit avec l'axe des ordonnées.
On peut dés lors imaginer les minimes effets d'une erreur angulaire
dans la construction de la courbe. Tls sont les mémes que lorsqu'un
tireur a la carabine vise une cible successivement de face puis trés
obliquement. 11 mettra prés du mille dans le premier cas et n'atteindra
peut—étre pas la cible dans le second. Pour que la comparaison soit
encore plus pertinente, il faut placer le tireur dans un véhicule
en mouvement, d'abord & vitesse normale sur une route presque droite,
puis entrainé rapidement dans un virage brutal. On objectera sans
doute - en conservant la méme image - qu'il est plus aisé de viser
obliquement de prés que de face au loin. Or un autre argument plaide
en faveur d'une meilleure approche de la limite Yo, Prenons le Jfuniperc
phoeniceae Quencetum 44icds (BARBERQO) LOTSEL 1976, connu de 15 relevés
totalisant 73 espéces. Le nombre expérimental moyen d'espéces par
relevé est Y1 = 21.2 ; les effectifs Yo et Y, sont estimés respective-
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ment a 89.3 (arrondi a4 89) et 1.2. On constate d'ores et déja que
1'écart entre Y, et Y, (20.0) est plus grand que 1'écart entre Y
et Y (16.3). Tdentifions parmi les valeurs expérimentales d'ordonnées
Y., tel que (Y_ - Yw) = (Y1 - Yo). Il s'agit de Y = 69, Ainsi, en
deca de 1'ordonnée Yl’ daucun point expérimental n” oriente jamais 1la
branche extrapolée régressive, & forte courbure, trés sensible aux
moindres variations de k. A 1l'opposé, au-deld de l'ordonnée Y, symétri-
que de Y. dans le champ des valeurs possibles, un certain nombre de
points eXpérimentaux (4 dans 1'exemple choisi, parfois moins mais
souvent davantage) guident la branche extrapolée progressive, a faible
courbure, peu sensible aux variations de k. C'est pourquoi, en opposi-
tion avec la limite inférieure Y, dont il ne sera plus fait état dans
la suite, la limite supérieure Y~ sera attentivement prise en compte,
cas par cas.

Les valeurs calculées de Y~ comportent des décimales. Algébriquement
correctes, ces décimales sont biologiquement absurdes. D'abord 1'aire
terrestre de l'association est finie ; on peut l'exprimer sous forme
d'un nombre T de relevés potentiels, chacun de méme superficie que
les relevés effectifs. Ensuite le nombre total d'espéces des relevés
cumulés ne peut étre qu'un entier Y. inférieur a Yo. A chaque valeur
entiére de Y,<Yo correspond une valeur de X comportant des décimales.
En comparant” les propositions successives de X calculées par 1'ordina-
teur, on peut opter pour la plus élevée dans le champ de vraisemblance
et admettre qu'il s'agit de T. Voici un exemple de valeurs arrondies
de X (nombre de relevés) en fonction inverse de Y (nombre d'espéces)
dans le cas du Junipero phoeniceae Quencetum ificis (BARBERO)  LOISEL
1976, pour lequel Yo = 89,3 et Y, =Y _ =73

R 15
Y = 89 88 87 86 85 84 83
X = 986 213 117 81 61 49 41

Aucun de ces nombres ne souffre de gigantisme, méme 986 relevés pour
89 especes, quand on sait que 89.3 espéces correspondraient & un nombre
infini de relevés. Malgré cela, le choix d'une valeur de Y que 1l'on
désignerait comme limite supérieure réelle Y., pour telle ou telle
association, suppose une expérience écologique et phytosociclogique
exceptionnelle, une sorte de limite asymptotique du savoir. Ce choix
ne risque-t-il pas d'encourir encore une fois le grief d'une subjecti-
vité excessive, dans la mesure ou il échappe & 1'automatisme neutre
de 1a méthode de modélisation mise en oeuvre ? La voie qui conduit
a 1'évaluation de YT n'est pas encore déblayée.

Qu'ajouter sur Yo ? Cette limite théorique sérieusement calculée ne
représente pas a4 proprement parler un pari ou une prévision quant
au nombre d'espéces qui seraient inventoriées si le nombre de relevés
augmentait indéfiniment. Il s'agit d'une tendance dont la vraisemblance
est a4 la mesure de la confiance que 1'on place dans 1'auteur de 1'ana-
lyse sur 1le terrain. Si cette derniére a été conduite lucidement,
il n'y a pas de raison pour que la tendance change quand on porte
le nombre de relevés de R a4 R+l ou a R+n, Tout au plus peut-on attendre
alors une confirmation globale assortie d'un affinage de fourchette,
comme chaque fois qu'une estimation se développe en grandeur réelle
4 partir d'un échantillon réduit mais représentatif.®

* Voir discussion complémentaire en annexe 5
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23. ETUDF COMPARATIVE DES GROUPEMENTS

231. Principe de la comparaison

2311. Un tableau synoptique, dont les données synthétiques seront interprétées
plus loin, permet dés 4 présent de comprendre la progression de la démarche
(planche 9), :
. Dans la colonne de gauche, on dénombre 100 cas, réunis en 28 sous-ensembles,
eux-mémes regroupés en 12 ensembles, Ces trois niveaux d'etude sont apparus
dans un ordre différent de celui que suggére la séquence 100 28 12,
. Une majorité de cas (85) correspond a autant d'associations ou sous-—
associations distinctes. Une minorité (15) concerne des inventaires
annuels pour deux groupements seulement, maquis a bruyere arborescente
et garrigue & bruyére multiflore,

Tous ces cas sont regroupés en ensembles, définis le plus souvent

par le type de formation, pelouse par exemple. Cependant deux ensembles
indigents, formés chacun d'un seul sous-ensemble et d'une ou deux
associations, sont & reléguer puisque, tout en confirmant une reégle
générale, ils ne se prétent pas a une étude comparative interne. I1
s'agit de formations préforestiéres caducifoliées et d'une ripisylve,
. Les dix autres ensembles, réunissant chacun de 5 & 30 cas, font
1'objet d'un classement secondaire selon le gradient croissant du
rapport Y, /Yo, indicateur de pente du "talus" des courbes dont nous
avons vu "l'étroite corrélation avec le paramétre b du modéle, Un tel
tri fait éclater les ensembles en 2, 4 ou 6 sous-ensembles homogenes,
désignés par les 26 lettres de 1'alphabet, références communes au
tableau et aux graphiques. La bonne corrélation entre le paramétre
b et le rapport Y,/Yo mérite d'étre traduite visuellement, avant de
poursuivre, car toute 1'étude comparative s'appuie sur elle.

b
850

oL

0 I/Y
32 86
RELATTON ENTRE, NCMBRIS TH2 RELEVES IST' NMBRE D'ISPRCES
Caractérisation des sous-ensembles de groupements vigéraux
{d'aprés les données du tableau synoptique, planche 9)

N.B. ¢ A vitre d'exenple, les points correspondant aux pelouses sont reliés entre eux

100
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RELATTON NOMERE, TE RFLEVES / NOMBRE D'ESPHCES
Caractérisation des divers groupements

Fnsambles | Sous—ensembles Mode Yl /Y3 Tiau:/o K b | -b/e Yl/ Yeo YZ/ Yoo YB/ Yoo
* * * *

Graphes |Nb cas 100 GAMMA 100 100 10
Groupements A 3 1.0 46 0 6,82 -B7 6,65 15 25 32
portuaires B 2 1.0 49 0 4,80 -58B 4.66 19 3 40
Maguis C 4 1.0 67 0 4,83 -171 3,58 38 50 57
4 D 4 | 2.2 67 0 274 92 215 4 51 65
. I 4 5.7 74 0 5,12 -106 3.29 46 57 63
Garrigue F 3| 6.0 7 | 67 114 -9 05 6 78 8
Gr.d'éboulis G 3 1.5 0 33 4,20 219 4.20 22 35 &
et rupicoles H 2 25 B %131 -3 1,52 56 66
I+J 10 1.3 50 10 4,68 -390 4.5 21 34 43
Pelouses K+ L 10 1.7 53 20 325 28 2.77 28 43 52
M+N 10 4.1 A Q0 2.86 B4 1.05 34 52 63
Matorrals 0 4 1.3 50 0 508 -39 4,59 21 32 41
calcicoles P 5 1.8 55 0 2,76 212 2.66 4] 45 55
Matorrals Q 4 |20 54| 0 367 a0 330 W 4 49
calcifuges R 3 2.3 57 66 2.88 107 1.44 36 o' 63
F.préforest, S 4 111 % 0 411 -36 3.73 27 40 48
Scléroph. T 3 2.0 57 0 2,60 -126 2.49 £¢) 47 57
F.forest. U+V 8 1.1 50 0O 6,70 -665 5.18 18 8 36
scléroph, W+ X 6 2.5 5% 0 2,9 -163 2.45 32 48 57
F.preforest. 2 |22 0w 0 230 B0 % 006

caducifol.,
I, forest, Y 3 1.0 % 0 2.8 2713 2,70 31 45 54
caducifol, Z 2 4.0 6l 50 2,31 92 1.21 40 % 66
Ripisylve 1 1.0 50 0 3.4 317 3.39 2% 38 47
Sources : PVIGNIS (A & F), RIOISHL (G et 1a suite)

®
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. La colonne centrale donne deux valeurs expérimentales (mode et rapport
¥y,) et la colonne de droite sept valeurs, soit modélisées (taux % de cas

GRMMA parametres k et b, rapport -b/c), soit mixtes (rapports Y /Yo, Y /Yoo,

Y /Yw). I1 s'agit chaque fois de moyennes par sous-ensembles (parfois Jumeles)

d"indicateurs numériques dont la signification a été abondamment soulignée.

2312. Vingt-six graphiques visualisent la relation entre nombre de relevés
et nombre d'espéces, dans autant de sous-ensembles de groupements végétaux
(planches 10 4 13 ). D'une constance rigoureuse, les normes de construction
des graphiques sont illustrées par les deux exemples suivants,
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RELATION ENTRE NOMBRE DE RFLEVES ET' NMBRE D'ESPHCES (nomenclature détaillée § 12231)

GROUPEMENTS D'EBQULIS ET RUPTQULES.- 7 Aufonio-Linanietum typicum 7 G2 Phagnalo-Cheilanthetun ;
g3 Bmz&uco{&ukqnau&dwn HI Befonio-Linanietum Saxitrago-Asplenictosm ; H2 Bufonio-Linarietum

L'axe des abscisses porte le nombre de relevés. Son échelle, cochée mais
muette, s'étend de O & 32. L'axe des ordonnées porte le nombre d'espéces.
Son échelle, totalement occultée, va de 0 & 160,

Les points expérimentaux sont figurés sous forme de petits carrés. Leur nombre
varie de 5 & 32 pour les cas extrémes, mais de 6 a 18 seulement pour les
deux exemples choisis. Les courbes modélisées, virtuellement lisses, dessinent
ici des artefacts en escalier diis & la résolution médiocre de 1'écran graphi-
que d'ordinateur recopié par une imprimante. Mais ces artefacts n'entrainent
pas que des inconvénients : plus les segments de droite hachant une courbe
s'allongent, plus ils approchent 1l'asymptote. En effet les courbes continuent
par extrapolation, en de¢d de l'abscisse 1 comme au-dela de l'abscisse R.

L'opportunité de superposer plusieurs courbes par graphique procéde des rai-
sons suivantes. Les courbes monographiques seraient trop nombreuses pour
qu'on les présente une par une. En outre elles se ressembleraient au point
de dégager une pénible impression de monotonie. Méme en replagant a juste
titre cette uniformité apparente sur le compte d'une unité fondamentale,
la personnalité de chacune serait escamotée,

LAt e i T B R S B s e Bl s b B e el e Il i st Mt R B
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RELATION FNTRE NOMERE IE RELEVES ET NOMBRE D'ESPECES (nomenclature détaillée § 121 et 1221)

F

-

GROJPEMENTS PORTUAIRES, - Al Formation & Codium  fragile ; A2 Cystoseinctum crinidoe
A3 Wvo-Antithamietum plumdae ; BT Cenamio-lllpetum 7 B2 Cystoseinetum siniclae,

MAQUIS A BRUYFRE ARBORESCENTE.- Cr 1978 ; C2 1975 5 C3 71979 ; C4 71973 ; DI 1974 ;

02 1980 7 D3 1977 ; D4 1976,

GARRIGUE A BRUYERE MILTIFLORE.~ &1 1978 7 &2 1974 7 €3 1976 ; &4 7980 5 FT 1977 ;

F2 1981 ¢ 73 71979,
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RELATION ENTRE NOMERE IE RELEVES ET NOMBRE D'ESPHCES (nomanclature détaillée § 12232)
PFLOUSES. - I1 Teesdnlio Cowpephoretum mumicetosum 7 12 Preslio-Inigonelledum 7
I3 Patentoﬁ@o-gmueiwn (méditerranéen) ; 14 Groupement A Laetes veluta & Crasade walllontl ;
I5 Grouperment & Peplis enecta & Ranuncubus reveliend ; JI Helionthemo-Plantaginetum ; J2 7fu,£b£¢o

Hypannhenietun typicum ¢ J3 Spmant/w—ﬂnagaé&detwn J4 Festuco-Keelenietum ¢ J5 Chedllantho-
Déplachnetim /:wvzhemztoam Ki Oemdﬁo—@vzyw/:ogmszn 12 Imzfo—()nyzo/;é&kiwn K3 Trifo-
Lio-Hypannhenietum brachypodietonm ; K4 Brachypodio-Stipetum ; K5 Vulpio-Ainetum ainetosm ;
L7 Asphadelo-Stipetum ¢ L2 Cheibantho-Diplachnetum sedetosm 7 Li' Groupement & [ythum tribnacte-
alum & Teucnitm crapense ; L4 Tnifolietum scdbro-tomentose ; L[5 faleanietum  poniflorae ;
1 Lsceto-Nastuntietum ¢ R Teesdabio-Coupnephoretum alyssetosm ;¢ B Polentillo )

genanielm
(m&dio-européen) ; 4 Phlomido-irachypdietum ; (B Helianthemo-Brachypodietum ¢ N1 Diantho-

rachypodietun ; N2 Brachypedietim phoenicoidis ¢ N3 Vidbpio-Ainetum typicum ¢ N4 Seaapio-Oenan-
thetum Lscetosum ¢ N5 Traifolictum cherdero-Bocconed,

O,

FR RS
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RELATICN ENIRE NOMBRE IE RELEVES ET NOMERE D'ESPHIS (namenclature détaillée § 12233 a 12235)
MATORRALS CAICTOXES.~ 07 Junipéraies a Jundmeus oxyced/uo ;02 Helionthemo-Enicetun melli-
Flonge variante orientale appauwvrie ; 03 Junipéraies & Junimeaus phoenicea ; 04 Rosmanino-Staehe-
Linetun buxetoswm ¢ Pl Stachelino-Donyenietun ; P2 Groupements des Rosmninelalic dérivés — des
chénaies vertes a buis 7 73 Rosmino-Lithospenmetum  typlam ; P4 Aphyllandho-Genistetim ;
75 Rosmanino-Staehelinetum Lypicun,

MATORRALS CAICIFUGES.— (7 Cistaies & Cistus monspeliensis & C,salpivefolins des  Calluno-
UWlicetea ; Q2 Enico-Genistelum pinetosm ; Q3 Helichyso-Cistetun ; Q4 Cistaies a Cistus  monspe-
Liensis & C,sabvigefolins issues des Quencetea ilicis acidiphiles ; /7 Cistaies a Cistus monsp.,
Co s, & yptus comunds 7 R2 Maquis thermophile a Calluna wilbgonis ¢ R3 Cistetim crispd.
FORMATIONS PRFFCRESTIERES SCLFROPHYILES.- 57 Queaco-Pinetum (sur silice) ; 52 Queaco-Pinetum
sundpenetosm ;53 Calycotomoytetun ; S4 Quenco-Pinetum ofeo-pistacietosm ; 71 Quencetum
coccetenae buxetosum ; T2 Putaao—ft’fwmeiwn 73 Quenco-Pinetum (sur calcaire).

()
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RELATION BNTRE NOMERE TE RELEVES FT NOMERE D'ESPHOFS (namenclature détaillée § 1223 & 12238)

FORMATIONS FORESTIFRES SCLEROPHYIIES,—
Quencetum pistacietosum
abescend is ;

U1 Asplenio-Quencetum  Iypicum 7
U3 Vibuano-Quencetum fuxetosm ; U Asplenio-Quencelum quencetonm
Vi C&wwo—Cyt&wm ypicum ; VZ Queaco-Genistelun ;

2 Viburno-
V3 Quenco-Cytisetum mpteto-

A V4QMWWOMWW;MM&§AMW;UZW
Quencetiom ; U3 Oano-Quencetum ; X1 Lathgro-Quencetum pllescentis ¢ X2 Launo-Cuencetum ; X3 Epi-

ractide-Cuencetum,
FORMATIONS  FORESTTERES CADUCTFOLIEES. -

Y1 CuphonbioCarpinetun  dypicum 7
Tidietum osmndetoam ; Y3 Euphorbio-Conpinetum quencetosm cennidis 7

42 Abno-
21 Quenco pubescentis

Vicio-Canicetum ; Z2 (hAtaigneraies de substitution,

O,
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Les superpositions les plus suggestives s'accompagneraient d'un croisement
des lignes (exemple : courbes Gl et Hl). Mais une autre tactique a prévalu,
par souci de lisibilité des figures. Chaque sous-ensemble de cas est homogéne
en ce sens que les valeurs du rapport Y,/Yeo s'inscrivent dans une fourchette
étroite, mais hétérogéne quant a la limite supérieure Yo, Par voie de consé-
quence, les courbes tracées sur un méme graphique s'y étalent avec clarté

des '"talus" partant en gerbe, des "plateaux" étagés avec plus ou moins de
parallélisme.

La numérotation des courbes ne correspond pas 4 l'ordre d'empilement, mais
au gradient de la variable YB/Ym.

232, Tendances remarquables

232). Tendances collectives des sous—ensembles

Le tableau de caractérisation des groupements (planche §) réunit 9 variables,
expérimentales, modélisées ou mixtes, qui - sans jamais faire double emploi
deux a deux - sont solidairement des indicatrices de forme du 'talus" des
courbes. L'une d'elles (Y,/Yo) détermine par convention le classement des
cas en sous-ensembles eé elle entraine les huit autres dans un mouvement
paralléle, de méme sens ou de sens inverse

YB/Yuo Y2/YOo Yl/Yoo YI/YB Mode Taux % de k -b -b/c
cas GAMMA

t + + 4 4 4 ¥ ¥ ¥

Ces propriétés mathématiques des ensembles de groupements végétaux sont d'une
grande constance. FElles accréditent & la fois la notion d'ordre intrinséque
des biocénoses et celle d'ordre extrinséque au plan de la méthode d'approche.

Cependant 1'unité s'accompagne de diversité

. Au sein d'un méme ensemble 1'amplitude des variables précédentes peut étre
faible ou forte comme c'est le cas pour les pelouses (cf figure du § 2311).
. D'autre part il convient de rappeler que le classement des groupements
en sous—ensembles est indépendant de la limite Y. C'est ce qui explique
la similitude possible des ''plateaux" des courbes dans des sous-ensembles
éloignés (I et N planche 11),

2322, Tendances particuliéres
23221. Groupements portuaires

Les courbes A et B (planchel0) se ressemblent & tous égards : crois-
sance douce en liaison avec un paramétre tenseur k de fort a moyen,
limite supérieure Yo ¢élevée (de 104 pour le Cystoseinetum siniclae
a 127 pour 1'Ulno-Antithamnietum plumufae). Le nombre d'espéces est
le plus faible dans 1'association algale la plus évoluée, proclimax
dominé par des vivaces et par conséquent fermé & la concurrence. T1
est le plus élevé dans le groupement pionnier soumis a renouvellement
constant, en raison de la précarité des conditions de vie dans les
bassins portuaires, et ouvert a la concurrence, Ce paradoxe fait échec
- ou au moins exception, bien que non isolé - a la régle souvent formu-
lée selon laquelle la diversité spécifique augmente nécessairement
lorsqu'un peuplement gravit les echelons d'une série dynamique.
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Le faciés a Codium fragife connu seulement de 4 stations (soit 20
relevés saisonniers) ot l'on a dénombré 45 espéces (contre 61 a 87
dans les autres groupements) a pu étre considéré un temps comme un
faciés d'appauvrissement des {fvefafia. En fait son espérance de diver-
sité spécifique est relativement élevée (120 espéces), ce qui souligne
une fois pour toutes l'inconvénient qu'il y a a décrire un groupement
4 partir d'un nombre insuffisant de relevés. Aucun des 99 autres cas
envisagés ne sera connu de moing de 5 stations.

Pour les groupements portuaires, la limite inférieure Y,, calculée
par extrapolation, est de 3 espéces en moyenne, chiffre vraisemblable
en raison de 1'enchevétrement des thalles et malgré 1l'absence de stra-
tification nette. Signe supplémentaire de normalité, 1'adéquation
moyenne du modéle algébrique est trés élevée (0.996).

Maquis a bruyére arborescente et garripgue a bruyére multiflore

Les courbes C et D d'une part, E et F d'autre part (planchel0), témoi-
gnent aussi d'une grande similitude, deux a deux et globalement. Elles
représentent 1'antithése des précédentes. La croissance est forte
avec un paramétre tenseur k de moyen & faible ; la limite supérieure
Yo est de faible (45 en moyenne pour le maquis) a trés faible (28
en moyenne pour la garripue). Ce sont des peuplements ou les vivaces
ligneuses accaparent le terrain et ferment la concurrence aux dépens
des herbes. Encore une fois, la richesse floristique est moindre que
celle des formations situées antérieurement dans les séries dynamiques.

La limite inférieure Y,, telle qu'elle est calculée par extrapolation,
échappe 4 toute vraisemblance (elle serait de 1'ordre de 10 espéces),
ce qui se traduit graphiquement par l'essor des courbes a partir d'un
point haut placé sur 1'axe des ordonnées. On ne s'étonnera pas, dans
ce contexte, d'enregistrer ici 1'adéquation du modéle la plus médiocre
(0.986 en moyenne), Ces contre-performances ne signifient, ni que
le modéle manque de fondement, ni que les deux matorrals étudiés sont
des cas '"réfractaires'". Elles sont dues plus vraisemblablement & la
surface conventionnelle insuffisante des parcelles (16 m?), inférieure
a cette surface critique que les phytosociologues déterminent empiri-
quement sur le terrain, cas par cas, et qu'ils nomment 1l'aire minimale
d'association.

En outre le mauvais score de l'adéquation procure une précieuse certi-
tude ; le modéle algébrique n'est pas d'une complaisance telle que,
par une subtile manipulation des paramétres, il épouse n'importe quelle
situation, L'adéquation ne frdéle 1'unité - maximum théorique - dans
une grande majorité des cas, qu'en raison de structures précises et
d'une grande constance qui sous-tendent 1'organisation spatiale des
peuplements spontanés.

Groupements végétaux du Sud-Est méditerranéen frangais

Les 7 ensembles et les 20 sous-ensembles présentés (G et H § 2312,
T a Z planches 10 & 13) jouissent en commun d'une trés bonne adéquation
au modéle (0,995 en moyenne), les records inférieur et supérieur
revenant a des pelouses : 1'Isceto-Nasturtietum avec 0,980, le Festuco-
Koelerietum avec 1.000,
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Mais par ailleurs la diversité est étonnante, Les pelouses détiennent
encore la palme de 1'amplitude, notamment par la limite supérieure
qui vaut 30 dans le groupement & lsoetes vefata & Crassufla vallloniti
mais 163 dans le Festuco-Koelenietum.

La richesse thématique des inventaires phytosociologiques de R.LOISEL,
repris sous 1'angle de la relation entre nombre de relevés et nombre
d'espéces, est telle qu'il serait inopportun de la déflorer pour n'en
donner qu'une vision tronquée. Elle fera 1'objet de travaux ultérieurs,
poussant 1l'exploration le plus loin possible et dans toutes les direc-
tions offertes. Pour 1'instant, nous devons surtout prendre acte de
la caution qualitativement et quantitativement décisive qu'elle apporte
a4 un modéle structural dont le champ d'application peut étre universel,

233. Déterminisme écologique de la relation

2331, Déterminisme général

Explorée & partir de cent cas de groupements, la relation entre le nombre
de relevés et le nombre d'espéces épouse fidélement le modéle algébrique
utilisé, Or les groupements de référence sont les uns marins, d'autres terres-
tres hygrophiles, d'autres encore terrestres et xérophiles, Ils sont par
ailleurs thermophiles ou non, photophiles ou sciaphiles, de milieux pollués
ou sains, calcicoles ou calcifuges, soumis a des agressions mécaniques ou

préférentiels d'expositions protégées ... sans parler des bescins moyens
(préfixe méso) ou des tolérances trés laches (préfixe eury) vis-a-vis de
tel ou tel facteur. Une certitude s'impose donc : sous son aspect général,

la relation est indépendante des conditions écologiques portées par le milieu
minéral. Pour un esprit cartésien, il n'y a pas d'effet sans cause. Le déter-
minisme écologique de la relation réside nécessairement dans les interactions
des organismes. Il s'agit en particulier des rapports de compétition qui
s'instaurent entre les producteurs, espéces chlorophylliennes qui n'ont pas
les mémes aptitudes concurrentielles face & 1'offre limitée de matiére et
d'énergie en provenance du milieu minéral.

Quels que soient ce milieu minéral et les types biologiques des convives,
la ventilation discriminante des individus d'espéces différentes dans 1'espace
disponible s'opére selon un schéma constant. C'est le résultat de la sommation
d'un nombre considérable de causes infimes, résultat qui se réajuste spontané-
ment en produisant un véritable profil d'équilibre dans le mode de colonisa-
tion du terrain. Est-il vraiment nécessaire de pourchasser un par un les
éléments de causalité ? Ce serait agir comme un géographe qui refuserait
d'admettre 1'évolution d'un lit torrentiel vers son profil d'équilibre s'il
ne parvenait & établir le rble érosif joué par chague galet en transit. Pour
tout probléme de ce type, une fois établis 1'aboutissement et la cause glo-
bale, les mécanismes de détail se fondent dans un processus intégrateur.

2332, Déterminisme particulier

Si le modéle conserve toujours la méme expression algébrique, les valeurs
arithmétiques des paramétres a, b, c et k, varient sensiblement d'un groupe-
ment végétal & un autre. Nous avons vu que la modélisation s'opére uniquement
en jouant sur k, le paramétre tenseur - qui entraine le calcul automatique
des autres - mais qu'ensuite la priorité se reporte sur : b le principal
paramétre du "talus'" de la courbe ; ¢ le paramétre du "plateau" dont la valeur
amputée des décimales correspond a la limite supérieure Y®, La multiplicité

a
des tendances est-elle imputable & des causes nouvelles 7



23321,

23322,

LI

Déterminisme du niveau de 1'asymptote

Cherchant la causalité de la relation entre la diversité spécifique
de la chénaie pubescente et le nombre de relevés, J.LEPART 1984 estime
que 1'inventaire floristique est le plus réduit dans les cas suivants

. taux 7 d'herbacées faible

. substrat acide

. ¢limat plus humide et plus froid

. peuplements peu étendus et isolés
L'auteur admet d'importantes exceptions qui le font conclure ainsi :
"La diversité parait donc &tre une valeur liée a trop d'éléments de
nature différente pour &tre interprétée de facon simple... Pour é&tre
juste, il faut reconnaitre que nous avons plus suggéré que démontré
1l'importance de ces facteurs."

Les quatre causes invoquées par J.LEPART se regroupent logiquement
comme suit

. La premiére et la quatriéme reviennent a des interactions entre
les organismes, c'est—d-dire 4 1'explication du déterminisme général,
mais en entrant dans des nuances auxquelles je souscris. J'ai signalé
plus haut (cf § 2322) la médiocrité des inventaires d'un maquis a
bruyére arborescente et d'une parrigue a4 bruyére multiflore, 1'un
et l'autre pauvres en herbacées, ainsi que le record de profusion
d'une pelouse (le Festuco-Koelenietum), qu'il s'agisse de 1'effectif
des espéces réellement recensées (108) ou des espéces espérées (163).
. La deuxiéme et la troisiéme causes présumées concernent des aspects
climatiques et édaphiques. Y a-t-il moins d'espéces sur substrats
acides ? Pour neuf matorrals calcicoles et sept matorrals calcifuges
décrits par R.LOTSEL, la limite supérieure Y» est en moyenne de 76
espéces dans les premiers et de 65 dans les seconds, les chiffres
étant respectivement de 60 et 54 pour les recensements réels. D'autre
part le nombre d'espéces est-il moindre sous climat plutdt humide
ou froid ? Les pelouses humides rassemblent en effet peu d'espéces.
Le score le plus modeste revient a une formation préforestiére hypro-
phile, 1'Aaundino-Narcissetfum qui ne réunit que 24 espéces réellement
recensées et dont 1'effectif-limite calculé Y est de 31 espeéces.

Déterminisme du galbe de la courbe

Bien que J.LEPART ne formule pas d'hypothése & ce sujet, il présente
les courbes dissociées de 1la relation aire/diversité floristique,
d'une part pour les phanérophytes, d'autre part pour les thérophytes
de la chénaie pubescente. La premiére monte presque a la verticale,
puis s'incurve rapidement. La seconde est beaucoup moins arquée, Malpré
1l'absence de modélisation, on peut &tre siir que le paramétre tenseur
k serait faible pour 1l'une et fort pour 1'autre, La courbe des phané-
rophytes rappelle les tendances notées dans des matorrals (cf § 2322).
Nous sommes ramenés directement & un probléme de compétition et indi-
rectement 4 l'influence du milieu minéral. En effet les thérophytes
abondent dans les bictopes arides.

Ce n'est plus 1'humidité stationnelle mais le régime des pluies de
1l'année qui justifie les variations des effectifs dans un maquis a
bruyére arborescente et une garrigue & bruyére multiflore (graphiques
C a E planche 10). Lorsqu'un déficit de précipitations a marqué les
mois qui précédent l'analyse sur le terrain (automnale pour le maquis
et printaniére pour la garrigue), un certain nombre d'herbacées ou
méme de lichens ne sont pas observés,
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Dans ce type de fluctuation, on constate une corrélation de variables
pourtant mutuellement indépendantes dans les autres cas traités

" nombre d'espéces
Ya/Ye * 100 réellement recensées
. sous—ensemble C 57 40.7
Maquis sous—ensemble D 65 39,0
. sous-ensemble E 63 28.5
Garrigue sous-ensemble F 85 22.7

Ainsi, dans ces deux groupements, les courbes les plus basses sont
aussi les plus galbées, ce qui confirme le pressentiment informulé
de J.LEPART selon lequel les espéces ligneuses sont les principales
responsables d'une poussée rapide de 1' effectif quand la surface
prospectée commence a augmenter & partir d'un repére ponctuel,

234, Conclusion

La relation entre le nombre de relevés et le nombre d'espéces conduit a deux
sortes de réflexions : y a-t-il une aire minimale d'association et si oui
comment doit-on 1'évaluer ? La biocénose est-elle une entité finie et spatia-
lement structurée ?

2341, L'aire minimale d'association

La notion d'aire minimale d'association est commune a la plupart des phytoso-
ciologues sans faire l'unanimité quand il s'agit de la définir. Pour OZENDA
1964, c'est 1'aire 'qui permet d'@tre assuré avec une forte probabilité
d'avoir rencontré les plantes caractéristiques ; mais comme la notion de
caractéristique ne résulte que d'une synthése ultérieure, il n'est pas possi-
ble @ paions de définir 1'aire minimum autrement que par un ordre de grandeur
résultant de 1'expérience générale". L'auteur reconnait donc a ce concept
une grande part de subjectivité tout en précisant qu'il n'est pas a portée
de n'importe qui.

Pour LACOSTE et SALANON 1969, c'est "une certaine dimension de 1'échantillon"
a partir de laquelle "l'augmentation de la surface n'est pratiquement plus
accompagnée d'un gain d'espéces". L'adverbe '"pratiquement" introduit une
réserve évidente. DAJOZ 1972 est moins nuancé : "c'est la plus petite surface
nécessaire pour que toutes les espéces soient représentées’. J.LEPART 1984,

déja cité (cf § 2222), ne croit pas pour sa part a un plafonnement.

Avec J.GALANGAU 1977, j'ai suggéré que l'on adopte comme A.M.A. convention-
nelle la surface minimum portant une fraction définie de 1'effectif maximum
calculé (exemple 4/5). Ceci suppose tout de méme des relevés suffisamment
nombreux et bien conduits sur le terrain, puis un traitement informatique,
Pendant 1'étape de travail sur le terrain, il est souhaitable de recourir
a4 cette méthode empirique qui consiste & étendre le champ d'investigation,
tant que l'on peut recenser des espeéces nouvelles et sans sortir des limites
de l'association. Mais on devrait éviter, par un abus de langage courant,
d'appeler aire minimale d'association ce qui n'est en fait qu'une aire minima-
le d'échantillon. Ces deux valeurs n'ont aucune commune mesure. FEn effet,
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si la seconde engage la bonne qualité des opérations sur le chantier, la
premiére seule permet de se poser des questions sur 1'organisation fondamenta-
le des peuplements spontanés.

2342, L'organisation spatiale des biocénoses

Classiquement, on reconnait un ordre naturel dans 1'agencement vertical de
chaque biocénose : c'est la stratification, diversement riche ou pauvre,
claire ou confuse, mais toujours admise dans son principe.

Par contre, l'organisation dans le plan horizontal, méme si elle fait 1l'objet
de représentations plus ou moins réalistes au coup par coup, n'est pas crédi-
tée d'un ordre comparable au précédent.

2
Or le modéle Y = a/(X+k) + b/(X+k) + ¢ s'applique remarquablement & la
relation entre superficie (ou nombre de relevés) et nombre d'espéces, dans
tous les cas. Si LEPART obtient une adéquation de 0.999 avec le modéle loga-
rithme pour une courbe générale, j'obtiens, pour ma part, avec le modéle
algébrique du second degré, une adéquation de 0.994 pour cent courbes parti-
culiéres. :

Du fait qu'il existe, comme pour le principe, des cas d'adéquation sensible-
ment plus faibles que la moyenne {(cf § 23333), la preuve est donnée que le
modéle n'est pas congu de maniére a s'auto-démontrer. Il ne fait aucun doute
qu'une propriété mathématique d'une telle constance recouvre des structures
objectives, dans les phytocénoses et par conséquent dans les biocénoses.
Une biocénose est une entité logiquement finie dont il est concevable de
cerner l'entiére personnalité. En outre elle est architecturée d'une maniére
précise, la relation superficie-nombre d'espéces constituant son premier
profil d'équilibre.

Le méme modéle contribue - par sa forme générale - a fondre tous les peuple-
ments spontanés en un concept unique, "la" biocénose, et aussi - par les
variations des paramétres - & les diversifier en autant de biocénoses parti-
culiéres,

La cause de la structure commune est a rechercher dans une régle du jeu uni-
verselle qui préside a la compétition entre les organismes ; celle des struc-
tures originales traduit surtout, directement ou indirectement, 1'influence
des facteurs physiques et chimiques du milieu minéral. Ces phénoménes ne
connaissent pas de frontiére et se vérifient aussi bien en milieu marin qu'en
milieu terrestre.
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3

PARTAGE DE LA BIOMASSE
ENTRE ESPECES CONCURRENTES
AU NIVEAU DES PRODUCTEURS
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3. PARTAGE DE LA BIOMASSE ENTRE ESPECES CONCURRENTES AU NIVEAU DES PRODUCTEURS

31, SIGNIFICATION DE CE TYPE DE RELATION

311, Signification dans le cas général

Dans la fonction Y = f(X), Y représente une variable qui donne la mesure
d'un certain degré de réussite. Il peut s'agir de revenus ou de fortunes,
de notes scolaires, de résultats de concours, de tests, de jeux, ou encore
de quantités de matiére vivante comme ce sera le cas ici, La variable Y est
considérée prioritairement au titre d'effet, ce qui n'exclut nullement qu'elle
puisse étre aussi une cause ; de toute facon, c'est une variable déterministe.

Par contre X est une variable de position, non impliquée dans la relation
de cause a effet. Contrairement aux X des autres relations étudiées plus
loin ou précédemment, nous n'avons pas affaire cette fois a l'espace ou au
temps, mais & une dimension abstraite qui est un rang dans un classement,
De plus ce classement qui affecte n entités - individus ou espéces - repose
sur la décroissance des valeurs de Y qui leur sont attribuées. Ainsi Y paralt
deux fois, explicitement en ordonnées et implicitement en abscisses. Une
tendance est d'ores et déja inscrite dans la définition de la relation
la courbe représentative descend sans surprise de la gauche vers la droite
du graphique, Seules les conditions trés précises de cette décrue seront
éventuellement porteuses d'enseignements.

Une autre alternative générale concerne les comportements moyens. Doit-on
les dépager de listes nominales ou de listes anonymées 7 Considérons 1'exemple
suivant. Dans une classe de lycée, trois mémes éléves se partagent réguliére-
ment les meilleures places en composition frangaise. Voici les notes qu'ils
ont obtenues pour trois devoirs

Premier devoir Deuxiéme devoir Troisiéme devoir

Eléve Dubois 15 11 13
Eléve Dupont 14 15 14
Eléve Durand 12 14 11

Deux classements différents découlent des moyennes de ces résultats :

Classement nominal Classement anonymé

Eléve Dupont : 14.3 Premiére note : 14,7
Eléve Dubois : 13.0 Deuxiéme note : 13.7
Eléve Durand : 12.3 Troisieme note : 11.3

Le premier classement est celui qui rend le mieux compte du niveau de chaque
individu, mais le second traduit le profil-type du groupe ; il constitue
notamment un étalon pour apprécier si un sujet de devoir excéde ou non les
aptitudes de la classe. C'est pourquoi ces deux voies d'approche paralléles
seront 1l'une et l'autre empruntées.

312, Signification dans le cas particulier

La variable déterministe Y désipgne la biomasse de 1'ensemble des individus
de chaque espéce - c'est-a-dire les biomasses des populations — sur une aire
donnée, A défaut de la biomasse au sens strict, nous utiliserons un indicateur
aboutissant au méme classement des espéces. La biomasse (ou son substitut)
est un critére privilégié de réussite, notamment chez les producteurs, au
méme titre qu'un capital dans le monde des affaires.
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Toutefois des aspects essentiels de 1'économie interne des peuplements n'en
sont pas des corollaires obligés. Ainsi la productivité est souvent plus

élevée chez des espéces annuelles & biomasse faible que chez des vivaces
a biomasse trés supérieure,

A travers les représentations instantanées, la hiérarchie des espéces risque
d'apparaitre comme une situation artificiellement figée. Mais en évoquant
succinctement 1'évolution de cette hiérarchie dans les séries dynamiques

et, de fagon plus détaillée, ses fluctuations au cours de cycles annuels,
nous en découvrirons la mouvance.

32. METHODOLOGIE

321, Traitement statistique

3211, Les variables mesurées
32111, Groupements portuaires varois

La méthode d'évaluation dite du "poids égoutté" (cf § 111222) donne
une approximation par excés de la biomasse des algues. La surestimation
dépend du degré de division des thalles. Exprimée sous forme fraction-
nelle, on peut l'assimiler a une constante pour une espéce donnée,
Par contre cette surestimation varie d'une espéce a 1'autre. Est-elle
vraiment choquante ?7 Fait-elle plus que consacrer 1'avantage objectif
dont jouissent les formes les plus ramifiées au plan concurrentiel .?
D'ailleurs le film d'eau retenu contre le thalle par les forces capil-
laires peut-il étre déduit comme si la plante avait 1'aptitude de
se passer de ce strict minimum ? N'a-t-il pas une signification compa-
rable a celle des eaux territoriales d'un pays maritime, étendues
aquatiques aussi vitales et protégées que les nappes de l'intérieur ?
Les 35 classements proposés (planches 14, 15 et 16) seraient certaine-
ment les mémes, ou trés peu différents, s'ils reposaient sur les masses
réelles, moindres que les poids enregistrés. Queoi qu'il en soit, la
méthode d'évaluation opére aveuglément, donc impartialement.

Toutes les réserves et précisions voulues étant formulées une fois
pour toutes sans ambiguité, 1'expression ''biomasse" se substituera
dans la suite a celle de '"poids égoutté", par simplification et surtout
pour ramener constamment 1'attention sur une notion biologique de
tout premier plan,

Le travail de terrain, prolongé au laboratoire, se soldait par des
mesures exprimées en g pour 625 cm®. Miltipliées par 160, elles sont
converties en dg pour 1 m® dans les documents présentés plus loin.

32112, Maquis & bruyére arborescente et garrigue a bruyére multiflore

Le principe des mesures et des calculs qui s'ensuivent peut étre défini
concrétement a partir d'un exemple. Dans le maquis de référence {Colle
Noire, Carqueiranne), 20 relevés effectues en 1977 ont réuni pour
1'arbousier (parmi 41 espéces) les données suivantes

Relevés 1 2 3 4 5 6 7 8 9101 12 13 14 15 16 17 18 19 20

Eg;‘(te“rmmozolamzoozoozzofomleozaozao 0 53 250 200 224 214 220 240 205
. en

Abondance-
doninance

1 1 4 2 3 3 1 21 0 2 4 2 3 2 3 3 2
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les coefficients d'abondance-dominance zuricho-montpelliéraing sont .:

1= 0a 57 moyenne 2.5 %
2= 5a 257% moyenne 15,0 %
3=25a 507% moyenne 37.5 %
4 =50a 75 % moyenne 62,5 7
5 =754 100 7 moyenne 87,5 %

Dans l'exemple choisi, la moyenne des hauteurs maximales est :
Il = Zh/20 = 206 cwm = 2,06 m
LLa moyenne des recouvrements est
R = Zr/20 = 22,12 % = 2212 wm*/ha
Le produit R*[l vaut 4554 m®/ha dans le cas particulier (cf planche 17).

Le produit R*H appelle cing remarques importantes.

. Premierement, s'il était le volume net du végétal, 1l exprimerait

a peu de choses prés la biomasse du fait que la masse volumique des

étres vivants ne s'éloigne guére de 1'unité.

. Deuxidmement, son calcul est entaché d'erreur, par défaut de préci-

sion des mesures. Les hauteurs sont lues avec des métres en ruban

mais - comme le montrent les données précédentes, le plus souvent

multiples de 10 - 1'approximation est de + ou - 5 cm pour les grands

arbrigsseaux, soit 2.5 % de la hauteur réelle pour l'arbousier. les

coefficients d'abondance-dominance sont corrects (les équipes sont

composées de trois membres qui ont subi un bon entrainement et se

contrdlent mutuellement), mais la conversion en taux de recouvrement

s'effectue dans une fourchette trés liche, le record de marge étant

de + ou - 12.5 %. Toutefois il est permis d'admettre, selon une argu-

mentation reprise et développée plus loin (cf § 4231), qu'en termes

probabilistes ces erreurs tendent plus & se compenser qu'a se cumuler,
Troisiémement, les hauteurs sont surestimées par principe puisque

la moyenne pour R relevés - 20 dans 1'exemple - est calculée a partir

de la hauteur maximale des I individus de chaque relevé.

. Quatriémement, le volume net fait 1'objet d'une scus-estimation

de principe par amputation fictive des crpanes souterrains,

. Cinquiémement, il est frappé d'une sur-

estimation qui fait plus cue compenser le

déficit précédent, En effet R*[, comme le .

montre 1'illustration ci-~contre, donne le EBFKE,E

volume de l'enveloppe droite des orpanes ' \\\\\Q
aériens du végétal, Cette enveloppe ima- \\
ginaire est tout a fait comparable par la
forme et les proportions aux bolites pro- AR \
tectrices de poupées folkloriques de col- ! /\‘\
lection ; elle englobe beaucoup d’air et / \\

|

i

}
t . . . -
n'a pourtant rien d'excessif, ni en long, i { {
ni en large. ‘
'l
t

Si 1'on intégre toutes les remarques qui
précédent, le produit R*Il est une notion N

| T

Yors L —

D TERILIC UV ]
originale, définie sans équivoque, dis- \ X
tincte du volume réel des végétaux. Tou- QP ;
tefois le classement hiérarchique suivant - ;K
le produit R*ll est sans doute identique 4 \/éi//’g
celui qu'on obtiendrait a partir des vo- -
lumes nets (ou encore des biomasses), et T ¥

sinon il en différe trés peu., C'est donc

en toute bonne foi, pour les mémes raisons que celles invoquées 3
propos des groupements portuaires, que la notion étroite de produit R¥I[
cedera la place dans la suite a celle plus large de volume,
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HIERARCHIE DES BIOMASSFES DANS DEUX GROUPEMENTS VEGETAUX PORTUAIRES VAROIS
(aux 4 saisons et en dg/m?)

Données expérimentales

Cystoseinetum stnictae Cystoseinetum crinitae
p E A H p E A H
1| 32667 45973 23467 20213 17477 17065 8658 15840
2 6907 6819 4413 4579 4406 17058 3458 3885
3 6613 6467 2107 3173 4240 3262 3058 3028
4 5800 4195 2093 2147 3385 2265 2055 1258
5 5067 1707 1907 1600 2769 2228 1538 732
6 2005 1205 920 1451 1740 1440 1175 665
7 1933 1027 461 973 1532 1071 505 640
8 1133 800 427 747 1415 862 455 639
9 1107 773 301 696 1083 455 382 522
10 907 720 267 627 1074 431 332 480
11 733 507 267 576 997 308 320 468
12 720 480 240 336 991 295 318 455
13 640 347 200 301 431 278 182 345
14 525 320 181 293 345 271 172 258
15 355 293 173 267 295 271 112 240
16 240 267 160 245 234 271 111 222
17 213 219 107 213 222 234 110 158
18 192 213 56 133 212 185 86 119
19 187 173 27 120 185 185 74 103
20 179 157 19 120 185 172 74 98
21 120 152 120 172 148 62 T4
22 99 133 107 148 129 62 T4
23 99 133 80 140 98 60 68
24 80 104 67 128 37 49 68
25 80 83 53 123 37 42 62
26 53 80 40 111 37 37 62
27 53 64 27 82 37 37 62
28 43 64 24 T4 25 37 62
29 A0 40 19 74 25 26 54
30 35 27 13 49 25 25 49
31 35 13 37 12 18 49
32 37 12 18 37
33 34 12 12 37
34 31 12 12 26
35 25 12 25
36 25 25
37 25 21
38 25 18
39 18 12
40 12 12
41 10
42
43
b4
45
46
47
48
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HIERARCHIE DES BIOMASSES DANS TROTS GROUPIMENTS VEGETAUX PORTUAIRES VAROQIS
(aux 4 saisons et en dg/m?)

Données expérimentales

et
OWwWw o~ W

o o W WWWWMNMNMNMN NN ===

P

19646
6586
4548
4508
2480
1878
1780

940
880
854
790
624

474
363
270
260
220
200
180
160
150
120
120
120
108
a0
80
80
62
60
60
58
46
40
40

20
12
12

546

40

-
T
M

6142
4716
4102
2360
2040
1580
1060
954
570
560
474
300
280
240
220
206
200
156
64
26
26
20
20

A

16500 18800

4860
3460
2484
1900
1186
968
950
708
794
702
440
328
188
160
126
126
118
112
82
80
74
60
60
40
40
40
40
40
20

Cenameo-lllpetim

8304
7200
5406
5110
2500
1798
1274
880
762
616
556
420
330
280
262
236
224
220
200
138
120
70
60
48
40
40
40
40
40
30
30
30
16
16
14
12

Ulpo-
Antithamnietum plununlae

P 1

L~

A H

3167 4980 5193 4308
2059 2920 2440 4160
1880 2160 1360 3993
1752 1593 960 1627
1227 1167 840 1369
973 1133 533 1173
960 1127 533 1053
920 1093 513 767
888 1073 431 720
880 667 413 507
880 600 373 480
B840 567 280 453
812 448 267 333
733 440 200 320
713 265 187 280
460 193 173 253
253 173 167 247
233 133 133 227
229 120 120 200
213 93 93 187
207 93 87 180
200 87 80 173
187 84 53 147
147 40 53 133
133 40 28 120
103 40 27 120
80 27 27 109
80 27 20 100
65 27 13 93

60 13 80
53 13 80
53 13 80
40 60
40 53
40 53
40 53
40 40
13 27
27
19
19
16
15
13
13
11
10

10

Groupement &

Codium  fragile

P

22840
5400
3400
2920
1640
1000

680
400
380
292
236
200
120

28

E A H

36920 19000 17568
10600 11600 7000
7000 4000 4920
3892 1320 3600
2080 1120 1200
700 520 920
688 400 640
320 400 600
276 320 548
200 280 360
80 120 320

92 280
80 272
72 200
56 188
28 160
16 124
52
48
36
16
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HIERARCHIE DS BYOMASSES DANS CINQ GROUPEMENTS VEGRTAUX PORTUAIRES VAROIS

(en dg/m?)

Données expérimentales

R=ie LI e W, BN WO G

41
42
43
L4y
45
46
47
48

4 =aisons

(espéces prévisées)

Cs Cc CU Utp Cuv
30580 14760 10845 3645 24082
5167 5680 9738 3B 8%
4993 2428 3746 1287 U0
4287 2257 3340 1237 3213
4187 1340 2624 996 2600
787 1330 1873 935 480
673 125% 1636 &7 2
647 1204 1278 790 340
60 99 1168 760 320
87 7% 82 674 X0
80 66 00 672 250
43 306 PS5 657 20
487 493 510 587 A0
67 40 3Bl /O 195
0 BB B2 PB6 190
413 268 B9 295 141
20 243 28 240 10
B 171 22 W 103
20 169 X7 18 10
200 169 20 155 72
240 1% 18 133 47
00 142 180 133 30
187 123 76 123 2%
147 117 75 120
120 116 70 113
113 101 70 109
100 W\ 65 105
100 8 6 &
87 8 3 83
87 72 5 4] 77
8 M 0
67 62 4 0
67 B M &
60 46 0 46
60 45 35 43
60 43 31 43
47 43 3 43
CCINNG ST | B |
B 37 27 B
21 % 27 B
27 28 23 23
P77, . ¢
20 2 19 20
20 22 15 13
13 18 15 13
17 10 11
12 10
12 10

4 saisons
(espéres anonymées)

Cs Cc CU Up Cvw
30580 14760 15813 4412 24082
5680 7202 6197 2895 80
4590 3397 4533 238 4830
B9 241 4051 1483 2933
2570 1817 2310 1151 1510
1395 1255 1726 953 785
1099 937 1401 918 602
777 BA3 1277 823 430
719 611 B89 643 381
630 5719 70 617 283
521 523 652 583 189
4y 515 490 535 143
372 39 376 465 118
330 %1 6 423 0TS
272 230 257 3Bl 6l
28 210 213 70 47
18 18l 23 20 3
149 151 190, 182 13
127 137 167 167 12

119 132 116 147

®VB 114 97 142

8 103 8 135

B 92 65 118

63 71 62 93

9 6 0 8

43 62 47 73

3% 55 43 6l

33 50 &) 57

25 45 4 W0

19 37 2B 4

12 29 23 37

26 3 37

24 19 27

2 16 25

16 14 23

15 13 23

4 12 2

12 10

toutes stations
(espéces anonymées)

- P E A H *

16505 19468 12606 14507 15142

4598 9052 4325 4965 5735
3892 4020 2614 3936 3615
332 2840 1766 2420 2614
2501 1870 1423 1403 1799
1520 1364 901 1151 1234
1395 1140 583 920 1009
1055 90 5% 731 871
920 748 4% 649 658
883 542 427 522 593
818 443 380 489 532
69 403 208 415 471
59 313 26 3% 3%
473 301 175 279 07
45 241 1S5 4 262
283 214 130 231 215
216 188 120 20 181
197 160 93 164 154
183 143 & 145 138
74 112 66 18 120
1% 97 38 13 106
142 8 55 9 %
131 75 4 8 8
113 41 4 76 68
0 3B 28 6 B
0 % % 66 %
n 28 26 60 47
6 2 2 57 43
61 21 19 52 38
48 14 15 45 0D
42 43 25
37 0 22
32 31 18
29 % 16
26 25 14
26 25 13
26 19 12
16 14

11

Cos.= Cystoseinetun stnictae ; Coo,= Cystoseinelum cnindtoe ; Cll =z Cenamioditpetiom E

Uhpe UtpoAint.dhamietun plunlae ; C,p.= Faciés a Codéun fragile.

P = printemps ; E = &é ; A = avtame ; H = hiver ; ¥ = quatre saisons confondues




'HIERARCHTE DES VOLUMES DANS UN MAQUIS A BRUYERE ARBORESCENTE ET UNE GARRIGUE A BRUYERE MULTIFLORE

(pendant 8 ou 9 années, et en m3 par hectare)-

magquis

DONNEES EXPERIMENTALES

garrigue

An | 1973 - 1974 1975 1976 1977 1978 1979 1980 1981 | 1974 1976- 1977 1978 .1979 1980 1981 1982
1| 7750 7578 11631 10294 10327 10321 8579 . 9631 10785 | 2450 3720 3816 3615 5033 4170 5048 5114
2 | 4756 . 3851 6206 1990 4554 8770 8046 8919 7463 694 1414 1336 960 2465 1572 1840 1160

"3 | 4476 ¢ 3314 2476 1601 4067 3632 3101 5844 6432 370 680 1011 568 1328 955 1589 891
4] 2612 1841 - 1973 1576 3264 3180 2978 3090 5737 [ 358 - 413 488 421 688 446 1501 701
5] 2086 1660 1812 1514 2578 2540 1869 2551 3252 313 348 356 353 508 353 368 618

-6 1 2013 © 1626 1661 - 1234 1887 . 2156 972 2065 2296 215 , 236 199 225 382 317 259 311
7| 172071287 - 1231 . 1065 1841 1158 . 817 1308 2140 143 ~ 143 193 201 235 288 239 224
8 1 1503 & 1081 1188 ‘969 ' 1681 859 718 1165 1777 89 91 165 108 218 281 206 216
9 | 1432 1054. 1137 %68 1131 832 698 979 1208 84 86 162 96 178 244 185 213

10 § . 743 546 1033 872 945 = 829 629 963 1184 82 75 132 92 108 176 181 205

11 719 517 653. 729 705 751 563 909 1178 81 43 64 86 97 77 125 181

12 [ 557 387 393  635. 665 476 510 757 869 74 33 57 87 66 45 127

13 | -488 233 221 528 634 379 441 645 777 61 47 ' 79 56 36 127

14 | 276 - 198 162 383 623 253 237 535 770 41 71 40 - .85

15 220 140 .74 356 410 '249 189 174 °~ 588 38 51 QB4

16 165 72 73 354 408 189 109 64 467 - 43 » 63

17 113 62 ‘ 177 225 165 87 46 464 60

18 48 40 65 205 136 ~44 463 -

19 46 57 73 127 40 305

20 45 52 36 101 37 200

21 39 35 46 o 117

etc.’

pL
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3212, Calcul des moyennes

Dans un tableau de données expérimentales synthétiques (planche 16) et sur

différents graphiques (planches 26, 27, 28, 29 et 34), plusieurs classements

ont été amalgamés pour dégager des tendances de portée générale. Deux cas

se présentent. Ou bien les listes regroupées demeurent nominales et les

moyennes sont effectuées espéce par espéce, ou bien ces listes sont anonymées

et les moyennes sont effectuées rang par rang. Le passage de 1'une & 1l'autre

formule entraine des remaniements des profils hiérarchiques. Les perturbations

demeurent cependant limitées en téte de classement :

. Pour le Cystoseinetum strictae, Cystoseina stricte est toujours en téte,

. Pour le Cystoseinetum crinitae, Haloptenis scoparnic est toujours en téte.

. Pour le Ceramio-Ulvetum, Cenamium cifiatum & Cladophora prolifena prennent
1'avantage selon la saison,

. Pour 1'Wlpo-Antithamnietum plumubae, Haboptenis scopania & Cladophora
prolifera font de méme,

. Pour le groupement a Codium fragife , cette espéce est toujours en téte.

. Pour le maquis a bruyére arborescente, &nica arfloaea est  presque toujours
en téte (exceptionnellement Arfutus unedo par recadrage des stations).

. Pour la garrigue & bruyére multiflore, C&Exrice mufiiffona est toujours en
téte et en outre Rosmaninus officinafis toujours en seconde position.

Lorsque les regroupements portent sur des associations végétales différentes,
non seulement 1'anonymat des listes est de régle, mais encore une pondération
est opérée. Pour 1'ensemble des groupements portuaires, le mode de calcul
est le suivant

Moyenne = (Cs * 6 + Cc * 13 + CU * 8 + UAp * 12 + CL * 4)/43

ou Cs, Cc, CU, UAp et Cf, initiales qui rappellent les noms des groupements,
en représentent la masse moyenne pour chaque rang du classement. Rappelons
que les cing groupements sont connus de stations inégalement nombreuses.

3213, Limite de fiabilité

Quel que soit le groupement étudié, les espéces recensées n'ont pas toutes
été prises en compte pour 1'établissement des profils hiérarchiques. Exemple
révélateur, le cas du Cysitoseinetum strniciae est traité a partir de 20 a
31 espéces selon la saison, 45 pour l'année, alors que l'inventaire complet
réunit 60 espéces et que la limite théorique calculée est de 104 espéces

(cf § 23221),

En effet les espéces trés peu abondantes, identifiées avec autant de scrupules
que les autres, n'ont bien souvent fait 1'objet que d'une estimation quanti-
tative sommaire. Dans le maquis ou la garrigue, le symbole + indique par
restriction une présence doublée de rareté ; il n'est pas exploitable pour
le calcul des recouvrements moyens. Dans les groupements portuaires, les
espéces dont le poids égoutté descend au-dessous du gramme dans un relevé
(sur 625 cm?) ont été pesées au décigramme prés par des membres de notre
équipe de recherche, mais simplement affectées du signe + par d'autres. T1
n'y a la aucune négligence coupable, mais seulement 1'application machinale
d'une pratique de routine. Nous ne pouvions alors imaginer qu'un modéle loga-
rithmique restituerait leur pleine importance quantitative aux espéces les
plus modestes en exercant un effet de loupe sur leurs biomasses.

La limite de fiabilité a été fixée a 10 dg/m? pour les groupements portuaires
et 4 35 m*/ha pour le maquis et la garrigue. Il semble dans les deux cas
(surtout le premier) que la barre soit encore placée trop bas . Mais 1'évic-
tion d'espéces de rang inférieur dans les statistiques et les graphiques
a pour rangon le rétrecissement du support expérimental de la modélisation.
Les limites de fiabilité admises conventionnellement sanctionnent un souci
de compromis entre des nécessités difficilement conciliables,
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322, Modélisation

Au cours d'une étude préliminaire de la hiérarchie des biomasses (J.GUICHENEZ
et P,VIGNES 1973), les faits suivants étaient déja mis en évidence :

. En coordonnées normales, la courbe expérimentale a une allure de toboggan :
pente d'abord abrupte, courbure voisine d'un arc de /2, trés 1long palier
subhorizontal ; on n'observe aucun décrochement suggérant un hiatus entre
des strates de végétation successives.

. En coordonnée normale-logarithmique, la courbe expérimentale est voisine
d'une droite oblique. La relation entre biomasse ou volume et classement
selon la méme variable présente une bonne adéquation avec une fonction expo-
nentielle.

. L'adéquation est encore meilleure si 1l’on prend pour modéles deux fonctions
exponentielles se relayant au cinquiéme rang du classement :

Log (Y) =a1 * X + by pour 6 >X>0
Log (Y) = a2z * X + bz pour X>4

Nous pouvons optimiser aujourd'hui, a travers des graphiques tridimensionnels
(planche 18) construits par ordinateur ¥ notre approche du modéle logarithmi-
que, tout en anticipant quelque peu sur des tendances qui seront approfondies
plus loin, Ces graphiques représentent 1'évolution de profils hiérarchiques
sur deux années successives présumées rigoureusement répétitives. Ce double-
ment permet d'observer au moins une fois dans son intégralité tout accident
de relief porteur de signification. Les courbes expérimentales - donc
irréguliéres -~ grillagées, stoppées 4 la limite de fiabilité matérialisée
par un plan qu'elles affleurent par des contacts en lame de couteau, peuvent
sembler difficiles & déchiffrer. Pourtant elles laissent apparaitre un cer-
tain nombre de faits indiscutables :
. Premiérement, les llgnes de plus grande pente sont subrectilignes dans
leur majeure partie.
. Deuxiémement, la pente est géneralement beaucoup plus forte & son début.
Un profil hiérarchique instantané ressemble donc & un ski qui s'appuierait
trés obliquement contre un mur par sa spatule.
. Troisiémement, 1le modelé avec "collines" et 'vallées" traduit un grand
balancement annuel. Les "collines" ne prennent pas forcément naissance aux
points culminants de la "créte" initiale, '
. Quatriémement, les pentes varient d'un groupement & un autre et - pour
un méme groupement ~ d'une saison & une autre.
. Cinquiémement, la figure la plus réguliére et la plus lisible correspond
& un comportement moyen, & la suite d'un traitement qui associe anonymat
et pondération.

La modélisation est réalisée automatiquement sur ordinateur & l'aide d'un
logiciel spécial, mais relativement classique, qui digére les données brutes,
calcule les paramétres du double modéle, affiche les résultats, construit
des graphiques & coordonnées normales et normale-—logarithmique sur lesquels
les points expérimentaux sont superposés a la courbe modélisée **

323, Tendances générales aprés traitement statistique et modélisation

3231, Adéquation du modéle aux faits expérimentaux

Conforme 4 la définition générale qui en .a été donnée (cf § 11213), 1'adéqua-
tion est calculée soit pour 1'unique segment de la courbe logarithmique
(6 cas relatifs au maquis, planche 20), soit pour chacun des deux segments
successifs (planche 19 et autres cas de la planche 20).

* Voir annexe 6 : logiciel "RELIEF";
** VYoir annexe 6 : logiciel "HIVO2".
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Cystoseinetum stnictae Cystoseinetum crinitae

Groupement & Codium fragile Tous groupements (esp. anonymées)

CYCLE ANNUEL DE LA HIERARCHIE DES BIOMASSES DES ESPECES ALGALES
- DANS CINQ GROUPEMENTS PORTUAIRES VAROIS
Ordonnées : logarithme du "poids égoutté" en dg (valeurs expérimentales)
de 0 a 10.88 ; le plan F, d'ordonnée 2.30, situe la limite de fiabilité
Abscisses : rang en fonction du "poids égoutté" décroissant, de 1 & 48
Troisiéme axe (d'arriére en avant) : temps en trimestres sur deux années
d'un premier printemps & .un troisiéme printemps

()
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Lorsque la courbe est formée de deux segments bout a bout, 1'adéquation glo-
bale est pondérée en tenant compte du nombre de points de chaque segment :

5 pour le premier, n - 4 pour le second qui débute au point ou s'achéve le
premier. Par exemple le profil hiérarchique du Cysioseinedum stnictae au
printemps est connu de 31 valeurs ; 1'adéquation globale se calcule ainsi :

Adq = (0.956 * 5 + 0.961 * (31 - 4)) / (31 + 1) = 0.960

Les données nombreuses dont nous disposons peuvent étre avantageusement re-
groupées comme suit, chaque ligne précisant 1'adéquation du premier segment
du modeéle, celle du second segment, et 1'adéquation globale pondérée

. Groupements portuaires :

a) saisons et groupements individualisés, listes nominales
0.970 0.953 0.956

b) saisons confondues, groupements individualisés, listes nominales :
0.966 0.947 0.950

c) saisons confondues, groupements individualisés, listes ancnymées
0.978 0.970 0.971

d) saisons et groupements confondus, listes anonymées
0.979 0.979 0.979

. Maquis et garrigue :

e) années et - .groupements individualisés, listes nominales
0.977 0.977 0.977

f) années confondues, groupements individualisés, listes nominales :
0.988 0.983 0.984

g) années confondues, groupements individualisés, listes anonymées :
0.990 0.987 0.988

D'autre part, en ne considérant plus que 1'adéquation globale, on peut prépa-
rer d'autres comparaisons intéressantes

Groupements portuaires (saisons et group. individualisés, listes nominales)

h) Printemps ¢ 0.956
Eté ¢ 0.958
Automne : 0.951
Hiver : 0.960

i) 7 profils de 11 a 29 points : 0.955
7 profils de 30 a 35 points : 0.955
6 profils de 36 a 48 points 0.958

. Maquis et garrigue (années et groupements individualisés, listes nominales)
j) 8 profils de 11 & 16 points : 0.977
9 profils de 17 a 21 points : 0.977

Un certain nombre de conclusions peuvent étre avancees :

. 5i 1'on compare les chiffres des trois colomnes, en a, b, ¢, d, e, f et
g, on constate que 1'adéquation du premier segment du modéle est supérieure
ou égale a celle du deuxiéme segment ; 1'écart est parfois important., L'adé-
quation globale est intermédiaire, mais la pondération la déporte vers celle
du deuxiéme segment.

. Du fait que 1'adéquation est supérieure pour la droite de régression qui
s'appuie sur cing points seulement, on serait tenté de considérer toute bonne
adéquation au modele comme un artefact, imputable & des bases statistiques
insuffisantes. Il n'en est rien. On constate en i et j que l'adéquation se
maintient pour le moins quand le nombre de points expérimentaux augmente.

. Fn opérant le classement hiérarchique a partir de listes nominales, 1'amal-
game de saisons différentes (de a a b) fait chuter 1'adéquation, tandis que
1'amalgame d'années différentes (de ¢ a f) la reléve trés sensiblement. C'est
que les années successives sont équivalentes en premiére approximation, ce
que l'on ne saurait dire des quatre saisons. La confusion des relevés de
n années élargit les bases statistiques,
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MODELISATION DE LA HIERARCHIE DES ESPECES
EN FONCTION DE LEUR POIDS EGOUTTE
DANS CINQ GROUPEMENTS VEGETAUX PORTUATRES VARQIS

a = pente et b = logarithme de 1'ordonnée initiale de chaque segment,

Pour les données expérimentales correspondantes cf planches et
o . Premier segment Deuxiéme segment Adéquation

roupements Saisons dérée

- 81 b, Adéqu.|| - a2 hy | Adéqu. ponder

P 0.390  9.83 0,956 0,175 8.46 0.961 0.960

E 0.707 10.24 0.955 0,149 7.86 0.959 0.958

Cystoseinetum A 0.577  9.42 0,941 0.233  7.97 0.930 0.932
stnictae H 0.583 9.46 0.961 0,175 8,01 0.966 0.965
PEAH 0.416 9,65 0,946 0,105 7.47 0.951 0,950

PEAH* 0,542 9,77 0.955 0.176 8.09 0.973 0.970

P 0.395 9,30 0.961 O0.140 8,03 0.954 0.955

E 0.609 9,82 0.956 0,168 7.92 0.939 0.941

Cystoseinetim— A 0.398 8.84 0,979 0.143 7.17 0.945 0.950
eninitae H 0.728 9.39 0.971 0,116 7.08 0.956 0.958
PEAH 0.572  9.34 0.971 0,103 7.35 0.957 0.959

PEAH*  0.536  9.44 0,980 0.141 7.62 0.971 0.972

P 0.452 9.57 0.971 0,129 7.87 0.954 0.956

E 0.429 9,45 0.977 0.250 8.87 0.942 0.949

Cenamio- A 0.526  6.42 0,964 0,168 7.86 0,947 0.950
Ulvetum H 0.274 9,12 0,983 0,160 7.95 0.953 0.957
PEAH 0.391  9.32 0.978 0,121 7.68 0.937 0.942

PEAH*  0.427 9,43 0,978 0.161 8.00 0.963 0.965

P 0.206 7.97 0.988 0,127 7.87 0.95 0.960

o E 0.351  8.42 0.992 0,180 8.12 0.966 0.971
Antithamnietun A 0.458 8.35 0.976 0.160 7.43 0.961 0,964
Cumutae , H 0.323  8.57 0.973 0,107 7.37 0.964 0,965
prrum PEAl  0.367 8,25 0.971 0,108 7.40 0.964 0.964
PEAH* 0,340 8.37 0.993 0.134 7.64 0.977 0.979

P 0.588 9,60 0.963 0,360 8.79 0.942 0.949

Groupement i 0.675 10.26 0.979 0.471 9.27 0.962 0.969
& Codium A 0.784 9,91 0.973 0.313 8.11 0.95 0.960
S y H 0.603 9.69 0.977 0,232 8.11 0.948 0,954
fragile PEAH  0.544 9,74 0.964 0.176 7.43 0.928  0.935
PEAH* 0,662 9,91 0,985 0.322 8.47 0.964 0.969

p* 0.407 9.29 0,964 0.142 8,00 0.968 0,968

Ensemble E* 0.584 9,72 0.983 0,182 8.09 0,976 0.977
des ® 0.526 9.14 0,972 0,169 7.52 0.972 0.972
groupements H* 0.539  9.36 0.979 0.128 7.44 0.970 0.971
PEAH* 0,505 9.38 0.979 0.151 7.56 0.979 0.979

* signifie que la moyenne est opérée a partir de listes anonymées
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MODELISATION DE LA HTERARCHIE DES ESPECES
EN I'ONCTTON DU VOLUME DLES ENVELOPPES
DANS UN MAQUIS A BRUYERE ARBORLSCENTE LT UNE GARRIGUE A BRUYERE MULTIILORE

a = pente et b = logarithme de 1'ordonnée initiale de chaque segment
Pour les données expérimentales correspondantes cf planche

Premier segment Deuxiéme segment Ade ,
Groupements Années equ?t%on
- a1 by |Adéqu. || - az bz | Adéqu. ponderee

1973 0.269 9,00 0,978 0.978

1974 0.279 8.76 0.980 0.980

1975  0.308 9.03 0.967 0.967

1976 0,215 8.41 0.961 0.961

1977  0.240 8,99 0.968 0.968

MAQUIS 1978 0.382 9.25 0.987 0,220 8.59 0.984 0.985

1979  0.404 9,14 0,987 0,218 8.27 0,978 0.980

1980 0.297 9.27 0.963 0.963

1981 0.266 9.28 0.992 0.172 8.70 0,984 0.986

Toutes 0.381 9.08 0.997 0,213 8.63 0,986 0,989

Toutes* 0.368 9.12 0,996 0.245 8.89 0.984 0.987

1974 0.478 7.33 0.969 0.218 6.39 0.975 0.973

1976  0.597 7.97 0,981 0.343 7.15 0.984 0.983

1977  0.575 8.04 0.985 0.230 06.69 0,983 0,984

1978  0.548 7.76 0.973 0,295 7.01 0.977 0.976

CARRTGUE 1979 0,580 8.43 0.992  0.220 6.93 0.986 0.987

1980  0.620 8,14 0,986 0,272 7.28 0.977 0.980

1981  0.544 8,42 0,974 0.301 7.36 0.970 0.971

1982  0.473 8.02 0,969 0.200 06.99 0.974 0.973

Toutes  0.585 8,04 0,980 0.236 7.02 0.981 0.980

Toutes* (.548 8,07 0.985 0.248 6.95% 0.991 0.989

* gignilie que la moyenne eslt opérée a partir de listes anonymées
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. En travaillant sur des listes anonymées (de b 4 c puis a4 d, et de f a g),
1'adéquation progresse jusqu'd ses valeurs-record, de 1'ordre de 0.98 ou 0.99.
Comme de telles conditions de traitement dégagent des comportements-standard,
une bonne adéquation apporte au modéle une caution irremplagable pour en
conforter la crédibilité.

. Enfin, pour les groupements portuaires, 1'adéquation connait en cours
d'année des fluctuations (h), avec une faiblesse en automne dont nous verrons
plus loin qu'il s'agit d'une saison de crise (cf § 43221 et § 43322),

3232, Eléments remarquables du modéle

32321. les paramétres a; et as
y=Log(Y)
I1 s'agit des pentes des droites hd
de régression portant les deux seg-
ments successifs de la courbe modé-
lisée, Leurs valeurs sont négatives. p %
Ces pentes ne dolvent pas étre com-
prises comme les tangentes d'angles
d'incidence car les axes ne peuvent
étre orthonormés ; ils ne sont pas
réductibles a une méme échelle, [a
pente a se définit ainsi : diminuti-
on moyenne du volume ou de la masse
lorsque 1le rang dans le classement
augmente d'une unité, 0

inflexion au voisinage
du point expérimental
d'abscisse 5

1 | ~
Pour les groupements portuaires ou la masse est exprimée en dg/m?

a, varie de - 0.206 a - 0.784
a, varie de — 0.103 a -~ 0.360

Pour le maquis a bruyére arborescente et la garrigue a bruyére multi-
flore ot le volume est exprimé en m®/ha

ay varie de - 0.215 a - (. 620
a, varie de - 0.172 a - 0.301

Sans énoncer de régle absolue, a1 est souvent proche du double de as.
La pente a, semble &tre un paramétre plus décisif que la pente aj.
Cette derniére caractérise la tendance hiérarchique pour les cing
premiéres espéces seulement. L'autre accompagne la tendance pour un
nombre d'espéces variable, mais toujours trés supérieur ; une valeur
faible de a; annonce un riche inventaire, réel et surtout potentiel.

32322, Les paramétres b et bz

I1 s'agit des ordonnées d'origine, non pas des segments successifs
du modéle, mais des demi-droites de régression qui les portent,

Pour les groupements portuaires ol la masse est exprimée en dg/m®

b. varie de 8,25 10,26

a
b2 varie de 7,08 & 9,27

Pour le maquis & bruyére arborescente et la garrigue & bruyére multi-
flore ol le volume est exprimé en m®/ha

b1 varie de 7.33 4 96,37

h2 varie de 6.39 4 8,89

L'écart relatif est bien moindre entre by et b; qu'entre a; et a; car
b, représente souvent environ 9/10 de b;.



82

Le paramétre b; semble plus signifiant que b. En effet il suggere
la position d'origine du profil hiérarchique idéal et il a seul une
traduction concréte. Bien entendu, la valeur de b; est modélisée et,
compte tenu de la distorsion d'échelle qui résulte de la transformation
logarithmique, elle peut correspondre & une masse ou un volume forte-
ment surestimé ou sous-estimé, pour 1'espéce en téte de classement,
Quand by vaut 10.26 pour un groupement portuaire, Y; = Exp (by) =
28566 dg/cm? (valeur expérimentale : 36920). Quand b; vaut 9.37 pour le
maquis & bruyére arborescente, Y, = Exp (b1) = 11731 m®/ha (valeur ex-
périmentale : 10785). Par conséquent les valeurs de b; doivent étre re-
gardées, non pas comme une sorte de rectification de données expérimen-—
tales entachées d'erreur, mais comme 1'expression d'une tendance forte.

Au total nous tiendrons surtout compte, pour le premier segment du
modéle, de la hauteur de chute b; et, pour le deuxiéme segment, de
la pente aj.

3233. La limite de 1'extrapolation

La représentation la plus familiére d'une fonction exponentielle est une
courbe qui s'éléve de plus en plus vite, de la gauche vers la droite du gra-
phique. En mathématiques 1'envol irrésistible de la courbe la conduit vers
une ordonnée infinie. En biologie, des phénoménes antagonistes introduisent
une fonction de freinage et la courbe, aprés un essor initial, s'infléchit
et termine sa trajectoire par un palier ou par une chute. Dans le cas présent,
il n'y a ni freinage, ni développement illimité. La courbe est stoppée en
pleine ascension au niveau de 1'espéce-leader. On ne peut envisager d'extra-
polation de sens progressif. Ce blocage de principe a 1'une des extrémités
des courbes, aussi bien expérimentales que modélisées, justifie 1'orientation
des graphiques. La limite absolue des courbes s'adosse a 1'axe des ordonnées
et le classement est dégressif.

Est-il permis d'extrapoler & 1'autre bout de la courbe, inachevé de parti
pris ? Certainement oui ! Si 1l'on se reporte aux figures tridimensionnelles
{planche 18), les profils instantanés qui les composent pourraient traverser
d'abord le plan F de fiabilité, la masse tombant au-dessous de 10 dg, puis
le plan de base (Log (Y) = 0), la masse plongeant au-dessous de 1 dg pour
un metre carré, La limite d'extrapolation en abscisses est l'effectif complet
(et fini) des espéces de producteurs végétaux de la biocénose, microflore
incluse. A partir d'un certain rang du classement, des espéces microscopiques
commencent vraisemblablement & s'intercaler avant des espéces macroscopiques
dont la population cumule une biomasse inférieure a la leur.

La partie extrapolée des courbes s'avére en général beaucoup plus longue
que la partie exprimée. En prolonge-t-elle les tendances ? I1 est bien entendu
impossible de formuler une réponse péremptoire, faute des preuves experimen—
tales qu'apporteraient ou non de nouvelles sessions de recherche. Pourtant
je suis enclin 4 un pari prudent sur la rectitude des tendances. En effet,
en amputant les listes des espéces sous-représentées, imparfaitement quanti-
fiées par les équipes a l'oeuvre sur le terrain, nous obéissons a des con-
traintes éthiques et méthodologiques. Mais cette interruption ne coincide
pas avec une sorte d'articulation dans 1'inventaire, entre des sous-ensembles
qualitativement distincts, En toute éventualité, le modéle proposé, au méme
titre que tout autre, assume la fonction d'une référence commode tant que
les faits ne le condamnent pas.
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33. ETUDE COMPARATIVE DES GROUPEMENTS

331. Principe de la comparaison

3311. Tableaux synoptiques

Ces tableaux (planches 19 et 20) réunissent seulement les données immédiates
de la modélisation, parameétres a et b, adéquation, déja évoqués et qui seront
repris dans une intention différente. Contrairement aux thémes précédent
et suivant, 1'extréme simplicité du modéle n'incite pas au rajout de paramé-
tres synthétiques.

3312, Graphiques

Sur tous les graphiques (planches 21 a 34), qu'ils soient a coordonnées nor-
males ou normales-logarithmiques, et aussi bien pour les points expérimentaux
(petits carrés) que pour les courbes modélisées (trait continu), 1'échelle
des abscisses est uniforme : rang dans le classement, de 1 a 49. Les 48 espa-
ces ainsi définis correspondent & 192 points (4 fois plus) sur la grille
d'écran graphique de 1'ordinateur.

En ordonnées, des choix différents ont prévalu. La partie de l'axe représentée
couvre 160 points sur la grille d'écran graphique. Les ordonnées des points
expérimentaux ou modélisés, trés inférieures a cette valeur quand elles sont
logarithmiques, souvent trés supérieures quand elles sont normales, doivent
étre transformées en conséquence (multiplication par une constante K).
. Graphiques a ordonnées normales des groupements portuaires :
Y = masse en dg/m2 K = 0.03
y =Y * 0.03 =Fxp (a*X+b)*0.03
L'échelle des ordonnées, pour Y, va de 0 & 5333.
. Graphiques & ordonnées logarithmiques des groupements portuaires :
Y = masse en dg/m2 K=14.7
y = Log (Y) * 14.7 = {(a * X + b) * 14.7
L'échelle des ordonnées, pour Log (Y), va de 0 a 10.884
va de 1 & 53316, soit environ 10 fois plus que précédemment.,
. Graphiques & ordonnées normales d'un maquis et d'une garrigue :
Y = volume en m3/ha K= 0.02
y =Y *0.02 = Exp (a *X +b) *0.02
L'échelle des ordonnées, pour Y, va de O a 8000.
. Graphiques & ordonnées logarithmiques d'un maquis et d'une garrigue :
Y = volume en m3/ha K=11
y =Log (Y) * 11 = (a * X + b) * 11
L'échelle des ordonnées, pour Log (Y), va de -5 & 9.545 ; pour Y, elle
va d'environ 0 (exactement 0.0067) a 13975,

: pour Y, elle

On note deux particularités qui opposent dans leur conception les graphiques
a ordonnées normales aux graphiques a ordonnées logarithmiques :

. D'abord, sur les premiers, la partie initiale des courbes - subverticale -
fait le plus souvent défaut, parfois sur une grande hauteur ; ce n'est jamais
le cas sur les seconds.

. Ensuite, le point d'inflexion qui sépare les sections de courbe représentant
les deux sous-modéles est peu apparent sur les premiers et trés visible sur
les seconds.

Ces particularités sont liées au choix des valeurs distinctes de K. Pour
les courbes & ordonnées logarithmiques, il m'a paru indispensable d'en montrer
1'articulation vers la cinquiéme place du classement. Pour les courbes 2
ordonnées normales, j'ai préféré mettre en lumiére la zone de forte courbure
en lui épargnant un écrasement excessif contre 1'axe des abscisses.
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332. Tendances remarquables

3321. Tendances collectives

Pour 1'ensemble des cas non regroupés (profils hiérarchiques saisonniers des
groupements portuaires varois, profils annuels d'un maquis et d'une garrigue,
établis & partir de listes nominales), 1'adéquation moyenne du double modele
logarithmique aux faits expérimentaux est de 0,965. Pour 1'ensemble des cas
regroupés (profils établis a partir de listes anonymées), elle monte a 0.983.

Ces scores bons a trés bons ne sont pas implicitement contenus dans le prin-
cipe du modéle, apte par éventualité & restituer une image ordonnée de n'im-
porte quelle collection aléatoire de nombres. La preuve en est que 1l'adéqua-
tion diminue sensiblement, jusqu'a 0.950, pour des amalgames moins pertinents
du point de vue biologique (groupements individualisés, listes nominales,
mais saisons confondues).

Ce qui caractérise surtout 1'ensemble des profils hiérarchiques, c'est le
partage profondément inégalitaire de la biomasse entre les producteurs. Quel-
ques espeéces détiennent la majeure partie du capital naturel, la plupart
se partageant le restant, Parmi les premiéres entre autres, il n'y a pas
de véritables ex-aequo, au moins dans les périodes ou la situation de la
biocénose apparait relativement stabilisée. Tout se passe comme sSi une cer-—
taine collection de "niches quantitatives" était laissée a disposition des
végétaux, niches croissantes selon un gradient accéléré, comme les coupures
d'une monnaie ou les poids d'une balance, 1'image la mieux adaptée étant
sans doute celle des anciens calibres en étain pour le commerce des liquides
ou du grain®

En ce qui concerne les espéces dominantes, un profil hiérarchique selon une
fonction logarithmique simple en consacrerait déja 1'avantage écrasant. Mais
la premiére partie de la courbe, a pente plus forte, marque pour elles comme
une sorte de surprime. Cependant les courbes a ordonnées normales ou logari-
thmiques ont méme allure dépouillée dans tous les cas. Elles semblent ignorer
la discontinuité apportée par la stratification. De ce point de vue, il y
a unité de comportement entre un maquis et un groupement algal.

La constance des profils hiérarchiques, dans des groupements pourtant bien
distincts, les uns marins, les autres terrestres, constitue une présomption
de généralité d'une régle d'organisation jusqu'a preuve du contraire. Comme
dans le cas de la relation entre superficie d'échantillons de biocénoses
et nombres d'espéces de producteurs, on ne peut que prendre acte de la ren-
contre heureuse entre un ordre intrinséque caractéristique de la biocénose
et un ordre extrinséque de nature méthodologique.

3322, Tendances particuliéres

33221, Groupements portuaires varois

332211. Tendances stationnelles
Deux sortes de tendances se manifestent, 1'une objective, les autres
procédant d'un artefact méthodologique, d'ailleurs exemplaire et

justifiant une mise en garde & l'intention des chercheurs qui peuvent
s'y trouver confrontés,

* Voir anmexe 4 pour les analogies entre courbes "rang-biomasse" et les cour-
bes "rang-fréquence"
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PRINTEHPS - ETE

HIVER

AUTOMNE HIVER

Hieérarchie des biomasses de producteurs
Ordonndes 1 bionasses an dgfad (0§ 10,884 pour les ordonndes logarithaiques, 1 & 5333 peur les ordonndes noreales)
Abscisses 1 rang par volune décroissaet (1 4 49)

Cystoseiretum strictae dans des ports varois

(6 releves) ::
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AUTOMNE : HIVER

AUTONNE . HIVER

Hiérarchie des biomasses de producteurs
drdonabes ¢ bienasses en dg/a? (0 § 10,884 pour les ordenntes loqarithaiques, 1 & 5333 pour les ordoandes sernales)
Mbscisses 1 raag par vofune dhcrofssaat (1 & 49)

Cystozeiretum crinitae dans das ports varoig

{13 relevés}
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PRINTEMPS ETE

PRINTEMPS . - EYE

AUTDMNE

AUTONNE HIVER

Hiérarchie des biomasses de producteurs
Brdonndes t biowasses an dg/a2 (0 & 10,884 pour las ordoandes logaritheiques, 1 & 5711 pour les ordonrdes worailes)
Abscisses ¢ rang par relume décroissaat (1 b 4F)

Ceramio-tlvetum dans des ports varois

(8 ralevés)
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PRINTEMPS ETE

AUTOHNE

AUTOHNE _ HIVER

Hié¢érarchie des biomasses de producteurs
Grdonnées : biovasses ra dg/ad (0} 10,884 peur les ordomaibes logarithwiques, I & 5313 pour les ordonndes aerales)
Mscisses 1 rang par volune décroissaat (1 % 49)

Ulvo-Antithamnietum plumulae dans des ports varois

(12 relevés?
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PRINTEMPS ETE

PRINTENPE ' ETE

AUTOMRE : : ) HIVER

AUTOMNE HIVER

.

Hidrarchie des biomasses de productesurs
Srdeandes 5 Menassas an dg/n2 (0 10,004 pour les erdennbes lequrithalques, | 3 5333 yoer les erdennbes vernnles)
Abscisses & taeg gar veleme dicreisant (1 ) )

Groupesent & Codium fragile dans des ports varois
(4 relevis)

@)
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PRINTEMPE (esp.anonyaes) ETE (esp. anonyses)

PRINTEMPS (esp.anonymeas) ETE (esp. anonymes)

T T N Ny T T T Y T T N TP R T T T Y r r Ty rerrr v r Tl
AUTOMNE (esp. anonyses) HIVER lesp. anonymes)

AUTOMNE (esp. anonyaes) HIVER (esp. anonynmes)

]

Hiérarchie des biomasses de producteurs
Ordoanées 1 biosasses en dgin2 (0 & 10,884 pour les ordonndes legarithuiques, 1 & 5331 pour les ordonndes worailes)
Abscisses 1 rang par roluze décroissant (1 & 49)

Tous groupements végétaux dans des ports varois

{43 relevés)
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CYSTOSEIRETUM STRICTAE

CYBTOSEIRETUM STRICTAE

CYSTOSEIRETUM STRICTAE {esp. anonymes)

CYSTOSEIRETUM STRICTAE {(esp. ananyles).
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CYSTOSEIRETUM CRINITAE

CYSTOSEIRETUM CRINITAE

T TYIT I T T T TP T T Y P I T I I I T LTy r T IT rrr Ty rrTrr ey rTreet

CYSTOSEIRETUM CRINITAE (esp. anonymes)

CYSTOSEIRETUM CRINITAE (esp. anonyaes)

Hiérarchie des blomassss de producteurs
Ordodadas 1 biovasses an dg/u2 (0 & 10,084 pour lus ordoandes logarithuiques, ! & 5133 pour les ordoweées noraales)

Abscisses 1 rang par voluae décroissaat (1 & 49)

Cystoseiretum strictae dans des ports varois

(4 saisons, 24 relevés)

Cystoseiretum crinitae dans des ports varois

(4 zaigsons, 52 relevés)

27
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CERAMIO-ULVETUN , ~ ULVO-ANTITHAMNIETUNM PLUMULAE

CERAMIO-ULVETUN ULVO-ANTITHARNIETUX PLUMULAE

CERAMIO-ULVETUM (esp. anonymes) ULVO-ANTITHARNIETUR PLUMULAE (esp. anonyaes)

CERAMIO-ULVETUM (esp. anonymes) ' -ULVO-ANTITHANNIETUN PLUNULAE {#sp, anonysas)

-
Hiérarchie des biomasses de producteurs
Ordonnéns 1 diomasses ox dgin2 (0 & 10,834 pour les erdosades logarithaiques, 1 § §111 poar les ordoastes sormales)
~ Abscisses 1 raag par volune dicrojssaat (1 & 49}
Ceramio—-Ulvetum dans des ports varois
(4 saisons, 32 relevés) .
Ulvo-fAntithamni etum plumulae dans des ports varois

(4 saisons, 48 relevés)
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GROUPEMENT A CODIUN FRABILE ' SROUPENENT A CODIUN FRABILE lesp. anonyass)

BROUPENENT A CODIUN FRAGILE | SROUPENENT A CODIUNM FRAGILE lesp. anonyaes)

T T T T T F T PPy T T F PPy T I s T Iy v rrr v T rerrrerm

TOUS GROUP, PORTUAIRES (esp. snonyaes)

TOUS BROUP. PORTUAIRES (wsp. anonyses)

Hiérarchie des biomasses de producteurs
, tdonndes 1 Mevasses m dgla2 (0 b 10,884 pour los erdonalas legurithaigues, 1 ) $133 poar Los erdnntes aarnaine}
Mscisses ¢ raag par rolwae dicreissant (1 ) 49)

Broupament & | CODIUM FRAGILE dans des ports varois
(4 saidons, 15 relavés) )

Tous groupsmanta vidgétaux dans des ports varois

(4 saisons, 172 raleavés)
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D'abord il y a une corrélation sensible entre le paramétre b;, hauteur
de chute initiale, et la biomasse globale du groupement (cf § 42131
et § 43221). Les deux groupements les plus "lourds", Cysloseiretum
sinictae (moyenne trimestrielle : 338 g/625 cm®) et groupement a Codi-
um fragife (238 g) ont une valeur de b; de 9.84 en moyenne. Les deux
groupements intermédiaires, Ceramio-llvetum (269 g) et Cystoseinetfum
crinitae (242 g), ont un by moyen de 9.43. Enfin le groupement "léger"
qu'est 1" Ulvo-Antithamnietum plumufoe a un by de 8.37 seulement.

Par contre le nombre des stations étudiées pour chaque groupement
pése, d'une part sur 1'adéquation par relation directe, d'autre part
sur le paramétre as par relation inverse. La premiére corrélation
conforte la validité du modéle. Mais la deuxiéme rappelle (cf § 22332
et § 23221) que le nombre d'espéces recensées ne dépend pas seulement
de la richesse potentielle du peuplement, mais encore du nombre de
relevés. Si l'inventaire est minoré, les courbes - logarithmiques
notamment - plongent prématurément, avec une pente excessive. Pour
les groupements connus de 4 a 8 stations, groupement a Codium  fragi-
tz, Cystoseinetum stnictae & Cenamio-Ulvetum, 1'adéquation moyenne
(saisons confondues et listes anonymées) est de 0,968 et a2z vaut
en moyenne — 0,220, Pour les groupements connus de 12 et 13 stations,
Ulvo-Antithamnietum plumufae & Cystoseinetum cainitae, 1'adéquation
moyenne est de 0.975 et as vaut - 0.137.

332212. Tendances saisonniéres

Pour les cing groupements, connus au total de 43 stations, les moyen-
nes saisonniéres sont les suivantes :

Printemps Eté Automne  Hiver
a3y - 0.409 - 0.554 - 0.548 - 0.540
by 9,27 9,63 8.99 9.09
a, -~ 0,161 - 0.244 - 0.203 - 0.158
b2 8.07 8.41 7.71 7.60

On constate que tous les records des quatre paramétres se situent
en été, Par anticipation, et par des voies d'approche différentes
qui corroborent les faits mis en évidence, nous rencontrons une ten-—
dance nette qui sera spécialement analysée plus loin (cf § 43221),
Dans 1'immédiat, les choses peuvent se résumer ainsi : en été la
biomasse culmine (d'od de forts paramétres b), mais les inventaires
sont appauvris (d'ou de forts paramétres a, attestant une décrue
rapide du profil hiérarchique).

33222, Maquis a bruyére arborescente et garrigue a bruyeére multiflore

332221, Tendances communes

Ces matorrals présentent une adéquation moyenne supérieure a celle
des groupements portuaires, qu'il s'agisse des cas amalgamés (0.988
contre 0.979) ou non (17 cas avec moyenne de 0.976 contre 20 cas
avec moyenne de 0.956)., Il est actuellement impossible d'établir
si cette importante différence est imputable & la méthodologie (pro-
duit R * H dans un cas, poids égoutté dans 1'autre) ou aux types
de formations auxquels le modéle serait inégalement adapté. Par ail-
leurs 1'adéquation n'introduit aucune différence significative entre
maquis et garrigue (0.987 et 0.989 pour les amalgames complets).
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T 1973

1974

1976 : 1977

Hieérarchie des volumes de producteurs enveloppes
o Ordomades 5 voleass ta 03/Ka (-3 3 9,545 poar les ordorades loqarithalques, O & 8000 poar les ordaeades aoreales)
Mscisses s rang par rolame dlcrnasslat {3 49)

Maquis & Bruyére arborescente et Arbousier a Carqueiranne (Var)
(20 relevés an moyenne)
(30)
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1978

1970 1979

1980 | 1981

1980 1981

Hiérarchie des volumes de producteurs enveloppées
e Ordomades 2 velewes o3 #3/0a (-5 & 49,545 poar les ordoandes logeritheigaes, § & 0000  pour les ordesades aormaivsi
‘Msclsses 3 rany par voluwe dicreissant (1 & 49)

Maquis & Bruyére arborescente et Arbousier & Carqueiranne (Var)

{20 relevés en moyenne) '
@
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1977
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1977 1978

Hié#&rarchie des volumes de producteurs enveloppés
, Ordosndes 1 voluses & wd/Ma (-5 & #9,545 pour les ordosndes logarithwiques, 0 3 8000 poar les ordonades vorvales)
Abscisses 1 rang par volume dicroissaat (1 4 49)

Garrigue A Bruyére multiflore et Romarin au Castellet (Var)

(22 relevés &n moyenne)
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1979 1980

1979 ‘ 1980

1982

1981 1982

Hiérarchie des volumes de producteurs enveloppes
o Ordonades rvolunes en 03/00 (=5 § 49,545 pour les ordosades logarithaiques, O & 8000 poar les erdoandes sorvales)
Abscisses 1 rang par voluma décroissant (1 & 49)
Barrigue & Bruyére multiflore et Romarin au Castellet (Var)
(22 relevés en moyenneg)



i

NAQUIS

YT

NAQUIS

EELLAL N M A NS e i e i o m i B i A gt BLEL LID NS m m i m ]

HAGUIS (esp. anonyaes)

MABUIS {esp. anonyaes)
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GARRIBUE

GARRIBUE

GARRIGUE (esp. anonymes)

1
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BARRIGUE {esp. ancnyaers)

Hiédrarchie des volumes de producteurs enveloppés
Qrdonndes ; rolunes ea a3/Ha (-5 & #3545 poar los ordosnées logaritheiques, & & 8000  pour les ordownées aoraales)

Abscisses 1 raeq par volene décreissnat {1 3 4%)

Maquis A& Bruyére arborescente et Arbousier A Carqgueiranne (Var)

{9 annees, 180 relevés)

Garrigue A Bruyére multiflore et Romarin au Castellet (Var)

(8 années, 177 releveés)

@®



332222,

332223,

100

Tendances stationnelles

Toujours en amalgamant les relevés de 9 ou 8 années, a partir de
listes anonymées, les paramétres ont les valeurs suivantes !

Maquis  Garrigue

ai - 0.368 - 0,548
b, 9.12 8.07
as - 0,245 - 0,248
b2 8.89 6.95

Les records de b sont pour le maquis, & biomasse trés supérieure,
alors que les records de a sont pour la garrigue, floristiquement
beaucoup plus pauvre (cf § 23222). Nous n'avons 14 qu'une confirmation
de faits d'une grande banalité pour le biologiste de terrain, mais
avec de nouveaux éléments de caractérisation.

La tendance a la "surprime" pour les espéces en téte de classement
n'est pas évidente dans le maquis pour les deux tiers des cas ; un
modéle logarithmique simple suffit alors (¢f planche 20), mais au
prix d'une certaine érosion de 1'adéquation : 0.969.

Tendances dynamiques

Le maquis et la garrigue de référence ont été étudiés 1'un et 1l'autre
pendant neuf années, mais avec une interruption d'un an dans le second
de ces mattorals. Il est tentant de chercher une trace de la dynamique
dans 1'évolution de la hiérarchie des volumes. Or 1'examen comparatif
des paramétres (cf planche 20) ne fait apparaitre rien d'autre, de
prime abord, que des hésitations en dents de scie. On ne peut affirmer
si ces variations sont imputables au recadrage des stations d'une
année a 1l'autre, a des changements objectifs - régressions comprises -
dlis aux conditions météorologiques, ou a une approximation statistique
trop imparfaite,

Par contre, en totalisant les volumes dans chaque colonne d'inventaire
(planche 17) et en les regroupant par deux ou trois années pour amé-
liorer 1'assise statistique, la tendance a 1'augmentation globale
de la biomasse apparait

Magquis Années 73 + 74+ 75 76+ 77 + 78 79 + 80 + 81

Vol.moy.en m®/ha 29726 32967 40647
Garrigue Années 74 + 76 77 + 18 79 + 80 81 + 82
Vol.moy.en m’/ha 6131 7441 10306 11002

Pour toute la durée considérée, la dynamique s'opére dans le cadre
d'un seul et méme stade d'une séquence qui en comporte bien d'autres,
auparavant et aprés. Les changements qualitatifs y sont donc plus
discrets que les changements quantitatifs. Les phénoménes décrits
attestent une tendance majoritaire & la croissance chez les especes
en présence. Par ailleurs, une méthode de tragage de la croissance
globale du peuplement aprés incendie, en utilisant les mensurations
annuelles des diverses espéces et en les pondérant automatiquement
a l'aide de coefficients de fiabilité neutres (P.VIGNES 1985), montre
que les hauteurs maximales sont un bon indice du développement® Au
terme de toutes ces considérations, un paradoxe demeure. Les moyennes
H des hauteurs maximales par espéces et la somme des produits R * H
pour 1l'ensemble du groupement traduisent correctement 1'expansion
verticale de ce dernier. Mais les produits R * H envisagés séparément
pour chaque espéce ne sont pas exploitables pour en juger,

* cf § 5432
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333, Déterminisme écologique de la hiérarchie des biomasses

3331, Déterminisme général

Comme la relation entre la superficie d'échantillons de biocénose et le nombre
d'espéces, le profil hiérarchique des biomasses dans la biocénose semble
épouser un modéle mathématique unique en tous milieux. Il est donc indépendant
des conditions écologiques portées par le milieu minéral. I1 ne peut que
résulter des modalités de la compétition universelle entre les producteurs,
c'est-a-dire de 1l'un des aspects les plus fondamentaux des interactions entre
les organismes.

Au cours des changements dynamiques et en ne considérant que les espéces
qui se maintiennent en course, la plupart des hauteurs spécifiques s'accrois-
sent, ainsi que le recouvrement global (qui peut atteindre 250 % de la surface
du sol dans le maquis pluristrate) et donc le volume global. I1 semble par
contre que 1'évolution du recouvrement et du volume pour telle ou telle espece
soit plus fluctuante, chaque plante '"jouant diversement des coudes" lors
de la lente ascension qu'elle accomplit au travers des strates de végétation.

3332. Déterminisme particulier

Plus les conditions de vie offertes par le milieu sont favorables, plus les
paramétres b sont forts (biomasse élevée) et les paramétres a faibles (grand
nombre d'espéces concurrentes).

Or de bonnes conditions d'existence peuvent étre, soit stationnelles, soit
saisonniéres.,

Concernant le premier cas, nous avons vu la supériorité absolue du maquis
& bruyére arborescente sur la garrigue & bruyére multiflore, avec des parame-
tres a plus faibles et des paramétres b plus élevés ; le maquis bénéficie
des mémes conditions thermiques propices que la garrigue mais souffre moins
qu'elle de la pénurie d'eau en été, Tout se passe comme s'il savait sélection-
ner le meilleur de ce qu'offre & tout moment le climat méditerranéen.

Concernant le deuxiéme cas, nous avons constaté, pour les groupements portuai-
res, 1l'ambiguité des tendances. En été les paramétres b et a sont simultané-
ment forts, ce qui indique le cumul d'une biomasse élevée par un nombre d'es-
péces diminué. Les conditions de vie ne sont donc pas entiérement idéales.
Les balancements déphasés de la biomasse et du nombre d'espéces de la biocé-
nose sont diis & la fois a des causes externes (variation de l'offre trophique
de la part du milieu minéral) et internes (dynamique de la compétition}).
Ces phénoménes cycliques seront analysés en détail par la suite (cf § 43322).

334, Conclusion

Aprés la relation entre superficie et nombre d'espéces, la régle de partage
de la biomasse entre espeéces concurrentes révéle un second profil d'équilibre
de la biocénose. Elle éclaire un peu plus cette notion de biocénose dont
elle souligne 1l'unité mais aussi la diversité. Elle suscite ainsi doublement
la recherche d'explications déterministes, en faisant appel d'une part a
la compétition entre les producteurs, d'autre part & 1'influence discriminante
des facteurs physiques et chimiques du milieu minéral.
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4. BIORYTHMES ANNUELS

41, SIGNIFICATION DE CE TYPE DE RELATION

411.- Signification dans le cas général

D.GEORGES et S.IDELMANN 1984 posent le probléme des biorythmes d'un point
de vue a la fois scientifique, historique, philosophique et linguistique.
Méme si 1'on ne peut souscrire & la totalité de leurs conceptions, leur exposé
constitue un bon prétexte a la mise au point de diverses notions importantes.
Selon ces auteurs, la perception du temps est traditionnellement linéaire
chez les Occidentaux et circulaire ou spiralée chez les Orientaux, Il est
d'ailleurs dommage que 1'image de la spirale ou de 1'hélice ne soit pas repri-
se, sinon sous forme d'un exemple marginal et peu significatif,

La chronobiologie, science jeune de quelques décennies, doit ses lettres
de noblesse a REINBERG, HALBERG et SOLLBERGER, que les auteurs n'hésitent
pas a comparer collectivement & EINSTEIN, Mais, trés influencée par la recher-
che médicale (d'ol les termes de chronomédecine, chronotoxicologie, chrono-
pharmacologie, chronopathologie, chronothérapeutique et chronoprévention),
elle privilégie la biopériodicité aux dépens du dynamisme orienté. Si les
deux comportements distincts qui se superposent au cours du temps étaient
pris en compte simultanément, sans que 1'un occulte 1'autre, alors 1'image
de 1'hélice s'imposerait en contraignant a donner le relief nécessaire a
la problématique (planche 35).

Le classement des biorythmes par HALBERG s'inspire d'une conception du temps,
non pas physique, mais historique au sens trés large, c'est-d-dire prenant
en compte implicitement des éveénements autres que ceux mis a 1'étude. La
définition des périodes biologiques se calque donc sur des périodes astrono-
miques. On distingue ainsi des rythmes

Ay

. circadiens (période de 20 h a 28 h), pouvant étre nycthéméraux (période
de 24 h)

. ultradiens (période inférieure a 20 h et pouvant s'abaisser a la fraction
de seconde)

. infradiens (période supérieure a 28 h), notamment circaseptiens (environ
7 jours), circamensuels, circannuels etc.

Toujours sous 1'influence de la médecine, les rythmes de haute et moyenne
fréquence bénéficient d'une attention prioritaire de la part des chronobiolo-
gistes les plus en vue actuellement.

Pour GEORGES et IDELMANN 1la signification du temps n'est pas d'une parfaite
clarté par rapport a la relation déterministe ; ils qualifient le temps de
"fonction", mais "fonction de quoi 7" est-on tenté d'ajouter ; de méme les
facteurs synchroniseurs sont nommés des '"'donneurs de temps' par traduction
de zeilgeben, appellation difficile a justifier. Néanmoins 1l'existence d'au-
thentiques facteurs est affirmée a juste titre. Ces facteurs sont baptisés
"exogénes" et '"endogénes'", adjectifs que l'on ne devrait pourtant appliquer
qu'a des effets et non & des causes. On peut leur substituer "extrinséques"
et "intrinséques", méme si ces mots n'ont pas des consonances heureuses.

Par ailleurs, j'ai eu l'occasion de déclarer sans ambiguité la signification
que je reconnais au temps (cf § 11212), prise de position qui guide toute
ma démarche.
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HELICES CHROMOBIOLOGIQOUES

Loraqu'un phénoméne se caractérise par une double Lendance au
coura du temps, péricdicité et dynamisme orienté, 11 apparait
judicieux d'en donner une représentation mixte tridimensionnelle.
Deux mwodéles sont cohcevables, avec certaines conventions communes,
Dans les deux cas un vecteur AB prend son origine A 8ur une droite
D qui 1ui est perpendiculaira. Il est animé d'un mouvement de
rotation dont l'axe est la droite D er qui donne la mesure du
temps écoulé {un cour par périoda). Il est animé aussi d'un mou-
vement de translation, A glissant sur D & partir du point O,

PREMIERE VERSION

CONVENT 10MS

La longueur de OA représente 1'intensité du phénoméne étudiéd,
La longueur de AB reste invariabla.

PROPRIETES

Au cours du temps, le point B paut monter ou descendre,

L'enveloppa da 1‘'hélice est un ¢ylindre, donc une figure qui peut
8tre développée & plat. La section varticale de ce cylindre selon
un demi-plan ¥ eyent la droite D pour origine montre un alignement
vertical de points irréguliérement espacéa.

La projection d'une spire dans un plan horizontal H est un cercle,

THTERET

Cette version est démonstrative lorsque la dynamique orientée
est rapide et fsit 1'objet d'une priorité dane l'anelyee. En outre
elle impose un déroulement de 1la figure & plat. On en feit uaage
dans les Baciences humaines {exemple : évolurion du teux mensuel
dy chimage sur une durés de quelques années).

DEUXIEME VERSION

CORVENT 10HS

La longueur de OA représente la mesure du temps écoulé, conjointe-
ment avec l'sngle de rotation. La longueur de AB traduit 1'inten-
sité du phénoméne étudié,

PROPRIETES

Au cours du temps, le point B ne peut que s'élever,

1'enveloppe de 1'hélice n'est [as une figure de révolution, mais
un tronc de cbne déformé par compression latérale, dévers ou tor-
sion. Cette figure ne peut pas étre développée 4 plet. La section
verticala de cette surfece selon un demi-plan ¥V ayant la droite
D pour origine montre un ensemble de points disposés en ligne
brisée, avec typlquement. une orientetion générale oblique, mais
par ailleurs réguliédrement étagés.

La projection d'une spire snnuelle dans un plan horizontal H est
une figure courbe excentrique, accidentée, imparfsitement refermée.

v

INTEREY

Cette version’ est celle que nous avons ratenue pour présenter
les biorythmas de floreison dans le Flux de aéquences dynamiquea.
En effet elle est démonstrative lorsque la dynamiqua est lante
et lorsque 1'on veut illustrer prioritsirement la périodicité
du phénoméne. Pour 1a clarté de le démonstration, quelques Lours
de spire aont sélectionnés 4 des niveaux privilépiés de 1'hélice,
parce qu‘ils sont su coeur de phaaes bien caractérisées. Chaque
boucle est remise 4 plat et fermée en Faisant ebstraction du dyna-
wisme, négligeable en premidre approximation sur un leps de temps
eusai court que l'ast une année,

®
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412, Signification dans le cas particulier

. En premier lieu, seuls les Dbiorythmes annuels seront traités, le qualifi-
catif "annuel" étant délibérément préféré a "circannuel" pour la raison sui-
vante. Un biorythme est "circa" quand sa période moyenne est légérement supé-
rieure ou inférieure & une période astronomique, Qu'en est-il pour les phéno-
menes naturels que nous analysons ? Au niveau des causes, le balancement
saisonnier de chaque facteur climatique se traduil a la fois par des normales
plurannuelles et par des anomalies annuelles. De méme, au niveau des effets,
les périodes successives sont soil supérieures, soit inférieures a une année,
Mais leur durée moyenne est rigoureusement d'un an.

. En second lieu, les biorythmes ne seront envisagés, ni & 1'échelle d'indivi-
dus, ni a celle de populations unispécifiques, bien qu'un volumineux dossier
ait été constitué dans ce sens au premier stade de mes recherches (cf § 111311
et planche 3). Dans le cadre de la problématique nouvelle a laquelle je me
suis rallié, ce sont les rythmes de tranches entieres de la biocénose, multi-
specifiques, qui seront pris en compte : végéltation algale de peuplements
portuaires,  végétation phanérogamique de peuplements terrestres, faune
d'invertébrés de la sanscuire camarguaise,

. En troisiéme lieu, les rythmes observés ne seront pas ceux de comportements
au sens de 1'éthologie, mais d'"états végétatifs' et d'"états reproducteurs”,
plus fiables en raison de leur inertie.

42, METHODOLOGIL

Le cycle annuel de floraison de 1' Asphodefo  fistufosi Stipefwm netontoe
LOISEL 1976,fournit un bon exemple de continuité entre le traitement statis—
tique et la modélisation (cf planche 36), méme si ces deux opéralions succes-
sives comportent des variantes importantes, selon le théme précis abordé.

421, Traitement statistigue

4211. Le découpage chronologique
Trois éventualités se présentent :

A 4 e —— b} b o b} b b P A

. v 'L 13 J
B oy -4 ¥ i} ~{ F 4

-

o
¥

- . etc,

. 12 périodes mensuelles pour les cycles de floraison (A) ;

. 4 périodes trimestrielles pour les cycles des peuplements portuaires (B)
les trimestres cotrespondant a des "saisons aménagées' avec une avance de
3 semaines (exemple : "hiver" = décembre + janvier + février) ;
. 12 périodes trimestrielles se chevauchant de proche en proche, la mesure
moyenne de trois meis étant attribuée au mois wmédian (C) : Ce procédé connu
sous le nom de "moyennes mobiles” convient lorsque les hases statistiques
sont légéres, ce qui est le cas pour la faune d'invertébrés de la sansouire
camarguaise ol les observations n'ont été reconduites que sur deux années
consécutives. I1 tend & écraser les anomalies imputables aux conditions météo-
rologiques exceptionnelles de certaines années ; malheureusement, il atténue
aussi des tendances pointues réelles.



EXEMFLE DE MODELISATION DIELLIFTIQUE

D"UN BEIORYTHME anNnNUEL

VALELRS EXPERIMENTALES ET MODELISEES {(pour 1000}

MDD N -

10
41
175
524
arz7
805
314
204
173
72
10
10

(FLORAISON)D

14
29
1462
533
871
807
508
204
173
72
11
11

AdAsplhode lo— St tpaetem

retor tas

ELEMENTS REMARGUABLES DU GRAPHE POLAIRE

ELLIPSE NUMERO 1 . a
Longueur du rayon 0OA (%) : 89.710937% -
Pente du mema (en mois) 1 5.243 ]
Longueur du rayon OB (%) : 2.3359375 ====:__J*’
Pante du meme (en mois) : 8.57
Long. du diametre AB (%) 1 91,74639358
Pente du meme (en degre) 1 -28.4433T439
Adequation au modele I . 9B0049P74
ELLIFPSE NUMEROD 2
Longueur du rayon DA (A) : 13,2654042
Perite du meme (en mois) : 7.21%9
Laongueur du rayon 0B (%) =@ 12.6820312
Pente du meme (en mois) : 2.43
Long. du diametre AB (%) 1 14.20359%4
FPente du mems (en degre) : -168.2908009
Adequation au modele t 999964293 "._
ENSEMBLE DE LA COURBE -~ *e
Lg vect. pole-baryc. (%) : 19.4279074 K -
Fente du meme (an degre) : 14%.3515648 - c.
Surface enveloppes (¥) : 17.2311017 : ' o
Adequation moy. ponderee : .76857540465 H .
a :
ELEMENTS REMARGUABLES DU BRAPHE CARTESIEN E -
Minimum (%) 11 .
Maximum (%) : 87.7 -
Amplitude (%) 1 B4ub .
Moyennes trimestr. (%) 1 8 74 30 3 i a
Duree de null.hiv. (mois) : O - o
Pente progr.-printan. (%) 3 35 SRS
Date du record : 27 mMai 0T
Pente recess.estiv. (X : 22
Tendance septembre (%) : —-.3

901
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4212. Les sources des données expérimentales

Les données expérimentales sont, pour la plupart, directement recueillies
sur le terrain, mais certaines sont empruntées aux banques de données anté-
rieures contenues dans des Flores ("Les Quatre Flores de la TFrance" de P.
FOURNTER 1936 pour les cycles de floraison de groupements végétaux de montagne
et '"Catalogue des plantes vasculaires croissant naturellement dans le départe-
ment du Var' de E.ALBERT et E.JAHANDIEZ 1908 pour les groupements du Sud-
Est de Lla Trance décrits par R.LOISEL). [es dates de floraison proposées
pour chaque espece par ces auteurs se fondent sur des observations suffisam-
ment répétées au fil des années sur le terrain, par eux-mémes comme par d'au-
tres, pour qu'on leur reconnaisse la signification de normales statistiques.

Les auteurs des divers inventaires, de leur c6té, ont constibué ceux—ci a
partir de relevés mulripliés a des dates différentes (répétés sur cing années
pour les groupements portuaires varois) ce qui contribue a asseoir un peu
plus la normalité des faits mis en évidence.

4213, Les variables mesurées

42131. Groupements portuaires varois (P.VIGNES et coll.)
Pour cing groupements, aux 4 saisons, le tableau ci-dessous rassemble
les moyennes stationnelles de biomasse collective en grammes pour

une surface de 625 cm® (cf § 111222) et du nombre d'espéces, ces deux
mesures ne concernant que les algues.

Nombre Biomasse en g Nombre d' espéces
Groupements de
stations P E A H P L A H
Cystoseinetun 6 419 453 236 246 13.17 10.33 8.83 12.67
stacctue
Cystoseinetum 13 292 326 154 196 11.54 9.46 9.08 12.38
crinitae
Ceramio-tlluetun 8 316 279 246 237 12.37 9.00 10.00 14.62
Ulvo-Antithamnietum 13 161 128 91 144 10.08 7.534 8.15 12.08
plumiboe
Faciés a Codium 4 248 393 247 245 10,50 7.00 10.25 14.00
faagile

42132. Groupements phanérogamiques du Sud-Est de la France

Le cycle collectif de floraison a fait 1l'objet d'érudes échelonnées
au cours des derniéres décennies. J'ai extrait des publications cor-
respondantes 16 exemples (planche 37) qui seront suivis attentivement
jusqu'au terme de la modélisation :

4 des 25 groupements traités par P.VIGNES 1975 ; il s'agit de pelou-
ses alpines décrites par Roger MOLINIER et A.PONS 1955,

4 des 16 groupements traités par A.LAVAGHE et P VIGNES 1981
s'agit de mélézins (ou mélézeins) décrits par A.LAVAGNE 1964,

8 des 124 groupements traités par R.LOISEL et P.VIGNES 1983 et 1984
a partir de la These de R.LOISTL 1976.

il
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DONNEES EXPERIMENTALES PQUR DES BIORYTHMES ANNUELS
Taux % d'espéces fleuries dans des groupements végétaux (1 3 8 : groupements de montagne ;
9 & 16 : groupements végétaux varois). Nombre d'espéces (17 4 20) et d'individus (21 a 24}

de la faumne d'invertébrés de quatre groupenents de la sansouire camarguaise

JANFEVTMRAVRMIJJNJILA&JSEPCCTPDVDEC

1 Festucetim hablleni 0 2 2 17 41 % 78 8 20 2 2 0

2 Pelouse a Adopecunus gerandi 0O 0 2 14 37 6 8 74 11 2 0 0
& Ranuncibus pprenceus

3 Seslenieto-sempentrinetum 0 0 4 16 49 7% 93 8 25 5 0 0

4 Pelouse a Naadies staicta 0 0 0 15 49 B 8 6 15 7 2 0

5 Milézin & Deschampsia flewora O 3 5 22 S 73 8 59 19 8 3 0
& Leontodon pynenaicim

6 MElézin sur Erdceto-Pinetim 0O 0 9 4 6 66 66 4 ¢ 3 3 0

7 Melézin sur Fagion slbuaticae 0 0 4 38 6 65 8 46 31 8 0 0

8 Melézin sur Columgnostido- 0 0 2 027 7 8 W 52 3¥#% 14 5 0
Pinetum

9 Phagnalo-Asplenictim 7.7 23.1 26.9 73.1 84.6 80.8 53.8 23.1 23.1 15.4 11.5 7.7

i

10 Phlomido-Brachypodietum 1.0 4,0 18.253,585.98.851,519.2 15,2 7.1 1.0 1.0

AEmOAL

11 Helianthemor-Enicetim multiflorae 7.3 14.6 2,0 56,1 85,4 75.6 41.5 19,5 17.1 9.8 7.3 4.9
var. a Cowofiubus funuginosus

12 Quenco-inetum halepensis 5.0 11,8 22,1 57.4 77.9 60.3 44,1 19,1 25.0 14.7 4.4 4.4
{sur calcaire)
13 Lanno-Queacetim {8icls 4.5 13,4 26.6 53,4 75,5 60,0 37,8 17.8 0.011.1 0O 2.2

14 Spant io-Clomatidetum vidallee 0 5,5 9.1 43,6 63,6 65,5 54,5 30,9 0.0 9.1 1.8 0
var. & Covws sunguinea

15 &W&io—&mpina‘mz fetuli 4.8 12,0 25.3 60,2 67,5 %6.6 38,6 18.1 9.6 3.6 0 O

16 Pojxuﬂwn albae 1¥netosm 3.4 10.3 20.7 41.4 55,2 48,3 37.9 24.1 13.8 6,9 0O O
canpestaes

17 Anthaocnemetum glauci 50 6.6 4.8 4.5 2.9 3,1 3.0 3.9 4.1 52 4.2 5.6

18 Subicomnietim fudicoxe 10,6 11,6 10.2 8,7 6.2 6,1 5.7 6.3 6.6 8.1 9.110.2

19 Baachypodietum phoendcoidis 11,8133 9.510,0 7.7 7.7 6.7 55 6.8 9.511.514.0

20 Theao-Brachypodlion 21,5 23,5 20.0 19,3 16,3 15,0 13.8 13.2 15,2 18.8 20,8 23.7
21 Ardhnocnemetum glauci 10.4 15,6 13.2 11.6 6.4 5.1 5.4 9.0 16.317.513.9 10.2
22 Salicornietim frudicosae 65.0 9.0 45,3 43,2 38.2 38,7 46.7 46.2 69,0 80,0 91,5 81.5

B Brachypedietum phoenicoidis 32,5 41.2 3.0 40.5 32,7 27.8 21.2 16.8 17.8 28,5 32.0 41.0

2 Thenro-rachypodion 93.7 67,5 77.2 65.2 45,5 39.2 63.8 71.7 81.8 75.8 83.8 100.3

@)
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I1 convient d'ajouter que les cycles de 60 des 124 groupements évoqués
ci-dessus sont présentés superposés sur 8 graphiques comparatifs
(planches 49 a 52) sans rappel préalable des données expérimentales ;
26 des 124 groupements (dont 10 non compris dans les 60 précédents}
seront rajoutés eux aussi tardivement (planches 53 a 58) pour intro-
duire une dimension dynamique.

I1 n'a pas semblé utile de reprendre par le menu détail les 165 cas
abordés dans les publications antérieures. Les exemples sélectionnés
ici devraient suffire pour confirmer la validité générale d'un modéle
et la diversité de ses applications, ainsi que pour en éclairer des
facettes encore méconnues.

Chaque 1ligne du tableau de données expérimentales pour les cycles
de floraison {planche 37) est elle-méme le produit de la digestion
de données initiales groupées dans un tableau provisoire. L'épais
cahier des tableaux provisoires n'a pas sa place dans cette étude,
mais 1'un d'eux est reconstitué en partie ci-dessous pour préciser
la marche suivie. A.LAVAGNE 1964 donne du mélézin in sifu a Deschampsia
£lexuose € Lecntodon pyrencicum un inventaire de 40 espéces végétales
dont seules les 37 phanérogames nous intéressent maintenant. La Flore

FOURNIER en précise le calendrier de floraison : avril & juin pour
le méléze, mai A& aolit pour la canche flexueuse etc., En arithmétique
binaire - puisque les mesures traduisent seulement 1'alternative
"présence ou absence" des fleurs - la grille de données brutes se

meuble de la fagon suivante

Mois 1 2 3 4 5 6 7 8 910 11 12

1 Lanie decidua O o 0o 1 1 1 ¢ 0O 0 0 0 0©
2 Deschampsia flexuosa oo oo 1 1 1 1 0 0 0 0
36 Myosotis sclvatica o 0o ¢ L 1 1 1 1 1 1 0 O
37 Pediculanis rosinatospicata 0 0 0O 0 O 0 1 1 0 © 0O O
Total brut ¢c 1 2 819 27 3122 7 3 1 O
Pourcentage arrondi 0O 3 52251 73 8 5919 8 3 0O

Seule la ligne des pourcentages (arrondis ou non) est exploitée par
la suite.

Faune d'invertébrés de la sansouire camarguaise
[=]

L.BIGOT 1965 a suivi pendant deux ans les variations quantitatives
de la faune d'invertébrés hébergée par quatre groupements différents
de Camargue. Méme clairement remises au propre par ses Soins, ses
minutes e terrain sont des documents impressionnants par la richesse
du contenu et la superficie des feuillets. Si nous prenons le cas
du 7herno-Baachypodion, 54 colonnes attribuées aux relevés successifs
(il y en a de 1 a 3 par mois) recoupent 216 lignes dont chacune est
affectée a 1l'une des espéces recensées. Les 11664 cases découpées
par ce quadrillage restent certes vierges en majorité car les espéces
se montrent sporadiquement, mais des centaines de cases contiennent
deux données jumelées : le nombre d'individus, la biomasse collective.
De cette profusion j'ai extrait deux lignes de données expérimentales
(planche 37), ramenées au nombre d'espéces et au nombre d'individus
(toutes especes confondues), au prix du traitement suivant.
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Considérons le nombre d'espéces dans les relevés de janvier.

|re1evé 1  relevé 2 relevé 3 | moyenne

Janvier 1956 17 24 19 20

Janvier 1957| 24 35 3 31 ) 255

Reconduite sur les 12 mois, la méme opération nous donne

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

25,5 18,5 26.5 15.0 17.5 16.5 11,0 14,0 14,5 17,0 25.0 20.5

On constate beaucoup d'artefacts statistiques, anomalies déterminées
par des causes extérieures objectives, météorologiques notamment,
mais qui n'apparaitraient pas avec des échantillons numériquement
plus représentatifs : premiérement les manifestations des espéces
sont capricieuses, méme en l'absence d'extinction saisonniére des
populations ; deuxiémement les moyennes de janvier 1956 et janvier
1957 différent entre elles de plus de 50 % ; troisiémement la ségquence
des douze moyennes mensuelles montre des dents de scie suspectes.
Les artefacts sont en partie gommés par le jeu des moyennes mobiles
dont les mérites et les inconvénients ont été signalés (cf § 4211) :

Trimestres Nomb 4 . / is Mois
mobiles ombre moyen d-especes / mo d' affectation

Mois 1, 2 & 3 |(25.5 + 18.5 + 26.5)/3 = 23.5 2

Mois 2, 3 & 4 [ (18.5 + 26.5 + 15.0)/3 = 20.0 3

Les deux valeurs 23,5 et 20.0 figurent - dans les colonnes de février
et mars - sur la ligne du nombre d'espéces de la faune d'invertébrés
qu'hébergent les pelouses du 7hero-Brachypodion (planche 37). Ces
données synthétiques sont le produit du traitement de données analyti-
ques, mais elles n'ont pas subi d'autres manipulations, en particulier

de modélisation, et doivent étre tenues pour rigoureusement expéri-
mentales, '

422, Modélisation

Plusieurs fonctions algébriques ont pour représentation graphique des courbes
qui ressemblent a celles des biorythmes. Elles peuvent étre ramenées a deux
modeles principaux,

4221, La fonction cosinus

HALBERG vers 1961 met au point un modéle cosinor qui ajuste une fonction
sinusoidale aux données expérimentales par la méthode des moindres carrés

Y(t) =M+ A *cos(e * 21/ 1+ ¢)

Ce modéle comporte une variable-effet Y(t) et une variable de position qui
est le temps t (ce dernier omis par GEORGES et IDELMANN 1984, ce qui fait
du deuxiéme terme de 1'équation une constante). Les variables-causes ne sont
pas exprimées mais seront identifiées gréce au synchronisme du rythme étudié
avec leur rythme propre.
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Les paramétres sont : M ou mésor = moyenne des données expérimentales ;
A ou amplitude = maximum - mésor ; T est la période définie expérimentalement
et exprimée avec la méme unité que t ; ¢ nommé acrophase est la date du
premier maximum par référence a une origine du temps conventionnelle (par
exemple minuil pour une échelle horaire).

Si 1'on veut trouver une justification, pragmatique mais limitée, au modéle
cosinor, on peut admettre avec B.MILLET 1978 le rapprochement suivant : il
est commode de caractériser la courbe d'un biorythme a 1l'aide de parametres
utilisés par les mathématiciens et les physiciens pour les sinusoides :
période, fréquence, amplitude, phase. Mais MILLET ajoute judicieusement que
"tous les phénoménes périodiques ne se représentent pas par des sinusoides"

A.REINBERG estime de son c¢dté que 1'assimilation de la variation de la série
temporelle a une fonction sinusoidale est "le plus souvent légitime". Ce
jugement semble confondre adéquation de fait et légitimité de principe, cette
derniére n'étant pas négociable au coup par coup.

Nous nous sommes vigoureusement inscrits en faux contre la validité du modéle
cosinor (J.GALANGAU et P.VIGNES 1979, R.LOISEL et P.VIGNES 1983).

. Une premiére critique porte sur la forme : bon nombre de "houles' figurant
des biorythmes, méme si elles affichent une répétitivité réguliére, ne répon-
dent pas a l'image de la sinusoide. Souvent leurs anticlinaux et synclinaux
n'ont pas méme rayon de courbure ; les uns sont larges et les autres aigus,
ou inversement i ils se déversent fréquemment vers la droite ou la gauche
et il n'est pas rare que deux vagues d'inégale amplitude se succédent a chaque
perlode. Ces formes plus évoluées que des sinusoides sont réalisables - si
1l'on tient a toul prix & se cramponner a ce type de modéle - par sommation
de sinusoides différant par 1'amplitude, la phase, la fréquence, le mésor.
En particulier les séries de FOURIER pourraient étre empruntées a la physique
des mouvements vibratoires. Le théoréme de FOURIER énonce qu'une fonction
périodique de fréquence N peut toujours se décomposer d'une seule fagon en
une somme de fonctions sinusoidales de fréquences N, 2N ... KN (le premier
terme étant le "fondamental, les suivants les "harmoniques"). On peut estimer
que la sophistication de tels modéles, méme reflétant plus fidélement les
courbes expérimentales, serait inutilement saugrenue.

. En effet une deuxiéme critique porte sur le fond. Un profil de biorythme
et une sinusoide ou une somme de sinusoides, si ressemblants soient-ils par
pur hasard, demeurent mutuellement irréductibles sur le plan logique. L'une
des propriétés intouchables - ou du moins qui devrait étre jupgée telle -
d'un phénoméne cyclique en est 1l'aptitude & la représentation fermée, sur
un graphique & coordonnées polaires, avec le temps comme variable angulaire.
Or la transformation polaire d'une fonction cosinor donne toujours une figure
en spatangue, plus ou moins déprimée a un bout sans jamais porter d'excrois-
sance, excentrique mais toujours globuleuse. Cette forme ne s'éloigne jamais
sensiblement de celle d'un cercle ; d'ailleurs la croix inscrite dans la
courbe polaire, leurs axes de symétrie étant confondus, présente deux bras
perpendiculaires de longueur égale, de surcroit constante et égale a 2M.
Une forme subcirculaire de courbes polaires ne couvre qu'une minorité de
biorythmes. Les partisans du modéle cosinor semblent embarrassés par les
représentations polaires puisque celles qu'ils publient souffrent de cette
invraisemblable carence d'étre privées de courbe ; elles comportent seulement
un vecteur dont la longueur représente 1'amplitude de la sinusoide et dont
la position angulaire mesure 1'acrophase. Une légére incertitude sur ces
deux paramétres laisse flotter 1'extrémité du vecteur dans une "ellipse
d'erreur", région du champ graphique dont la superficie dépend de la qualité
des données expérimentales mais qui, petite ou non, assure dans ses limites
une confiance a 95 %, En fait un seul point de la courbe en cocrdonnées carté-
siennes est jugé digne de figurer sur le graphique dit polaire. Sans doute
pour compenser 1'indigence de telles représentations, les figures s'entourent
de fioritures qui les font ressembler aux anciens compas de navigation...
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4222, La fonction ellipse
42221, Genése du modéle elliptique

. Nos premiers graphiques polaires de biorythmes (P.VIGNES 1673 et
1975) ne comportent que des courbes expérimentales, lissées manuelle-
ment. Un appareil de confection artisanale est alors employé pour
contréler le lissage., Les contraintes géométriques du lissage sont
comparées par les mathématiciens aux contraintes physiques subies
par une lame de ressort amenée en souplesse au contact de n obstacles
ponctuels. L'appareil utilisé est formé d'un plateau de bois & nombreu-
ses perforations alignées suivant des rayons, de clous solides qui
s'y encastrent a volonté et d'un ruban de forte élasticité. Les figures
obtenues retiennent déja 1'attention par leurs formes géométriques
harmonieuses, manifestement apparentées entre elles, et aussi par
leurs particularités permettant de les classer : excentricité inégale,
aspect globuleux ou étiré, présence ou absence d'un petit lobe etc.
. Quelques années plus tard, la mise & contribution de 1l'outil informa-
tique et la création de logiciels personnels, spécialement adaptés
a nos besoins, conduit a modéliser les biorythmes (P.VIGNES 1979,
J.GALANGAU et P.VIGNES 1979, A.LAVAGNE et P.VIGNES 1981, VIGNES 1982).
Le modéle est alors monoelliptique, nos interrogations sur 1'opportu-
nité d'un modéle plus complexe se heurtant au souci d'unité et de
simplicité de la méthode.
. L'étude de J.GALANGAU et P.VIGNES se veut offensive. Afin de
ne pas encourir le reproche d'avoir créé un modéle de portée
limitée, nous n'hésitons pas & ratisser large chez nos concurrents
dans les banques de données de biologie animale et de physiologie
médicale, Nous récupérons, dans le nombre, des exemples traités
par les partisans du modéle cosinor, afin de les retraiter mieux
si possible et selon nos conceptions. La liste des cas envisagés
est éclectique puisque 1'on y trouve, outre des biorythmes végé-
taux : le cycle ultradien des pulsations cardiaques de grenouille,
trois cycles circadiens de la souris (activité locomotrice, nombre
d'éosinophiles du sang, incorporation du P?2? dans les phospholipi-
des du sang), deux cycles circamensuels chez la femme (taux plasma-
tiques d'oestradiol et de progestérone), trois cycles circannuels
(spermatogénése de 1la pipistrelle, fréquence d'oestrus chez le
mérinos du Kénya, diametre du plus grand follicule ovarien du
ramier), Cette évasion, hors de notre domaine de recherches, n'a
jamais été renouvelée. Mais, avec une adéquation moyenne de 0.94
pour les problémes de biologie animale abordés, nous avons démontré
suffisamment la validité de notre modéle dans les cas de biorythme
les plus divers pour en surlégitimer 1'emploi dans nos propres
chantiers,
. Dans ce nouveau contexte, 1'étude comparative de cycles de flo-
raison par A,LAVAGNE et P.VIGNES consacre le modéle, non plus
seulement au titre d'instrument de lissage automatique, mais en
tant qu' objet d'étude a part entiére. Les propriétés mathématiques
de la figure apportent un supplément d'information & retombées
biologiques inéluctables.
. Lors de 1'étude des cycles de floraison de syntaxons du Sud-Est
méditerranéen frangais (R.LOISEL et P.VIGNES 1983 et 1984), bon nombre
de courbes polaires expérimentales, relatives a des groupements a
forte empreinte méditerranéenne, montrent une boursouflure comme des
levures qui bourgeonnent. La mise au point d'un modéle dielliptique
ne peut plus dés lors étre différée. Corrélativement, 1'exploitation
mathématique des figures franchit une nouvelle escalade. Alors que
les graphiques polaires modélisés cautionnent le modéle, les graphiques
cartésiens expérimentaux retrouvent une nouvelle faveur ; ils recélent
des tendances hautement signifiantes mais jusque-la ignorées ou bien
sous-estimées.
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42222, Aspects mathématiques du modéle elliptique

Alors que le modéle cosinor s'appuie sur des graphiques cartésiens
dont les courbes ouvertes sont ajustées a une fonction cosinus par
la méthode des moindres carrés, le modéle elliptique s'appuie sur
des graphiques polaires dont les courbes fermées sont ajustées a la
fonction d'un  mouvement elliptique, également par la méthode des
moindres carrés.

Un graphique polaire expérimental de biorythme est supporté par n
points (12 par exemple pour les cycles de floraison), approximativement
disposés selon une trajectoire elliptique. Malheureusement 1'ellipse
la plus affine & cet ensemble de points occupe une position quelconque
dans le champ du graphique. I1 n'y a pas coincidence entre des éléments
remarquables de la courbe et du référentiel. Ni 1le barycentre, ni
1'un ou l'autre des pdles de 1'ellipse ne tient lieu de pdle du gra-
phique et aucun des axes de symétrie de 1'ellipse ne passe non plus
par ce pGle. Repérée par rapport & des axes de coordonnées cartésiennes
coincidant avec ses deux axes de symétrie, 1l'ellipse correspond a
une équation algébrique courte et élémentaire. Mais la méme figure,
toujours aussi dépouillée dans sa forme, se traduit par une fonction
trigonométrique Jongue et complexe quand elle adopte une position
quelconque dans le champ d'un graphique polaire. Il est donc avantageux
- avant d'entreprendre 1'ajustement du modéle et pour y parvenir
rapidement - de procéder A un changement de référentiel par étapes,
provisoirement, avec retour ultérieur au référentiel d'origine (cf
planche 38),

L'ajustement d'une ellipse par la méthode des moindres carrés n'est
pas aussi simple que celui d'une droite de régression & partir d'un
nuage de points. Pour 1'ellipse comme pour la droite, la position
dans le plan est inconnue & l'avance ; mais en outre, pour 1'ellipse,
sa forme ("grosseur', "étirement') est également objet d'incertitude.
La difficulté est donc d'amorcer le processus d'ajustement. On ne
peut pas mettre a contribution le barycentre des points expérimentaux
qui, méme dans 1'éventualité d'une adéquation promise 4 la perfection,
reste indépendant du barycentre de l'ellipse ; en effet les points
sont dispersés, sur la trajectoire elliptique, avec des intervalles
inégaux qui, typiquement, augmentent puis régressent.

La tactique utilisée pour 1'ajustement est la suivante, Des coordonnées
vraisemblables sont proposées pour les deux extrémités A et B du grand
diamétre de 1'ellipse. Cela représente donc quatre valeurs. Dans
1l'exemple de 1'Asphodelo-Stipetum netontee (planche 36) et en s'en
tenant au grand arc de 1'ellipse, ces valeurs sont
. pour le point A (en bas & droite, non figuré)

distance au péle = 89 % de 1l'inventaire floristique

date angulaire ~ 5.2 (5 = 15 mai)
. pour le point B (en haut a gauche, non figuré)

distance au pbéle = 9 % de 1'inventaire floristique

date angulaire ~ 8.6 (8 = 15 aofit)
L'unité angulaire vaut, dans le cas de périodes annuelles découpées
en douze mois : 30 jours, 10 heures et 30 minutes. Il est & noter
que les points A et B ne situent pas nécessairement le maximum et
le minimum du phénoméne étudié.



ETAFES DE LAa MODELISATION ELLIFTIGIUE

1.—-ENTREE DES DONNEES EXPERIMENTALES
UN GRAFHIGUE POLAIRE EXPERIMENTAL EST CONSTRUIT EN 12 POINTS. POUR L°UN
RUELCONRUE DE CES POINTS DESIGNE PAR LA LETTRE P, L 'ANGLE Xo EST LE RANG
DU MOLIS COMSIDERE, LA LOMGUEUR DU VEETEUR Yo EST LE TAUX % DE FLORAISOM
POUR LE MEME MQIS. CES COORDONNEES SONT EXPERIMENTALES ET CONCRETES.
UN TRACE APFROXIMATIVEMENT CONFORME AU MODELE EST ESQUISSE MANLELLEMENT.
LA SUITE DES OFPERATIONS SE DEROULE SUR ORDINATEUR. S1 LE TRACE PROVISOIRE
FAIT SE RELAYER DEUX ARCS D’ELLIPSES, LA MODELISATION DE CHACUM D°EUX EST
EFFECTUEE SEPAREMENT POUR LES ETAFPES 2 A &, SELDN LE MEME SCENARID.

e
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2. -PREMIERE TRANSFORMATION DES. COORDONNEES .
LE NOUVEAU SYSTEME RESTE POLAIRE, MAIS CHANGE DE REFERENTIEL 3 AXE PORTEUR
DU SEGMENT AP (UN DES DIAMETRES DE L ELLIPSE) ET CENTRE 01 DE CE SEGMENT.
LES COORDONNEES Xt ET Y1 SONT EXPERINENTALES MAIS ABSTRAITES.

JI.-DEUXIEME TRANSFORMATION DES CODORDONNEES .
LE NOUVEAU SYSTEME EST CARTESIEN, AVEC DEUX AXES DE COORDONNEES CONSTITUES
PAR-LES AXES DE SYMETRIE DE L°ELLIPSE. LES COORDONNEES W ET Z OBTENUES FPAR
FPROJECTION DEMEURENT EXPERIMENTALES ET ABSTRAITES.

LES PARAMETRES a ET b DE L 'EQUATION a.Wl + h.22 = U SONT AUTOMAT IGQUEMENT
CALCULES PAR LA MCTHODE DES MOINDRES CARRES DE TELLE MANIERE QUE ZFEusiz

SOIT AUSS] PROCHE GQUE POSSIBLE DE 1. UM COEFFICIENT DONNE LA MESURE

DE L 'ADEQUATION ENTRE MODELE ET REALITE. PAR RETOURS SUCCESSIFS EN "2 ° -
LA PREMDDEL ISATION EST AFFINEE EN MODIFIANT INSEMSIBLEMENT LES POSITIONS B
FRESUMEES DES POINTS A ET B, JUSBU A CE QUE L'ADEQUATION N°'AUGMENTE PLUS.

4. —-—TROISIEME TRANSFORMATION DES COORDONNEES
CETTE TRANSFORMATION SE FAIT SANS CHANGEMENT DE SYSTEME. APRES IMMOBILI-
SATION DES POINTS A ET B ET FIXATION DE LA VALEUR DES PARAMETRES a ET h,
L*APPLICATION DECUCTIVE DE L'EQUATION a.W2 + h.Z2 = 1 FAIT CORRESPONDRE
A CHAQUE APSCISSE W UNE NOUVELLE ORDONNEE Z' TRES PEU DIFFERENTE DE Z.
LES COORDONNEES W ET Z° DU POINT P° SONT MODELISEES ET ABSTRAITES.

S. - QUATRIEME TRANSFORMATION DES COORDONNEES
L E NOUVEAU SYSTEME REDEVIENT POLAIRE, AVEC POUR REFERENTIEL LE POLE 01
ET L-AXE PORTEUR DU DIAMETRE AB. LES COORDONNEES X°1 ET Y1 DE F-
DEMEURENT MODPELISEES ET ABSTRAITES.

&6.—-CINQUIEME TRANSFORMATION DES COORDONNEES
LE DERNIER SYSTEME EST ENCORE POLAIRE ET RETROUVE LE REFERENTIEL INITIAL.
DE CE FAIT, LES COORDONNEES Xo ET Yo SONT CONCRETES (POSITION DU MOIS
ET TAUX % DE FLORAISON), MEME SI LA SECONDE EST MODELISEE.

7.—S0ORTIE DES DONNEES EXPERIMENTALES
ET MODELISEES
LES DIVERSES DOMNEES SONT AFFICHEES COTE A COTE SOUS FORME D'UN TABLEAU
ET EN SUPERPOSITION DANS DEUX GRAFHIGUES, L °UN CARTESIEN, L AUTRE POLAIRE.
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Les propositions de coordonnées pour les points A et B entrainent
le calcul précis des paramétres de la fonction de l'ellipse de diametre
AB la plus affine aux points expérimentaux et du méme coup celui du
coefficient d'adéquation. Mais une ellipse de diamétre A'B' insensible-
ment deplacé par rapport a AB jouira peut-étre d'une adéquation supé-
rieure. Le tdtonnement porte sur quatre valeurs de coordonnées polaires
(longueurs et positions angulaires des vecteurs Ok et OB). Si 1'on
ne joue que sur deux de ces valeurs a la fois, de préférence celles
dont 1'effet d'entrainement apparait d'emblée le plus sensible, on
peut recourir utilement & 1la méthode exploratoire nommée ''paysage
des adéquations" (cf § 11213 et planche 4).

Le modéle dielliptique, correspondant au cas de 1' Asphodelo-Stipetum
netontae entre autres,s'appuie sur la méme démarche d'ensemble, mais
reconduite une deuxiéme fois., Pour n points expérimentaux, les deux
arcs en totalisent n + 2 puisque leurs extrémités sont communes ;
ce nombre est donc de 14 pour un cycle annuel étudié sur 12 mois.
En outre les deux arcs, en général, n'ont pas le méme nombre de points
expérimentaux et leurs adéquations respectives sont pondérées pour
le calcul de 1l'adéquation globale du modéle. Cela donne, toujours
pour le méme groupement de référence

((0.980 * 10) + (1.000 * 4))/14 = 0.986

Dans le cas de petits arcs a 4 points de courbes dielliptiques de
floraison connues de 12 mois, comme dans le cas de 1'arc unique a
4 points également des courbes monoelliptiques des groupements portuai-
res connues de 4 trimestres, 1'adéquation atteint le maximum, c'est-
d-dire 1'unité. En effet, par les quatre sommets d'un quadrilatére
aux angles tous saillants, on peut faire passer jusqu'a une infinité
d'ellipses qui l'inscrivent parfaitement. Au cours de la modélisation,
nous avons toujours opté pour 1'ellipse la plus compacte. Ce choix,
parfois restrictif, engage peu quand il se limite a 1'excroissance
automnale de certaines courbes de floraisons, mais il pose davantage
probléme quand il conditionne la forme de la courbe entiére d'un
groupement portuaire. A cette critique fondée, il est permis d'opposer
les assurances suivantes

. Une ellipse "minimale" peut atténuer des tendances existantes, mais
elle n'en forge pas de toutes piéces.

. Les courbes de biorythmes algaux construites sur 12 points, compte
tenu des dates précises des relevés trimestriels et en effectuant
des moyennes mobiles sur les "12 trimestres" d'une année (cf § 4211),
confirment la forme imaginée sur 4 points. Ainsi sur graphique carté-
sien la courbe de périodicité a deux pics de Halopteris scoparia

(planche 3) devient une houle souple a deux crétes inégales par le
jeu des moyennes mobiles (J.GALANGAU & P.VIGNES 1979) ; 1'équivalent
en coordonnées polaires est une ellipse simple, légérement étirée.
. Les courbes polaires soutenues par seulement quatre points expéri-
mentaux demeureraient-elles suspectes pour des observateurs méfiants ?
Reconnaissons-leur au moins le réle d'une enveloppe géométrique valori-
sant les quatre rayons en croix qui la sous-tendent.

. Enfin, dans le cas des groupements portuaires, j'assume le parti
pris d'une application déductive d'un modéle élaboré par induction,
a partir d'un grand nombre d'autres cas de biorythmes et dont la
validité me parait généralisable.



‘Logiciel BIORYTHME

S REM #»*BIDRYTHME"™ Pierrs VIGNE

10
11
12
13
14
135
22

24
26
28

29

30
31

32

33
34
36
38
39

40

41

42

74
75

78
79
B8O
B1
82
B3

S Nov B4

I:PUT “Cas da biorythame 7 *iC
:

INPUT "Nombrs de donness par

periode ";0D

IF 0 < > 12 THEN 14

INFUT "S’agit=il d’un rythme
de floraison ? (1=oui Z2=non)
'IFL

RR = 13XM = OsMX = QOsMN = 1000

OINP = O

DIM v(192¥: DIM WI(D,2): DIM
T{0,2): DIM U(21)

PRINT *"Dicter ysans decimale,d
s donnees rapportees a 1200
+ avac une valeur negative f
lctive pour les polnts qui e
chappent provisoirsment a la

modelisation®”

FOR J = 1 TO O

INPUT vWi(J,1)

IF VwW(J,1) > = ¢ THEN wWiJ,2

+ ) m VWi(J,1) / 10
IF Wi(J,1) > = O DR RR > 2 THEN

31

RR = 2:NP = NP - 1

IF MN > W(J,1) AND WwW(J,1) >
= 0 THEN MN = VW (J,1}

IF mX < wWiJ,1) THEN MX = VV({

J, 1)

NEXT J

FOR J = 1 TO O

WiJ,1) = W(J,1) / Mx

NEXT J ‘
REM #"Distance suivante expri
mig® par rapport & un rayeon d
& 128mm"

INPUT “Reperes decimaux (angl
® en mois,distance au pole e
n mm) des extramites A et B

" du grand diametre “;E.M,F,N

PRINT =  ™p&"  “pm~ "3F
I "“:N .

GOSUBR 542

PRINT *
Q)

INPUT "Corrections ? (0,1,2,3
+4) “;RP

IF RP = O THEN 175

IF RP = 1 THEN INPUT E

IF RP = 2 THEN INPUT M

IF RP = 3 THEN INPUT F

K=®:1 - SQR (2 7 0

.IF RP = 4 THEN INPUT N

GOTD 41

176 LL = 4 IF RR ¢ 3 THEN LL = O

177 UC20 + LL /7 4) = 1 -~ SQR (Z /

o)

179

179
180

183
19¢

193
200
202

205

210

215
220
230

235
240

‘243

244

, 247

248
249
230
252
253

23S

236
257

238

UdLL + 1) = M / 1.28:U0(LL + 2
y m EJUILL + 3) = N/ 1, 23|U
(LL + 4) = F

ULL / 4 + 20) = 1 - SGR cz /
oo

W= [INT (192 / o::n e 00,0327
249 ’
FOR J = 1 TO 192

JJ m W& [INT (J /7 WHIKK = JJ
+ W
IF JJ = ¢ THEN JJ = 192
IF KK > 192 THEN KK = W
IF WH{JJ 7 W12 <€ O DR VWIKK
/ W,1) < O THEN 248

S= SIN(J « Q:C= COS (J »
QtP = A & (BG « € + HH » S)
~2+8 % (GG # S - HH &« )

~2
Ao =A«2 0« (HHe«§ +00
C) « (Yot + X *08) +B«
2# (G5 # S ~HH»LC) & (X »
HH - Y » GO) '
SmA® (YR”HH+ X ®G6G ~2
+Be (X aHE =Y # GG ~2
-1
IFR*~2-4=PFP » S > 0 THEN
280
V(J) = O
IF - R /72 /P >0 THEN V{J
)= ~R/I2/P
GOTO 247

VIJ) = { «= R+ SAR (R~ 2 -
4 =Pe28))y/s/2/P .

IF V{J) < O THEN V(J) = ¢
REM #"Adapter le lsnominateu
r si utiles*

Vi{J) = Yy{J) * mMX 7/ 10

NEXT J .

RR = RR + 1

IF RR = 3 THEN 22

IF 0 < > 12 THEN 322

A= U(2) » 0.5234618 = U(4) »
0.52341C = U(SL) » 0,.5234:D =
U » 0.5234

Uil7) = ATN ((U(1) » SIN (A
Yy = UiE) & .SIN (B)) ./ (U1}
# COS (A) = U(3) » COS (B
1)) » 57.296

U(ls) = SER ((U(l) » COS (A
) = U(3) & COS (B)) ~ 2 + (
Uil) # SIN (A - U(S) #* . SIN
)y ~ 2> ’

IF LL = O THEN 239

U{18) = SR ((J(S + COS (C
Yy = Ui7Z)y & COS (D) ~ 2 + (
U(S) = SIN (£) — U{7Y » SIN
D) ~2)

U{1?) = ATN {({U(S) » SIN (C
) = U7 » SIN (D)) / (WD)
* C0S (C) - Ui?) = COS (D
1)) » 37,296

|

239
260

261

282

263

264
265

2458
267
268

249

270
271
272
273

- 274

278
277

278

279
290

281
282

- 2037

2684
285
284
297
288
289
290

291

FOR J = 1 TD 12

IF W(J,2) = 0 THEN U(12) =
uc12) + 1

IF J'= 12 THEN 263

IF VW(J,2) < 32 AND VW(J + 1
v2) > = 32 THEN U(13) = J

IF W(J,2) > MX / 10 ~ 0.01 AND
VWiJ,2) < MX / 10 + 0.01 THEN
ucif) = J
U(?) = U9 + COS (J » 0.323
&) * W(I,2) / 12
U(10} = U(10) + SIN (J ¢ 0.5
236) * W(J,2) /12

NEXT J

FOR J = 1 TD 192

IFJCOOR _INT 3/ 4) < >
J /.4 THEN 270 -
UL = U+ W ¢ Ve -
4 ~ 2

IF XM > = V(J) THEN 272
XM = Y U1S) = J

NEXT J
UCL1) = (UCL1) + (V(4) + V(19
2)) ~ 2) / 3t41s

ULLS) = INT (U(1S)-» 365 /7 1
g2 + 0.9)
PR# 1

PRINT 1 PRINT : PRINT 1 PRINT

PRINT CHR¥ (27);-4"; CHRE ¢
14); . !
PRINT CAF¥ :

PRINT CHRF (27);"5"; CHR$ (
20) . .

PRINT : PRINT 1 PRINT :
PRINT *“VALEURS EXPERIMENTALE
S ET MODELISEES (pour 1003)"

FOR J = 1 TO 12 .

PRINT J, INT (W({J,2) = 10 /

1.29 + 0.3), INT (V{(J = 146) »
10 7 1.28 + 0.5)

NEXT J

PRINT : PRINT : PRINT 1 PRINT

PRINT "ELEMENTS 'REMARQUABLES
DU GRAPHE POLAIRE™
A=t IFLL= 4 THENA = 2

FOR J = 1 TO A

PRINT 1 PRINT * ELLIPSE NUM
ERDO "3J - -

PRINT "= Longusur du rayon

0A (Z) 3 ";U(1 + {J - 1) #
43

PRINT *“ Pente du meme (en
moig) = ;U2 + (J - 1) =

4)

PRINT * Longueur du rayon

0P (Z) : "3U(3 + (J = 1) =
4)

911



294

295

297

298
299

300

301

302

IO

304

305

307

PRINT * Fente du meme (en
mois) : ";U4 + 3 - 1)
4) . ’ '
FRINT * Lang. du diametre
AR (%) @ ";U(16 + (3 - 1) #
2}
PRINT © Pente du meme (en
degreé? 3 ;U017 + (J - 1} ¥
2)

PRINT * Adeguation au mod
ele s MU(19 + 2D
NEXT J '
PRINT : PRINT " ENSEMBLE DE
LA COURBE": PRINT * Lg v
- @ct. pole-baryc. (%) :z "; SER

U9y ~ 2 +« UQ1o) =~ 2y / 1,2
8
PRINT * Pente du meme (en
degre) : ";180 + ATN (U(10
y / Uie)) & 57.29%58: PRINT *
Surface enveloppee (%)

: ";U(11); IF RR < 3 THEN 3
02
PRINT Adequation moy. p
onderee : "; (U(20) = NP + U(
21) = (14 - NP)) / 14
PRINT : PRINT : PRINT & PRINT
"ELEMENTS REMARRUABLES DU GR
APHE CARTESIEN*®

PRINT : PRINT Minimum (

%) : "; INT (MN
/ 1.28 + 0.5) / 10

PRINT * Maximum (%)

t "3 INT (MX / 1,28 +
0.5) / 10
PRINT " Amplitude. (X
t "; INT C((MX - MN) /
1.28 + 0.5 / 10
PRINT = Moyennes trimestr
. (D s "3 INT ((wW(L,2) +
WI2,2) + VWI(S,2)) 7 3.4 +
0.%);™ *“z INT ((Wi{4,2) + V
VIS,2) + VWWIE,2) 7 3.84 + O
L)z INT ((WI7,2) + W
(B,2) + VWW(9,2)) / 3.84 + 0.
Syz™ 3y INT ((W(10,2) + W
(11,2) + VW(12,2)) / 3.84 +
0.5
IF FLL. = 2 THEN 318
PRINT *» Duree de null.hiv
» {mois) vLul12)
PRINT * Pente progr.print
an. (%) ¢ "; INT ((WwW(U(14),
2) = WU1D ,2)) / 1.28 7 (
Udi4) - U133y + 0.5
PRINT * Date du record
F ]
A= U(1%): IF A > 135 AND A <
167 THEN PRINT A - 135;* Ma
i” .
IF A > 166 AND A < 197 THEN
PRINT A — 1663 Juin™

313 IF A > 194 AND A < 228 THEN
. PRINT A - 196" Juillet™

314 IF A > 227 THEN FRINT A - 2
273" fAout*

315 PRINT * Fente recess.esti
ve (AY 1 % ’

316 A = 1: IF U(14) < B THEN A =

.8 = Udla): PRINT INT ((VV(B
W 2) - VVIU14) ,2)) / 1.2B /
' A + 0.5)

317 PRINT * Tendance septembr
e (%) : "3 INT ((W(9,2) -
VViB,2)) s 1.28 + 0.5) 7 10

B A= 7; IFRR< 4 THEN A = 4 +
10: IF FL = 2 THEN A = A4 + 5

319 FORJ =1 TO A
320 PRINT

321 NEXT J . PR |

322 PR# O
325 HGR2

326 HCOLOR= 3
327 HPLOT 15,176 TD 207,176
328 HPLOT 1%,48 TO 1%,17&
330 FOR Jd = 1 TO 192

ITI2 VI = INT (V(J) + 0.5)
335 HPLOT J + 15,156 - V(J)
340 NEXT J

345 FOR J = 1 TOD
IS0 XX = 15 + J W
35S YY = INT (174.5

wWid,23)

© 3546 HCDLOR= 4

357  HPLOT XX,YY
358 HCOLOR= 3
360 HPLDT XX - 1,YY - 1 TD XX

1,YY + 1

362 HPLOT XX - 1,YY + 1 TO XX +
1,YY + 1 '

364 HPLOT XX * 1,YY — 1 TO XX +
1,YY + 1

&6 HPLOT XX + 1,YY - 1 TD XX -
1,YY = 1

370 NEXT 3

375 PR# 1

IB0 PRINT CHR$ (27);"4"; CHR¥ (
1333

385 PRINT CAs

390 PRINT CHRS (27);"5%; CHRs (
20}

395 PRINT CHR$ (9); “GE2"

400 PR# O

410 HGRZ

41% HCOLOR= 3

420 HPLODT 9,48 TO.221,48

425 HPLOT 115,16 TO 115,176

430 FOR J = 1 TD 192

‘433 @ = - 1.5707963 + J # 0.0327

249

435 HPLDT INT (115.5 + V(J) % CDS
(Q) #+ 0.83), INT (4B.5 + V(J
} o+ SIN (@)

440 NEXT J

445 FOR J = 1 TO D

450
455
457

459
4460
461
4462

4564
454
470

475
480.
485
490

493
S00
3503
505
342
344

546

548

5350
g52
554

556

558
562

64

566
568
570
571

572

573
575

R = =~ 1.S707963 + J » W+ O.
03T27249 .

XX = INT (115.5 + W(J,2) »
COS (@) = 0.83)

YY = INT (48.5 + WJ,2) % SIN
{Q)) .

HCOLOR= 4

HPLOT XX,YY

HCOLOR= 3

HPLDOT XX - 1,YY - 1 TO XX
1,YY + 1

HPLOT XX - 1,YY + 1 TD XX
1,YY + 1

+

HPLOT XX + 1,YY - 1 TO XX +
1,v¥ + 1

HPLOT XX + 1,¥YY = 1 TO XX -
I,YY - 1.

NEXT J

PR® 1

PRINT CHR$ (9);"GE2"
PRINT = PRINT t PRINT : PRINT

2 PRINT

FPR#® O .

FPOKE - 14300,0 —
TEXT

STOP —

Q= &£,.283185 7 0:00 = D

A=pMe* SIN((DQS*E) 10/ N
Y:B=M» COS (@ % E)Y # 10 .
MX:C = N+ SIN (@ »F) = 10

/S iD= N® COS (@ % F)

10 / MX

R= 8GR ((A-C) ~2 + (B -
Dy ~ 2):¥ = (A +C) / 2:X =
(8 + D) / 2

GG = (B - D) / R:HH = (A - D)

/ RtA = 4 /R~ 2:B=0: =
e}
FOR J = 1.TD O

IF WiJ,1) < 0 THEN 5&6

T, 1) = W({J,1} # SIN (Q =
I:T(F,2) = W(J,1) # COS ¢
Q=5 ’

S = (T, 1) - ¥y # 66 - (TCJI,
2) = X) # HH:C = (T{(J,2» — X
)y & BB + (T(J,1) — Y) & HH

T(I,1) = S:T(J,2) =C
IF ABS (S) < 1 /7 50 OR ABS
(1 ~A#C~2) <1/ 50 THEN
566

B=B+ LOB ( ABS ((1 - A =
T¢3,2) ~ 2) / T3, 1 ~ 2)));:2L

= 7 + 1
NEXT J

B= EXP (RB/ I)tZI =0
FOR J = 1 TD D
IF W(J,1) > = 0 THEN I = Z

+ (A% T(J,2) ~2+8B = T

Wi 02 -1y ~ 2

IF vwWiJ, 1) < © THEN OO = 0O -

1. :
NEXT J

RETURN —

L1
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42223, hAspects informatiques du modéle elliptique

La derniére génération des logiciels de modélisation des biorythmes
se nomme précisément BIORYTHME (cf planche 39). Elle date de 1984,
est donc postérieure aux plus récentes publications citées dont cer-
taines incluent les listings des logiciels alors en usage. BIORYTHME
est écrit en Basic pour APPLE 2e couplé a une imprimante EPSON RX80,
Sa partie modélisante est relativement courte, mais il assume d'autres
tdches, dont 1'exécution de graphiques tels ceux qui illustrent ce
chapitre. Plutét que d'en donner 1'organigramme a 1'intention des
informaticiens, je crois plus utile d'en préciser l'articulation et
le mode d'emploi au bénéfice d'utilisateurs éventuels,

La section A (lignes 22 & 250 du logiciel) concerne la modélisation.
Flle est branchée par un "Gosub" sur la section D (lignes 542 a 575),
procédure externe du calcul d'adéquation. Une tranche de la section A
(lignes 39 a B83) représente la phase de tAtonnement pour ajustement
progressif du modéle. Elle est répétitive a volonté. Un parametre-
test RR (ligne 250) renvoie si nécessaire en début de section A pour
la modélisation d'un deuxiéme arc d'ellipse.

La section B (lignes 252 & 321) concerne les calculs et 1'affichage
d'un tableau numérique explicité. Cette section est sautée dans le
cas des rythmes non annuels. Une sous-section (lignes 308 a 317) est
évitée dans le cas de rythmes annuels non floraux.

La section C (lignes 322 & 500) commande la construction des graphiques
sur écran, puis sur imprimante : graphique cartésien (lignes 322 a
400) et graphique polaire (lignes 410 & 500).

N.B. : Alors que le traitement statistique et la majeure partie de
la modélisation sont exécutés sur ordinateur, une opération demeure
manuelle entre temps, pour une plus grande efficacité : c'est le

positionnement, en premiére approximation, des points A et B délimitant
le grand diamétre présumé de 1'ellipse. Les points expérimentaux étant
affichés, on les relie par lissage a 1l'estime sur une feuille de papier
calque. Celle—ci est pliée en deux de maniére a obtenir en transparence
un recouvrement optimal d'une moitié de courbe par 1'autre. Le bon
pli est écrasé en laissant un sillon qui marque 1'emplacement du grand
diamétre a soumettre aux essais,

423, Tendances générales aprés traitement statistique et modélisation

4231. Adéquation du modéle aux faits expérimentaux (planche 40)

. Elle est virtuellement de 1,000 pour les groupements portuaires, parce
que les courbes polaires s'appuient sur 4 points seulement. En fait elle
s'arréte a 0.996 en moyenne par suite d'une légére érosion lors du traitement
informatique. La quéte de perfection n'est pas scientifiquement rentable
lorsqu'on en est parvenu si prés du but mais que les ultimes tAtonnements
s'annoncent les plus laborieux. Ce minime écart en retrait par référence
a une limite connue d'avance prouve que la modélisation ne gonfle pas artifi-
ciellement le coefficient d'adéquation, mais tend au contraire & 1'éroder.



Dewxiéme arc d'ellipse

Premier arc d'ellipse cu arc umique
Ensembles Groupements Point A Point B Adéqu. Point A Point B AdAau.
Angle |Distance | Angle Angle [Distance Angle |Distance :
Cystoseiretum strictae 11498 .06 2.478 359 0.9
Grovpewextts - | ¢ toseinetum cainitae 0.21% 2.3 1.8 4561 0.8
vegetax Ceramio-llbetunm 0.8 3L.906 1.927 37.501 0.98%8
POTRUTES | i o-Aint itham.ietum 0.2 21.31  3.04 1212 0.9%3
YeraS 1| Fac. a Codim fuagife 0.8 2.5 2.0 .10 0.9
gmﬁﬁ) Cystoseiretum strictoe 0.1218 53.715. 1.88%3 44,144 0.9943
& Cystoseinetim crinitae 0.9576  47.250 . 3.148 38.616 0.9951
wM#e Cenamio-llboetum 0.8 60.766 1.97 37.1% 0.998
} ;1;35 Ubvo-Antithamictun 0.0499 50.049 1.910 3L.50 0.913
Fac. & Coditm 0.001 57.5 1.979 B.72  0.9%8
- Festucetum hableni 6.3  &0.3 8.78 45.1  0.9%l7
Pelouses - P. a %/aecuw genandi 6.10 8.0 8.5 55.9 0.9717
alpines empenyinetn 6.04 6.9 8.70 55.7 0.9674
P. a Nendus staicta 5.79 83.32 8.53 %.81  0.9471
M. & Deschompsia flexunsa 5.60 8.8 8.3 5.9 0.9525
s M. sur EricetoPinetum 449 66,1 7.81 655  0.93%
Melezins M, sur Fagion sifucticoe 491 8.0 8.46 4.3  0.9117
M. sur Calamagnostido-Pinetum 537  106.8 8.92 4.7 0.93%
Phagralo-Aspdenictum 52 1100 1169 6.3 0.806 3.05° 104 85  3L.04 0.938
Phécmido-Bractypod.ietun 531 113.7  8.67 803 0.986 3.45 0.05 814 2.7 0.9
Groupements HeLiarithemo~Enicotun 5.2 110.4  10.65 6.85 0.%08 3.13 7.39 8B 25.9 0.9275
YETAX | Querco-Pinetim (calcaire) 473 9.9 84 2. 0.2 531 407 89  R.01 0.99%
i Launo-Luencetum 493 %.4 87 1031 0910 5.6 7.19  9.01 25.6 0.9976
. Spanto-Clemat idetum 440  69.06 7.5  ShA4 0952 7.6 4358 10.49 6.05 0.9842
VEroLS Euphorbio-Canpinetim 597 723 3107 37.66 0.918
Popaubetun atli 5.34 7246 193 9.8 0.9357 5.89 62.22 938 13.43 0.953
Faumne Anthrocremetum glensci 9.04 0.5 2.32 55.91 0.8078
d'imvertébrés | Salicornietum 9.665 B/ 275  5.8%6 0.933
de 1a sansouire | Auachypodictum phoenicowdis 0.131 &0.61 5.364 3%.19 0.83%
camarguaise : | Thero-Brachypedion 10.881  52.00 3.8 47.65 0.9047 _
Nembre d'espéces | Arthnocnemetun glauci 1.899 5.739 5.8  18.515 0.8458 9.49% 63.33  2.621 32.67 0.9202
(en haut) Salicomietim 10232  %.19 328 29.93 0.905
Nombre d'individus | Awachymodictum phoenicoddis  10.27  38.76  3.69 8.9 0.858 4.82  58.65 1145  51.26 0.87%
(en tas) Theno-Brachyrodion 0.35 55.75 6.0% 2.3 0.9266 7.712 43.68 0.643 56,14 09141

MODELISATION DE BIORYTHMES ANNUELS

Jstaillée au § 12 ; signification des points A et B au § 42222 ; standardisation des distances au § 4312

0.9360
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. Avec les cycles de floraison, 1'adéquation est passée de 0.90 pour 16 cas
(A.LAVAGNE et P.VIGNES 1981) a 0,946 pour 124 cas (R.LOISEL et P.VIGNES 1983)
en raison d'une optimisation méthodologique générale. En ce qui concerne
les 8 groupements de montagne (planche 40), 1l'adéquation moyenne est de
0.948. TI1 faut noter qu'elle est remontée & 0.934 pour les 4 mélézins décrits
par A.LAVAGNE et qu'elle atteint 0,962 pour les 4 pelouses alpines décrites
par Roger MOLINTER et A.PONS.

. Pour les invertébrés de la sansouire, 1'adéquation chute & la valeur trés
médiocre de 0.881, ce qui prouverait - si c'était vraiment nécessaire - que
le modéle n'est pas automatiquement complaisant, Les relevés zoosociologiques
s'avérent toujours beaucoup plus aléatoires que les relevés phytosociologi-
ques : les plantes ne s'esquivent, ni a 1'approche de 1'homme ou de préda-
teurs, ni en raison de la pluie, d'un coup de froid ou d'une pointe de séche-
resse, toutes circonstances qui poussent les animaux en liberté vers des
abris en les soustrayant aux observations. La plupart des plantes, notamment
les ligneuses, réagissent avec une telle inertie aux variations météorolo-
giques que la présence de telle ou telle espéce, a elle seule, équivaut a
la collecte des valeurs statistiquement normales qui définissent un climat.
J'ai signalé (§ 42221) que la modélisation de divers comportements périodi-
ques d'animaux, lorsqu'ils sont en élevage & la disposition permanente des
chercheurs, s'est soldée par une adéquation de 0.94 en moyenne. On peut admet-
tre que ce modéle elliptique rend compte des biorythmes végétaux et animaux
sur un pied d'égalité. Quand la collecte des données expérimentales est con-
duite dans des conditions favorables, 1'adéquation du modéle doit graviter
autour d'une valeur de 0.94, sorte d'étalon de référence.

Ceci améne a poser la question de l'erreur et de 1'approximation, question

sous-jacente dans chaque chapitre, mais qui comnalt & ce stade le record

d'acuité. Reprenons 1'exemple démonstratif du biorythme de floraison de

1'Asphodelo-Stipetum (planche 36 ). Plusieurs chercheurs ont contribué, indé-

pendamment les uns des autres, a le faire connaltre :

. ALBERT et JAHANDIEZ 1908 pour le calendrier des floraisons dans le Var ;

. LOISEL 1976 pour la définition de 1'association et la constitution des
inventaires précis qui 1'introduisent ;

. VIGNES 1975 pour le traitement statistique d'ailleurs élémentaire et 1979
pour la modélisation elliptique des biorythmes.

On parle parfois de la "méthode des deux aveugles" pour des chercheurs dont
la contribution & un méme chantier s'opére séparément de maniére telle qu'au-
cun ne peut prévoir l'orientation générale qui en résultera. Dans le cas
qui nous intéresse, le nombre des "aveugles" s'éléve a trois. C'est au moins
une garantie d'honnéteté : les données expérimentales n'ont pu étre amendées
pour favoriser la démonstration d'une idée précongue. Mais honnéteté n'est
pas synonyme de vérité. Quels sont les risques de dérapage successifs ?

. Au niveau du calendrier, quelles que soient la fréquence et la rigueur
des observations qui conférent au catalogue une valeur statistique fondée
sur la loi des grands nombres, la subjectivité demeure inévitable. Deux bota-
nistes d'égale compétence ne se rencontreront pas nécessairement sur 1'oppor-
tunité d'homologuer des dates de floraison particuliérement précoces ou tardi-
ves, si cette floraison se manifeste dans une station exceptionnelle par
son microclimat ou encore, n'importe oli, 4 la suite de circonstances météoro-
logiques tout a fait anormales pour la saison. Pas plus qu'au stade suivant,
je n'envisage la possible confusion entre espéces, sous-espéces ou variétés
difficiles & distinguer entre elles.
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. Au cours des relevés sur le terrain, 1l'association de 1' Asphodeflo-Stipetum
a été caractérisée & partir de 10 stations cumulant 97 espéces., Mais 1'extra-
polation de la relation entre la superficie totale des échantillons et 1le
nombre d'espéces (chapitre 2) fournit une estimation de 123 espéces pour
1'inventaire-limite. Les 26 espéces du contingent supplémentaire, non identi-
fiées bien entendu, infléchiraient-elles la tendance retenue pour le cycle
de floraison ?

. Le traitement statistique introduit a son tour deux causes d'erreur ou
d'approximation. Premiérement, nous n'effectuons pas de pondération en fonc-
tion de la production florale des diverses phanérogames territorialement voi-
sines. Ce serait une obligation dans le cadre d'autres recherches, relatives
a 1'apiculture par exemple. Pour nous 1'herbe la plus humble est qualitative-
ment 1'égale de l'arbrisseau le plus insolemment fleuri, chaque espéce ayant
méme valeur présumée de réactif aux conditions climatiques. Deuxiémement,
dans le décompte et les moyennes, chaque mois est indivisible. Tout mois
achevé ou commencé est retenu en totalité ; en poussant le paradoxe & son
comble, deux espéces qui fleuriraient, 1'une deux mois pleins, l'autre deux
jours, pourraient étre créditées d'une méme performance, alors que les durées
réelles s'étaleraient dans un rapport de 1 & 30.

. Enfin la modélisation n'est pas toujours optimale, malgré les moyens réunis
pour viser si possible la meilleure adéquation (c¢f planche 4).

De 1'ensemble de ce tableau un peu sombre, on pourrait conclure hitivement
que toute l'entreprise se dissout dans 1'incertitude et la suspicion. Certes
il est impossible d'évaluer la marge d'erreur, contrairement au cas de tra-
vaux physiologiques dont les données expérimentales résultent toutes de mesu-
res physiques et de dosages chimiques, avec une approximation calculable.
Mais quatre arguments différents nous confortent dans nos options.

. En premier lieu les équations modélisées des trés nombreux biorythmes étu-
diés jouissent le plus souvent d'une adéquation élevée avec les faits réels ;
de plus ces équations, classées par affinités mathématiques, épousent des
ensembles de groupements partageant des affinités écologiques (cf § 4322).
La probabilité d'obtenir de telles coincidences par pur hasard est infinité-
simale.

. En second lieu, alors que les physiciens choisissent toujours 1'hypothése
la plus pessimiste, celle ot toutes les erreurs seraient individuellement
maximales et collectivement cumulées, il est raisonnable d'opter pour un
tout autre pari. Pour chacun des chercheurs concernés {par exemple ALBERT
et JAHANDIEZ, LOISEL, VIGNES...), le cas de centaines d'espéces est envisagé.
On n'imagine pas qu'un vice intellectuel, un parti pris, une malédiction,
n'importe quelle cause orientée, puisse entrainer une dérive continue vers
des résultats de plus en plus aberrants., En termes probabilistes une compen-
sation s'effectue et chaque petite erreur méthodologique perturbe a peine
des valeurs synthétiques de plus grande inertie, comme les molécules dont
le bombardement incessant crée le mouvement brownien de particules micellai-
res plus grosses.

. En troisiéme lieu, chaque fois que nous avons pu disposer de sources d'in-
formation mieux cadrées, l'adéquation du modéle a un méme théme a fait un
nouveau bond dans un sens de progrés. C'est ainsi que les groupements végé-
taux décrits par R.LOISEL ont été modélisés une premieére fois par mes soins,
sur le théme des cycles floraux, a partir de deux fichiers : les tableaux
d'inventaire publiés dans la Thése de R.LOISEL 1976, le calendrier des florai-
sons contenu dans ''Les Quatre Flores de la France" de P.FOURNIER. Dans un
deuxiéme temps, toute l'entreprise a été recommencée radicalement en rempla-
gant les tableaux de Thése par des minutes de terrain, floristiquement plus
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completes, et la Flore FOURNIER par le Catalogue d' ALBERT et JAHANDIEZ,
beaucoup mieux focalisé sur notre région. C'est a la suite de ce double affi-
nage, pour une part importante, que 1'adéquation moyenne du modéle, pour
124 groupements, est montée de 0.90 environ a 0,946.

. En quatriéme lieu, l'adéquation est corrélée positivement avec le nombre
d'espéces du groupement et le nombre de relevés qui ont permis de caractériser
ce dernier. Si elle est bonne, ce n'est pas une tendance illusoire a partir
d'un échantillon réduit. Les 124 cas étudiés par R.LOTSEL et P,VIGNES 1983
et 1984 se répartissent ainsi

20 cas de 11 & 34 espéces : adéquation moyenne 0.941
48 " 35 a 58 " : " " 0.946
41 " 59 a 82 " : " " 0.948
15 " 83 & 106 " : " " 0.952
33 0" 1 a b5 relevés : " " 0.944
26 " 6a 9 " : " " 0.944
29 " 10 a 14 " : " " 0.948
36 " 15 a 32 " : " " 0.948

Ainsi une bonne adéquation du modéle elliptique ne peut é&tre imputée a des
artefacts. Bien au contraire, d'inévitahbles artefacts, minimes heureusement,
en freinent 1'envol vers des valeurs-record, telles celles enregistrées dans
la relation entre superficie et diversité spécifique,

4232, Eléments remarquables du modéle

Compte tenu des particularités des fonctions algébriques de 1l'ellipse, 1l'une
concréte mais de formulation trés complexe dans le référentiel d'origine,
1'autre simple mais abstraite dans un référentiel modifié (cf § 42222), il
est préférable, dans le cas des biorythmes, d'analyser les propriétés géomé-
triques des courbes représentatives plutdt que les propriétés des paramétres
algébriques (planche 41). Pour 124 cycles de floraison (R.LOISEL et P.VIGNES
1983), des corrélations nettes - les plus fortes soulignées ci-dessous -
ont été mises en évidence entre des éléments graphiques que je désignerai
en abrégé par leur numéro d'ordre sur la planche de référence : 1 avec 5,
7e 9 ; 2 avec 5, 6 et 8 ; 5avecl, 2, 7, 9et 10 a 13 ; 6 avec 2, 8, 10
a 13, et 16 ; 7 avec 1, 5e 9 ; 8 avec 2, 6, 9 et 10 a 13 ; 9 avec 1, 3,
7, B et 104 13 ; 10 & 13 avec 5, 6, 8 et @ ; 16 avec 6. Toutes ces corréla-
tions ont été mises en évidence sans ambiguité par 1'analyse mathématique
des correspondances.

D'aprés le nombre des corrélations qui les touchent, quatre éléments de la
courbe polaire appellent une attention spéciale : la distance du pdle au
barycentre et la pente du vecteur correspondant qui, solidairement, mesurent
et situent 1'excentricité ; la pente du grand diamétre ; la surface enveloppée
qui permet de juger 1' intensité annuelle du phénoméne.

Bien entendu, les éléments graphiques sont aussi et surtout corrélés avec
des causes écologiques et des circonstances biologiques qui seront évoquées
plus loin (cf § 433). Auparavant, ils guideront des comparaisons de groupe-
ments et des classements {(cf § 432). Si 1'on s'en tient provisoirement a
la logique mathématique interne des courbes, certaines corrélations d'élé-
ments géométriques vont de soi : entre deux longueurs, entre deux pentes,
entre une longueur et une surface. D'autres, moins évidentes, traduisent
sans doute par avance une intrusion inavouée du déterminisme écologique,
avec des effets concomitants n'ayant pas de relation directe entre eux.
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ELEMENTS GRAPHIQUES REMARQUABLES DES COURBES DE BIORYTHMES

Dans la grande ellipse ou 1'ellipse unique :
0 est le pbdle du référentiel et 0; le barycentre de la courbe
M et m sont les points situant les records maximal et minimal
A et B sont les extrémités du grand diameétre

’

* Pm Cm Ce
1. longueur du vecteur OM (intensité du record maximum) + + (+)
2. pente du vecteur M (date du record maximum = acrophase) + = (=)
3. longueur du vecteur Om (intensité du record minimum) + + (+)
4. pente du vecteur Om (date du record minimum) + = (=)
5, longueur du vecteur 661(intensité d'excentricité) +
6. pente du vecteur, 551 (angle d'excentricité) +
7. longueur du segment inorienté AB +
8. pente du segment AB (ne peut étre assimilée & une date) +
9. surface enveloppée de la courbe (intensité annuelle) + = (=)
10 & 13. surface enveloppée des quadrants (intensité saisonniére)** + = (=)
14. pente de croissance o + (+)
15. pente de décroissance B + (+)
16. angle de rupture d'accident secondaire y *** + (+)

=  indique une approche équivalente mais d'expression différente

( ) indique une approche de méme expression mais moins précise

*  Pm = graphique polaire modélisé, Cm = graphique cartésien modélisé,

Ce = graphique cartésien expérimental

indique en outre une idée de classement

.deuxiéme pic plus petit, ressaut émoussé, plateau, ralentissement tempo-

raire de la décroissance, ou accident inexistant

afY peuvent étre mesurés & partir des tangentes aux points d' inflexion de la
courbe modélisée, ou selon des conventions particuliéres si 1' on utilise
la courbe expérimentale (cf § 4311)

Graphique polaire Graphique cartésien
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43, ETUDE COMPARATIVE DES GROUPEMENTS

431, Principe de la comparaison

4311, Tableau synoptique

Ce tableau (planche 42) a été composé a la seule destination des cycles de
floraison, particuliérement analysés dans le détail en raison du grand nombre
de cas disponibles, et dont 16 exemples seulement sont repris ici.

. la surface enveloppée de la courbe est 1'unique élément descriptif emprunté
au graphique polaire des biorythmes, mais j'ai montré qu'il est plus ou moins
étroitement corrélé avec huit autres’ éléments du méme graphique. La surface
est exprimée en pourcentage de celle du grand cercle que cernerait la courbe
représentative si par hypothése toutes les espéces fleurissaient durant douze
mois. L'amplitude de la variation va de 8.5 % a 21.3 7Z. Dans les limites
de nos travaux antérieurs, le record maximal pour le Var revient au [inaric
onigandfoliae Galietum pusifli avec une surface enveloppée de 25.3 Z.

. Le taux minimum mensuel est souvent nul et, dans cette éventualité, il
peut le demeurer plus de 3 mois.

. Le taux maximum mensuel oscille entre 55 % et 93 7 pour les 16 exemples.
Ailleurs, il monte a 100 % dans le Linario-Galietum,

. L'amplitude (maximum - minimum) est égale ou de peu inférieure au maximum.

Les moyennes trimestrielles dégagent le profil du spectre saisonnier. Pour
les 16 exemples (qui ne représentent pas un échantillon statistique, mais
un assortiment expressément diversifié), les spectres saisonniers se classent
ainsi : (H) P E A deux fois, H P E (A) neuf fois, (H) P E A ou encore
(HY P E (A) cinq fois. Dans ces formules abrégées, la saison soulignée est
celle du maximum, celle du minimum s'inscrivant entre parentheses.

. La pente de progression printaniére, la pente de récession estivale et
la tendance de septembre, s'expriment toutes trois - non par des angles comme

il est envisagé plus haut - mais par des différences de pourcentages, du
fait qu'elles sont déduites du graphique expérimental & douze points
Pente de progression printaniére = AY/At (AY = différence entre taux

maximal et taux inférieur a 25 % le plus tardif au cours des mois qui
précédent ; At est la durée en mois entiers séparant ces deux dates).
Récession estivale = AY'/At' (AY' = différence entre taux maximal et
taux du mois d'aolit ; At' est la durée en mois entiers séparant ces
deux dates}).
Tendance de septembre = AY"/At" (AY" = différence entre les taux d'aofit
et septembre ; At", en fait sous-entendu, vaut 1),
Pour les 16 exemples proposés, la pente de progression printaniére varie
de 14 7 & 34 %, la pente de récession automnale de 0 Z a -25 %, la tendance
de septembre de -11.1 Z & + 5.9 Z. Pour 124 groupements (R.LOISEL et P.VIGNES
1983), ces éléments graphiques passent a des records maximaux de 43.2 7%,
-34.8 7 et + 6.4 %, respectivement dans 1'Onodaychido caput-galldi Barbuletum,
le S.ifeno saxifragae Asplenieium Lontani et 1' 0lec europaeae Pistacietum
Lentisci euphonlietosum dendrnoidis.

. Enfin la date du record, qui équivaut a4 1'acrophase de HALBERG, varie du
13 mai au 3 aolit pour les 16 exemples. Calculée d'une maniére pointue par
application déductive du modéle, cette date ne correspond pas & une situa-
tion d'exception que 1'on détecterait visuellement, pas plus que l'instant
d'une haute mer annoncé a la minute prés par les horaires de marées, alors
que les eaux sont étales. Mais c¢'est probablement 1'une des meilleures préci-
sions pour un classement phénologique des groupements,



ENSBMHLFS | GRODPRMENIS SURFACE MINIMM MPLTTUE MAENNES |DUREE IE(PENIE 7  IE|DATE DU|PENIE Z DF TENDANCE
ENVELOPFEE N ZI w2z W% TRIMESIRIELLES] . NOLITE [PROGRESSHIN| RHORD| RHESSION |[IN 3| [F
™ Z " H P E A | ENMIS [PRINTAIERE| ANNUEL| ESTIVAIE | SEPTEMERE
Festucetim 14.8 0 8 . 1385 1 2 15 3 Aoiit 0 5.8
hableni . '
PELOUSES | Pelouse a Alopecunus 16.0 0 8 8 13838 1 4 25 26 Jul ~14 -6.3
ALPINES genandi A ,
Seslernio- 15.9 0 93 " 93 14666 2 4 26 25 Jul -12 -5.6
Semperasinetim
Pelouse & Naadus 17.3 0 8 8 04736 3 4 24 17 Jul -2 -5.1
stnicta _
Mélézin 3 Deschampsic  16.1 0 8 & 3495 4 2 21 11 i -25 4.0
Llexunsa . :
Mélézin sur Erdceto- 13.3 0 66 66 35540 2 3 14 20 Jun -20 3.7
MELEZINS Pinetum
Mélézin sur Fagion 12.8 0 65 65 1545 3 4 20 1 Jm -5 -1.5
i
Mélézin sur 17.8 0 82 82 16152 6 3 27 -7 Jm -15 -1.8
icdo-P.inetim ' ,
Phagnalo-Asplenietun 213 7.7 - &6 77 19 79 33 12 0 21 23 Mai -2 0
. glardubosae
Phéomido-Brachypodictim 17.0 1 85.9 84.8 87329 3 0 3% 28 Mai =22 -4.0
REOHL. .
Helianthemo~nicetun 16.1 4.8 85.4 85 157226 7 0 32 25 Mai =22 -2.4
rbtifborae :
Quenco-Pinetim 14.1 4.4 78.0 736 136529 8 0 28 15 Mai -20 +5.9
GROIPEMENTS| Aalepensis
VAROIS Lenno-Quencetum 12,9 0 75.5 75.5 156325 & 1 21 17 Mai -19 +2.0
Lhicis ‘
Sponto-Clematidetum 12.5 0 65.5 65.5 5383 4 2 19 - 7 Jm -17 -11.1
witallae : )
Euptonbio-Canpinetum 11.9 0 67.5 67.5 146122 1 2 18 13 Mai ~16 -8.5
betuli ) . -
Popibetim ‘ 8.5 0 55.2 35.2 11 48 25 2 2 17 25 Mai. -10 -10.3
ubmetosum campestinis

Cycles de floraison de groupements végétaux divers

Eléments remarquables du graphique polaire modélisé (surface enveloppée)
et des graphiques cartésiens

§Cl1
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4312, Graphiques

Les graphiques polaires et les graphiques cartésiens ne font double emploi,
ni avec les tableaux de valeur, ni entre eux. Pour un phénoméne cyclique,
les graphiques polaires - avec leurs courbes fermées - sont globalement les
mieux adaptés et les plus suggestifs. Mais les graphiques cartésiens, d'un
emploi familier, s'exploitent plus facilement. Lorsqu'on passe d'un systéme
référentiel a 1'autre, les distorsions sont du méme ordre que celles des
tracés continentaux aprés changement du systéme de projection cartographique.
Un cycle "déroulé" en coordonnées cartésiennes présente des déformations
comparables a celles du continent antarctique sur un planisphére ou, plus
prosaiquement, d'un grain de pop-corn éclaté a la chaleur. De ce fait, tantét
la représentation polaire, tantét la représentation cartésienne, développe
certaines particularités. Dans le cas du biorythme végétatif de 1l'algue brune
Haloptenis scopania, la courbe cartésienne juxtapose a chaque période deux
vagues inégales, mais toutes deux importantes (cf § 111311) ; or la courbe
polaire est une ellipse simple dont les deux ogives opposées, plus ou moins
eloignées du barycentre, se retrouvent pour cette raison mamelons jumeaux
dans 1'autre systéme de représentation., A l'inverse, le replat discret de
la courbe cartésienne qui traduit le cycle de floraison du Phaegnalo-Asplenie—
tum glanduloss (planche 45) devient hernie volumineuse sur la courbe polaire.

Du fait que les graphiques ont la destination d'outils intellectuels, trois
qualités leur sont essentielles : la cohérence logique, la lisibilité, la
compatibilité entre représentations de méme type ou ayant méme objet, afin
d'en faciliter la comparaison. Si la premiére de ces trois qualités répond
4 un impératif incontournable dans tous les cas, les deux autres ne se conci-
lient pas toujours autant qu'on le souhaiterait et appellent des priorités
alternées ou des compromis. I1 faut faire un tel choix quand des biorythmes
de groupements apparentés donnent a4 méme échelle des figures, les unes amples
et les autres minuscules,

43121. Standardisation des courbes expérimentales et modélisées

Sur mes graphiques, aussi bien polaires que cartésiens, les 'points"
expérimentaux (situations trimestrielles ou mensuelles) sont figurés
par de petits carrés. La courbe modélisée, subcontinue, est faite
de 192 points fins, soit 16 par mois (lignes 330 et 340 du logiciel
BICRYTHME), Bien entendu, les deux courbes réunies sur un graphique
partagent les mémes échelles d'abscisses et d'ordonnées, ce qui double
1'adéquation calculée d'une "adéquation optique', qualitative et non
gquantitative, Dans 1'exemple de 1'Asphodelo-Stipetum retortae (planche
36 ), tous les "points'" expérimentaux semblent enfilés sur la courbe
modélisée comme des perles sur le fil d'un collier. Cette conjonction
presque idéale rend plus sensible la bonne adéquation du modéle a
la réalité que ne le fait la valeur calculée de 0.986.

43122, Normalisation du champ des graphiques polaires

Contrairement & une table tracante, 1'imprimante couplée a 1'écran
graphique d'un microordinateur n'est pas orthonormée, C'est sans
importance pour les graphiques cartésiens, puisque les variables mises
en abscisses et en ordonnées ne sont pas réductibles & un méme vecteur
unitaire. Par contre, dans le cas des graphiques polaires et afin
d'éviter la distorsion des figures, un coefficient correcteur (0.83
avec l'imprimante EPSON RX80) est appliqué aux distances dans le sens
horizontal (lignes 435 et 455 du logiciel BTORYTHME).
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Quant au choix d'un référentiel, aprés des hésitations traduites par
des orientations différentes des figures polaires dans les publica-
tions successives consacrées aux biorythmes, j'ai opté définitivement
pour les conventions suivantes. Premiérement le sens de rotation n'est
pas le sens trigonométrique direct mais le sens rétrograde (celui
des aiguilles d'une montre). Deuxiémement le temps n'a pas une origine
trigonométrique a "3 h", mais part de la position "midi". Au total
les 12 mois sont disposés comme les 12 heures d'un cadran d'horloge,
Cette convention claire et familiére permet d'alléger la légende des
graphiques ou 1'échelle de temps demeure implicite.

Standardisation partielle des graphiques polaires et cartésiens

A une date donnée, les ordonnées Yp et Yc des points correspondants,
respectivement sur le graphique polaire et le graphique cartésien,
proviennent d'une transformation - préalable et manuelle pour 1'une,
différée et automatique pour 1'autre - de la valeur réelle y, selon
la formule

Y =y * K/MAX

ol K est une constante de lisibilité et MAX la valeur d'un certain
record maximal, défini différemment selon les ensembles de groupements.

K a la valeur 128 vpour tous les praphiques cartésiens et pour les
graphiques polaires des cycles de floraison et 60 pour les graphiques
polaires des groupements portuaires et de la faune d'invertébrés de
Camargue., Cette différence de 128 a 60 se Justifie si 1l'on compare
les diverses figures polaires (notamment planches 44 et 48). Les cour-
bes fortement excentriques tolérent de grands rayons-vecteurs alors
que pour les autres, mieux réparties sur les quatre quadrants saison-
niers, 1l'encombrement du champ en surface contraint a raccourcir les
rayons-vecteurs,

N.B. 128 représente, sur imprimante EPSON en format élargi, le nombre
de lignes horizontales étalées en hauteur sur 9 cm.

MAX est le record absolu théorique de 100 % pour les cycles de
floraison, le record absolu réel dans les groupements portuaires
453 g pour la biomasse sur 625 cm® et 14.62 pour le nombre d'espéces.
MAX est le record relatif réel, cas par cas, pour la faune d'inverté-
brés camarguaise, car les écarts trop grands d'un groupement a 1'autre
rendraient certaines courbes minuscules avec une échelle commune.
MAX est donc affecté de huit valeurs indépendantes :

Cycle du Cycle du
nombre d'espéces nombre d'individus
Arthrocnemetum 6.6 17.5
Saliconnietum fruticosae 11.6 91.5
Brachypodietum phoenicoidis 14.0 41,2
Thero-Brachypodion 23,7 100.3

Concrétement la transformation des ordonnées est la suivante dans
deux cas précis ;
« Asphodelo-Stipetum netorntae (planche 36) pour le taux de floraison
en mai
y = 87.7 Yp = Yc = 87.7 * 128/100 = 112 points

(il s'agit de 112 points consécutifs & la verticale sur feuillet
d'imprimante) :
. Cenamio-Ubvetum (cf § 42131) pour la biomasse au printemps rapportée
d une surface de 625 cm® :
y = 316 g Yp
Yc

316 * 60/453 = 42 points
316 * 128/453 = 89 points
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N.B.1 : Les figures qui illustrent cet exposé ont fait 1'objet de
réductions & partir des documents originaux. Pour des raisons de mise
en page, les graphiques polaires et cartésiens ont été réduits en
général dans des proportions différentes.

N.B.2 : Tel qu'il est présenté (planche 39) le logiciel BIORYTHME
est sous sa version plus spécialement adaptée aux cycles floraux.
Une autre version déplace par translation le référentiel des graphi-

ques polaires pour accepter dans leur intégralité des courbes moins
excentriques.

432, Tendances remarquables

4321, Tendances collectives des groupements végétaux et animaux

Tous les biorythmes étudiés (planches 43 & 60 ) témoignent d'une propriété
remarquable que peut seul résumer correctement le néologisme "ellipsicité".
Le méme jugement de valeur qu'au chapitre 2 (cf § 2321) s'impose : cette
propriété mathématique d'une grande constance accrédite & la fois la notion

d'ordre intrinséque des biocénoses et celle d'ordre extrinséque au plan métho-
dologique.

L'unité cohabite, comme toujours, avec son antithése la diversité.

4322. Tendances particuliéres
43221. Groupements portuaires (planches 43 et &4 )

Construites a partir de 4 points expérimentaux qui traduisent des situations
trimestrielles, les courbes ne peuvent s'appuyer que sur le modéle monoellip-
tique en postulant la simplicité objective des cycles qui est d'ailleurs
probable (cf § 42222).

La plupart des courbes polaires ont une forme subcirculaire qui n'est nulle-
ment la conséquence obligée de la recherche de la forme la plus compacte,
au cours de la modélisation. FElles ont donc une excentricité propre treés
faible (le rapport de a et b, paramétres de l'équation a * W2 + b * 722 = 1,
est voisin de 1'unité). En outre leur excentricité par rapport au référentiel
n'est pas considérable, ce que confirment les courbes cartésiennes. Dans
un seul cas (biomasse du Cystoseinetum cainitee) la vague se creuse de plus
de moitié.

Mais le fait le plus remarquable est le déphasage des cycles de biomasse
et de diversité floristique, déphasage visible sur les courbes observées
deux & deux et aussi sur le tableau des données expérimentales (cf § 42131).
Les faits peuvent se résumer comme suit, en reprenant des conventions déja
explicitées a propos des floraisons (cf § 4311).

Biomasse Nombre d'espéces
(AY H P E (A H
(A) H P E(A)H
A(H) P(E)A T
(A) H P (E) A O
A P(E AT

Le record maximal est au printemps ou en été pour la biomasse (surtout en
été), en hiver ou au printemps pour le nombre d'espéces (surtout en hiver).
Le record minimal est en automne ou en hiver pour la biomasse (surtout en
automne), en été ou en automne pour le nombre d'espéces (en été pour les
peuplements les plus typiques des milieux portuaires, en automne pour Iles
peuplements les plus sauvages).

Cystoseinetum striclae
Cystoseinetum crinilae
Ceramio-Ulvetum
Ubvo-Antithamnietum plumulae.
Facies a Codium fragile

wd|-d|d +d o
Tz Neslea]lealles!
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L'automne qui n'est jamais nominé pour quelque record maximal que ce soit
apparalt comme étant le plus souvent et & tous égards la saison de crise
dans les biotopes infralittoraux des cltes varoises.

43222, Groupements phanérogamiques

432221,

432222,

4322221,

4322222,

Ensemble hétérogéne

Les 8 exemples de groupements empruntés a la Thése de R,LOISEL 1976
(planches 45 et 46) 1'ont été en raison de leur absence de parenté.

Du groupement des rochers exposés au Sud & la ripisylve, on constate
un decrescendo de la surface enveloppée exprimée en % (planche 42) :

21.3 17,0 16.1 14.1 12.9 12.5 11.9 8.5

Cette tendance abstraite traduit concrétement une durée moyenne de
floraison des espéces de plus en plus courte. Cependant ces groupe-
ments varois sont moins diversifiés qu'on le souhaiterait pour la
démonstration du large éventail des possibilités de la nature. Tous
de basse altitude, ils trahissent plus ou moins leur commune obédience
méditerranéenne & travers des similitudes ou des dominantes :

. Les floraisons sont précoces (record maximal du 13 mai au 7 juin,
dans un laps de temps inférieur 4 4 semaines).

. La tendance de septembre s'exprime sur une majorité de courbes
par une excroissance automnale qui les fait ressembler a des citrons.
Ce lobe se manifeste, non seulement dans les deux cas ou le taux
de floraison connalt un sursaut positif, mais aussi dans quatre cas
ol la récession estivale ne fait que ralentir,

Ensembles homogénes selon le type de formation
Groupements de montagne

Tous les exemples retenus, pelouses alpines d'une part, mélézins
de divers étages d'autre part (planches 47 et 48), se caractérisent
par des courbes polaires monoelliptiques a forte adéquation (0.948
en moyenne), trés excentriques car les floraisons s'annulent au
moins en décembre et janvier. lLes surfaces enveloppées par les cour-
bes polaires ne sont jamais trés faibles, malgré deux quadrants
saisonniers presque totalement inoccupés. lLes floraisons sont toutes
tardives (record maximal du ler juin au 3 aoiit étalé sur 9 semaines).

Groupements du Sud-Est de la France

Parmi les 124 groupements dont les cycles de floraison ont été ana-
lysés (R.LOISEL et P.VIGNES 1983 et 1984), 60 sont repris ici sous
la forme de graphiques comparatifs obtenus par superposition de
courbes & méme échelle, cette derniere demeurant implicite (planches
49 8 52). Ces groupements sont classés par types de formations :

formations herbacées, arbustives, arborescentes (sempervirentes
ou caducifoliées). A 1'examen des graphiques, chaque sous-ensemble
s'avére relativement homogéne, sauf celui des pelouses et - & un

degré moindre - celui des ripisylves,

Le caractere méditerranéen se refléte dans deux traits dominants :
le record maximal de floraison en mai et la présence d'une excrois-
sance automnale sur les courbes polaires.
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REPRESIENTATION CARTESIENNE DES CYCLES ANNUELS
DE 5 GROUPEMENTS VECETAUX PORTUAIRES VAROIS
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REPRESENTATION POLAIRE DES CYCLES ANRUELS DE 5 CROUPEMENTS VEGETAUX PORTUAIRES VAROIS
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REPRESENTATION CARTESIENNE DES CYCLES ANNUELS DE FLORAISON DE 8 GROUPEMENTS
VEGETAUX VAROIS (Points expérimentaux et courbe modélisée)
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YAROIS (Points expérimenteux et courve modélisée ; mols disposés comme les heures)
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REPRESENTATION CARTESIENNE DES CYCLES ANWUELS DE
FLORAISON DE 4 PELOUSES ALPINES ET 4 MELEZEINS

PELOUSE du Festuoetum Hallexi

a L]
Lrwresnser - o

o—n
PELOUSE & Alopecurus Gerardl et Ranunculus pyrenacus

C

o - — a

PELOUSE du Seslerieto-Sempervivetum

E

MELEZREIN &4 Deschampsia flexuosz & Loontodon pyrenaicum

_._.,-'—'E"-_p
-fd ~'5
)
) ",
o o,
—-—'—"'... g o
MELEZEIN sur Ericeto-Pinetum
4 ﬂ1‘“\\h
"
o "y
3 t.a
e 2
——— T
MELEZEIN sur Fagion silvatlcae
b,
T,
d et
1\
N *ﬁ._
h\
\'\.
N L)
T K 3
S ’ '__ﬂ
-~ * ~
-H_\_n_‘-ﬂl.

PELOUSE & Nardue otricia

MELEZEIN sur Calamagrosiido-Pinetun



135

-
-
-
b

&
"o .
". - )
" ‘o
- 'I
. °. 9
- u. ."
- J
;
k'S s S, i
aﬂr.u:... nﬂd‘ ?

WNLOUTS-OPTHacIewe vy e FTIZETHN- "I

SUOTIRATI® WHY] I8 STIZITAN~*D

moTenarld wopojuceT
3o wRonxe(F PISdwRUose] ¥ MINZETIN- S

OH3e SupIvy ¥ IENOTII-*Q

ROISATAISAISS-0IATISTRE OP REOOTIE~*)

semetid SnInounUYE

49 TRICIeD EnInoedoTy ¥ FSOOTHI-°d

TISTIVH M3e0n3ued NP FSNOTAI="V

{soxmeq =e cwmoo sgeodeTp mjow ! 9ETIgpom 8qinco 3e xmEiusuLIpdxe sjuted)

SHINZITAN ¥ Sl &% SENTLTV SISO0TEd ¥ 54 ROSIVECLL IO STACENY STT0L0 S3C FHIVIOL HOLLVIRESHEIEH




100%

136

D e, cirn. '
__# ; c..-mm.....-izc.vs St \“
AR s TP ol :

— L N\ L L] - V4 .
R AL g IW?:!I..EE.‘..I\; s
Y ’ \ . \-\ \

\ ~ ra ]
\ ~ - /
\ I.tr..l. ‘.\.‘ z
, LE XX 1] \
I/ \\
’l.’ \\\

-~ -

T -

les mois sont disposds

cozme les heures wsur
un oadran de monire

-
\\l ocunu-.--:.d'lh-.:-c
\\ nonc o LT 'I o.o
g . .

Cad
y e e

Pt e
o e g, }.
N ., .,
.

wo?
ot
IO‘ .

— Loto -!'n:folic.tm reg

i

i

Ono by hido -Bar luletum
evsecee Taoeto-Nastiatigtum

s Phlomido-Brachypodiatun ramog

wsssaas

lantaginetes um reciarvatae

i p

foidis gaxrifrago -asplentatosum
nartetum galict:

o -Linartetum gal
comur. Sileno-eplenietun fontaor

i eanennes Buffon

ceeeees Buffaﬁo-f.i

Crucianatiet o
——— Cyperetun flavescentis

z

sessss Lemarto-Galietum puoill
-L

W cravenae

v Ivifolio-Byparrhentetum hirto-pubesoentis typicum

rowat

== Groupament & Lytlowm tribractectum et 7
Latum

=wee Hzlimtheno—

lo-Cheilanthgtum fragrantis
i

onio~Linartetum galicidia ty picum
eopm idatum ange tifolice

—— Buff

— Hragmg
=== Hhagnalo - plenietum glandu

waaeee Breme teo-Gal

des pelouses

Cycles de floraison

Cycles de floraison des groupements rupicoles et d'&boulis



-

el LI

-

N e e s e e

Halionthemo-Ericetum multifiorae var. d Convovulus lanuginosus
Junipérate d Juniperus phoenicea
Rosmawino—-Stashelinatun dubiae typroum

s-Ericatun multiflorae typicun
Staehelino-Doryeniatum euffruticost

———= Genistetum lobelii var. 4 Ptilotrichum apinoesum

Cycles de floraison des garrigues

100 %/

les aocis sont disposss
oomme les hsures sur
un ocadran de montre

e YY)

rabsssne

Laste? -:u .,
prmmme=nd ly .
T L T

-'.'—"

R T Lt A

e

-
a
e
.

Erico-Genigtetwn pilosas pingtcaum mesogeanais
Cigtates & Cistus momspelignais et C. salviaefolius des Calluno—-Ulicetea
Ciatates itewnes des Chénaies vertaes acidiphiles

; hile

Maquis thmxnp
' Beliokhryso~Cigtetum allbidi

Cistetum ladaniferi

Cistetim erispt )
Ciatgiea & Cigtus monopeliensis ot C. salvicefolius at Myrte

Cigtates A Cletus momspeliensis et C. salviaefolius peu tndipiduclisdes

Cycles de floraison des landes, maquis et ciscaies calecifuges

Ltl



-

Cycles de floraison dea formations préforestilrea aclérophylles
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Dans la séquence qui va des groupements les plus pauvres aux plus
exubérants, la durée moyenne des floraisons diminue, ce que prouve
la réduction de la surface enveloppée des courbes polaires. Cette
surface ne régresse pas par un simple rapetissement de courbes qui
demeureraient semblables. Les ellipses commencent par se rétrécir
puis elles se raccourcissent. On passe ainsi des courbes globuleuses
et dimposantes des groupements rupiceles aux courbes oblongues des
matorrals calcifuges, pour finir avec les courbes globuleuses et
petites des formations caducifoliées, Fn se limitant aux exemples
illustrés, les moyennes de surfaces enveloppées sont les suivantes.:

. pour 8 groupements rupicoles et d'éboulis 21.2 %
. pour 9 pelouses 17.8 %
. pour 6 matorrals calcicoles 15.5 %
. pour 9 matorrals calcifuges 14.6 7
. pour 6 formations préforestiéres sclérophylles 14.0 %
. pour 8 formations forestiéres sclérophylles 13.9 %
. pour 8 formations préforestiéres caducifoliées 12.6 7
. pour 6 formations forestiéres caducifoliées 12.5 %

On remarque 1'homogénéité des quatre derniers sous-ensembles pris
deux a deux : 14 7 et 13.9 %, 12.6 % et 12.5 %), mais le sensible
avantage des matorrals calcicoles sur les matorrals calcifuges.

La réduction de la surface enveloppée des courbes polaires va de
pair avec la chute du record maximal mensuel de floraison. Pour s'en
tenir aux deux sous-ensembles extrémes, il tombe de 89.4 7% pour les
groupements rupicoles et d'éboulis & 72.3 % pour les formations
forestiéres caducifoliées.

Ensembles groupés par séquences dynamiques

Dans 1'esprit du second modéle d'hélice chronobiologique (planche 35},
j'ai proposé (P.VIGNES 1975) une représentation tridimensionnelle
de 1'évolution du cycle de floraison dans une série dynamique médi-
terranéenne. Cette série glissant "d'une culture abandonnée au climax"
était a vrai dire mal définie du point de vue phytosociologique et
la construction manuelle de la figure pouvait é&tre jugée sommaire
et trop subjective. Cependant je formulai alors une appréciation
qui s'est trouvée confirmée depuis lors : '"L'ensemble de la figure
est vaguement tronconique, mais il ne s'agit pas d'un tronc de céne
de révolution car il est sensiblement tordu et déjeté. L'image qui
vient 4 1'esprit est plutét celle d'une coquille de dentale".

Je me suis penché sur 1'évolution du cycle de floraison dans le flux
de 12 séquences dynamiques (planches 53 a 58). Ces séquences compor—
tent 3 ou 4 stades bien individualisés au titre d'associations et
réunis, bien entendu, par des groupements de transition aux inven-
taires composites. Les 12 séquences ne totalisent que 26 associations
car certains stades inférieurs, moyens ou supérieurs, appartiennent
en commun & deux ou plusieurs séquences. Les inventaires des associa-
tions qui ont permis d'en connaitre le calendrier collectif de florai-
son sont empruntés a R,LOISEL 1976. Pour couvrir un éventail de cas
suffisant les séquences sont choisies en fonction de leurs climax
forestiers, conduits par des essences sempervirentes, marcescente
ou caducifoliées.
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Un logiciel spécialement congu construit les graphiques cartésiens
et polaires tridimensionnels. En outre il les met en mouvement afin
d'identifier sur 1'écran graphique l'angle d'observation le plus
performant *

Les figures situées en haut des planches sont les graphiques carté-
siens tridimensionnels en perspective cavaliére. Afin d'éviter toute
illusion d'optique, 1l'objet pouvant étre compris dans deux positions,
il faut préciser que 1'arche, de méme que son socle, est située sous
1'observateur et qu'elle s'ouvre a gauche. Cet angle de regard offre
deux avantages : premiérement il démasque sur la droite 1'accident
automnal quand il existe ; deuxiémement les arceaux les plus grands
sont en retrait, les plus petits par devant comme dans une photogra-
phie de groupe, ainsi leurs proportions ne peuvent étre confondues
avec un effet de fuite de la perspective. Sur certaines figures,
B ou F par exemple, l'arche lévite a quelque distance de son socle.

Les figures situées & mi-hauteur et au bas des planches sont les
graphiques polaires tridimensionnels, soumis pour plus de clarté
4 une rotation de 90 degrés dans le sens rétrograde et a un mouvement
basculant vers 1'avant. D'abord faible, cette inclinaison s'achéve
elle aussi a 90 degrés en restituant 1l'image bidimensionnelle de
chaque courbe, déja connue. Dans la position ou le relief est le
plus apparent, chaque courbe polaire tridimensionnelle montre, en
un seul édifice, les ellipses couchées sur autant de niveaux, les
12 rayons mensuels de chacune d'elles (certains trés courts ou nuls},
rayons qui dessinent collectivement des cloisons verticales d'une
grande régularité, et 12 montants qui relient entre eux les points
de méme rang chronologique et qui s'élévent en ligne brisée. En outre
la figure s'empale sur 1'axe de rotation commun aux trois ou quatre
cycles empilés. Si la figure n'était pas artificiellement trongonnée,
c'est le long de cet axe que glisserait en tournant, dans un mouvement
hélicoidal, 1'unique vecteur de rayon variable caractérisant & tout
moment 1'intensité du phénoméne étudié.

Les tendances exprimées sont les suivantes. Les graphiques cartésiens
sont dyssymétriques et déversés vers l'avant. Les graphiques polaires,
s'ils n'évoquent plus une coquille de dentale en raison d'un tassement
volontaire, peuvent faire penser a divers types de képis ou encore
a des sabots d'équidés : vaguement cylindriques ou tronconiques,
ils n'ont rien de figures de révolution.

Observés dans le sens de leur axe (figures du bas), les graphiques
polaires montrent, & des degrés divers, deux tendances évolutives
du début & la fin des séquences dynamiques

. D'une part les courbes rapetissent, comme je 1l'ai déja signalé,
ce qui prouve la diminution de la durée moyenne des floraisons. Les
exemples les plus clairs sont la séquence du chéne vert et du gené-
vrier de Phénicie (B) et celle du peuplier blanc (K).

. D'autre part les courbes se décalent de proche en proche dans le
seris trigonométrique direct, ce qui traduit des floraisons de plus
en plus précoces. Les exemples les plus nets sont la séquence du
chéne pubescent méditerranéen sur calcaire (H) et celle du charme (J).

A partir de bases scientifiques incomparablement plus solides, je
ne peux que confirmer une intuition formulée en 1975 au sujet des
groupements végétaux : "La sexuvalité tend A devenir de plus en plus
discréte quand 1la réussite végétative du peuplement s'accroit'.
I1 convient d'ajouter qu'elle est de plus en plus précoce.

* Voir annexe © : logiciel "PLI3"
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CYCLES AMNUELS DE FLORAISOM ET DYNAMIQUE A LONG TERME

BRAPHIWUES TRIDINENSIONMELS CARTEBIENS (JANVIER A BAUCHE) ETY POLAIREAS (JANVIER A& & HEURES)

A SEQUENCE DU PIN D ALEP EVOLUANT VERS LA CHENAIE VERTE
1 PHLOMIDO-BRACHYPOGDIETUM RAMOST
2 HELIANTHEMO-ERICETUN MULTIFLORAE
3 QUERCO-PINETUN (SUR CALCAIRE)
4  EPIPACTIDO-QUERCETUM ILICIA
B SEQUENCE DU CHENE VERT ET DU GENEVRIER DE“PHENICIE®
1 SILENO-ASPLENIETUM FONTANI
D GENISTETUM LOBELII

[N

ol

JUNIRPERG-QUERCETYMN ILICIE
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CYCLES ANNUELS DE FLLORAISON ET DYNAMIGBUE A LONG TERME

BRAAPHIQUES TAIDIMENSIONMELS CARTESIENT {JANYVIER A GAUCHE) ET POLAIRES {(JAMVIER A 4 HEUREB)

C SEQUENCE DU CHENE VERT S5UR CALCAIRE (NIVEAUX IHF.

PHLOMIDO-BRACHYPODIETUM RAMDEI
ROSMARINO—-LITHOSPERMETUN TYPICUN

VIBURNO-QUERCETUN ILICIZ FPISTACIETOSUM
ERPIPACTIDO-QUERCETHI ILICIE

D SEQUENCE DY CHENE VERT S5SUR SILICE

I POTENTILLO-GERANIETUN LANUGINOZI (MEDITERRANEEN)
2 ERICO-GENISTETUMN PINETOSUM

3 ASPLEHIO-QUERCETUN ILICIZ TYPICUM

ET HOY.?

o Ly B) ks
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CYCLES ANNUELS DE FLORAISON ET DYNAMIBUE A LONGB TERME

ORAPHIGQUEA TRIDIHENB1ONNELS CARTESIENG (JANVIER A BGAUCHE) ET POLAIRES (JANVIER A 4 HEURES)

£ SEQUENCE DU CHENE-LIEGE
WULRPIG~-AIRETUMN

ERICO-GENISTETUN PINETOSUN
AUERCO-CYTISETUN QUERCETOSUN PUBESCENTIS

DT

F SEQUENCE DU CAROUBIER
ASPHODELO-STIRPETUN RETORTAE
QLED—LENTISZCETUN EUPHORBIETOLUN
OLEQ—LENTISCETHN TYRICUHM

1y hj b
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CYCLES NNUELS DE FLORAISON ET DYNAMIQUE A LONG TERME

BRAPHIGQUES TRIDINENBIONNELS CARTESIENS (JANVIER A BAUCHE) ET POLAIRES (JANVIER A 4 HEUREH)

G SEQRUENCE DY CHENE PUBESCENT HEDITERRANEEN SUR SILICE
ROTENTILLO-GERANIETUN LANUGINGZI (MEDITERRANEEHN)
ERICO-GENIZTETUM PINETOZUM

LATHYRO-QUERCETYMN PUBESCENTIZE

Ly By ka

H SEGUENCE DY CHENE PUBESCENT MEDITERRANEEN SUR CALCAIRE
1 DIANTHO-BRACHYFODIETUM PINNATI
2 APHYLLANTHO-GENIZTETUNM
3 LATHYRO-GUERCETUM PUBESCENTIS
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CYCLES ANNUELS DE FLORAISON ET DYNAMIGQUE A LONG TERME

BRAPHIOUES TRIDIMENBIONNELS CARTEBIENS (JANVIER A BAUCHE) ET PDLALREB (JAWVIER A 4 HEURER!

7 SEQUENCE DE LA CHENAIE-CHATAIGNERAIE
POTENTILLO-GERANIETUM LANUGINOSI (HMEDRDIO-EUROPEEN)
ERICO-GENISTETUMN RPINETOSUN
QUERCO-VICIO-CARICETUN DERPAUPERATAE

PR I S Y

J SEQUENCE DU CHARHE

FOTENTILLO-GERANIETUN LANUGINOSI (MERIO-EUROGPEEN)
ERICO-GENISTETUN PINETOZUN

EUPHORBIO-CARPINETUN BETULI TYRICUN

()

Gaf B b
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CYyCLES ANNUELS DE FLORAISON ET DYNAMIGRUE A LONG TERME

GRAPHIQUEEB TRIDIMENEIONNELS CAATESLIENE {(JANVIER A SAUCHE) ET POLAIAES (JANVIER A 4 HEURED)

K SEQUENCE DU PEUPLIER BLANC
BRACHY POQRIETUN PHOENICOIDRIZ
RUBO-CORIARIETUN CORYLO-ULNETOEUN
RPOPULETUHN ALBAE TYPICUN

L b oma

L SEFQUENCE DE [ AULNE GLUTINEUX
POTENTILLO-GERANIETUN LANUGINOZY (MEDIO-EURIPEEN)
2 O RUBI-CORITARIETUN CORYLO-ULMETOSUN

3 ALNO-TILIETUM TYPICUN

P
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43224, Groupements d'invertébrés de la sansouire camarguaise

A 1'image des données expérimentales, des difficultés de leur traite-
ment statistique, de la relative déception qu'inspire la modélisation
avec un coefficient d'adéquation médiocre, les graphiques de biorythmes
des groupements d'invertébrés de 1la sansouire camarguaise doivent
étre appréciés avec circonspection (planches 59 et 60 ). En souhaitant
qu'elles se confirment et s'affinent au cours de campagnes ultérieures
continues de recherches sur le terrain, on peut prendre acte provisoci-
rement des tendances suivantes

. Les courbes représentant le cycle de la diversité spécifique ressem-
blent étonnamment & leurs homologues des groupements algaux (planches
43 et 44), alors que les premiéres sont supportées par 12 points expé-
rimentaux et les secondes par 4 points seulement. Elles ont la méme
forme simple {(monoelliptique), globuleuse, peu excentrique et donc
relativement bien répartie sur les quatre quadrants saisonniers.
L'hiver est cependant la saison la plus favorable et l'on assiste
8 une crise estivale, Le spectre saisonnier s'écrit P (E) A H.

Les courbes qui expriment le cycle d'abondance des individus sont
si particuliéres qu'on ne peut que les considérer avec recul. Est-
il sensé, pour le principe, de totaliser des individus d'espéces aux
mensurations disproportionnées, comme si 1'on dénombrait dans un méme
compte des petits pois et des citrouilles 7?7 Si une telle addition
trouve une justification et si les échantillons de récolte sont statis-
tiquement fiables, alors on doit prendre acte d'une dualité des courbes
justiciable du modéle dielliptique. Tandis que, pour les cycles de
floraison méditerranéens, les points d'inflexion des courbes sont
le plus souvent aofit et décembre, il s'agirait ici de juin et janvier,
avec une "avance' en été et un "retard" en hiver.

433, Déterminisme écologique des biorythmes étudiés

4331, Déterminisme général

Les groupements étudiés, bien que tous localisés dans le Sud-Est de la France,
sont inféodés aux climats les plus variés. Les uns sont aquatiques, les autres
aériens, De plus ils s'étalent de 1'étage méditerranéen - frange de transi-
tion entre les zones tempérée et subtropicale - jusqu'a 1'étage alpin dont
les pelouses présentent une certaine équivalence avec la toundra herbacée
de la zone polaire. Par conséquent 1'ellipsicité des biorythmes est indépen-—
dante des conditions écologiques portées par le milieu minéral.

Cependant les climats réunis dans cette région ont une caractéristique qui,
pour étre presque générale sur la planéte, n'en comporte pas moins des excep-
tions : des saisons s'y relaient au cours de l'année, de deux a quatre sai-
sons si 1'on confére a ce vocable un sens écologique en oubliant le découpage
officiel du calendrier c¢ivil., Sous 1'équateur, en 1'absence de saisons nettes,
la tendance passe de l'ellipsicité a la circularité qui n'en est qu'un cas
particulier,

Si le fait de 1'ellipsicité n'est pas éco-dépendant, par contre les paramétres
de la fonction et, par conséquent, la forme de 1'ellipse - son excentricité
notamment - sont sous forte dépendance des conditions écologiques du milieu
minéral, comme nous le verrons sous peu. Mais on doit envisager comme haute-
ment probable le rbéle des interactions des organismes dans le phénoméne géné-
ral d'ellipsicité, Un biotope n'est pas comme un établissement hételier qui
ouvrirait ses portes au public en haute saison seulement. Une '"clientéle"
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numériquement moindre, souvent moins ''privilégiée', assure une transition
progressive entre 1'époque d'intense activité et le temps mort de la mauvaise
saison : dans les biocénoses, il s'agit des organismes aux aptitudes concur-
rentielles timides, soit du point de vue végétatif, soit du point de vue
de la reproduction (en particulier pour les phanérogames entomogames). Le
relais des composantes de la biocénose dans le temps obéit a des régles compa-
rables a celles de leur juxtaposition dans l'espace : tendance collective
a 1' occupation maximale dans les limites du tolérable. Qu'il s'agisse de
la surface couverte au sol, de 1'extension verticale dans la stratification,
de 1'étage habité dans la zonation altitudinale ou du créneau mis a disposi-
tion dans le planning annuel communautaire, il y a place pour les niches
écologiques les plus variées. Les conditions de fonctionnement des biorythmes
des biocénoses contribuent au plein emploi des espéces végétales et animales.

4332, Déterminisme particulier
43321, Désignation précise des causes écologiques

Compte tenu de la diversité des causes écologiques et de 1'opportunité
d'utiliser cas par cas la terminologie la plus simple, on est amené
a placer sur un méme rang des notions qui n'appartiennent pas a une
méme catégorie logique : par exemple lumiére et compétition interspéci-
fique. Condamné moi-méme & de tels raccourcis, je rappellerai d'abord
la nécessité de bien maitriser, pour le principe, un classement norma-—
lisé des causes (R.MOLINIER et P,VIGNES 1971, P.VIGNES 1976).

Les facteurs écologiques sont des causes élémentaires physiques (lumié-
re, température et énergie mécanique surtout) ou chimiques {eau, ions
minéraux, corps organiques). Les facteurs écologiques sont souvent,
mais non obligatoirement, des facteurs physiologiques nutritionnels.
Discriminants par définition, il est probable que n'importe lequel
d'entre eux peut s'avérer en outre limitant dans un contexte donné.

Les agents écologiques, causes complexes porteuses des précédentes,
sont le soleil et 1la lune, les fractions inertes de 1'atmosphére,
de 1l'hydrosphére et de la rhizosphére, les organismes de la biosphére.
Les différentes "sphéres" superficielles de la planéte s'interpéné-
trent plus ou moins,

L'ensemble des facteurs physiques et chimiques inclus dans la phase
solide du milieu physique participent a 1'édaphisme dans des conditions
de relative stabilité, alors que les facteurs physiques et chimiques
compris dans la phase fluide du milieu sont des composantes du climat,
avec des variations saisonniéres notables. la distinction n'est pas
toujours évidente. Si nous comparons un biotope terrestre a un biotope
marin benthique, 1'eau est un facteur climatique et édaphique pour
les deux, la lumiére un facteur climatique pour les deux, les ions
minéraux sont des facteurs édaphiques chaque fois mais, en outre,
ce sont des facteurs climatiques fondamentaux pour le milieu marin
o le taux de certains d'entre eux fluctue brutalement au fil des
saisons en contribuant a les caractériser,

TLies notions synthétiques qui associent des causes élémentaires en
les sous-entendant sont autant de "litotes" légitimes. L'adjectif
"méditerranéen" implique tacitement la sécheresse de 1'été, la douceur
thermique de 1'hiver, un ensoleillement annuel intense et de longue
durée. De méme lorsqu'on invoque la compétition entre organismes,
celle-ci inclut de multiples interactions physiques et chimiques nouées
directement cu indirectement par air, eau ou sol interposé.
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REFPRESENTATION CARTESIENNE DES CYQLES ANNUELS DE LA FAUNE D 'INVERTEBRES DE LA SANSOUIRE CAMARCUAISE

//"_\\
S
s
~ a

A1 NOMERE D'ESPECES dans 1'Arthroonemetum glaucl

LY
d =
Pl .,
-'.. :"«. -: \E.
. ~ P ~
~
. 3 : \\.
H \.. N a
“\\ o
.
~, Fa

B1 NOMBRE D'ESPECES dans le Salicornietum fruticosae

BZ NB D'INDIVIDUS dans le Salicornietum fruticosae

D1 ousre D'ESPECES dane 1le Thero-Brachypedion

D2 NB D'INDIVIDUS dana le Thero—Brachypodion
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43322, Déterminisme des cycles végétatifs de groupements végétaux portuaires

La température, 1'intensité de 1'éclairement, le degré d'agitation,
sont des facteurs écologiques puissamment discriminants en ce qui
concerne la distribution spatiale des espéces marines et de leurs
groupements (cf § 121). Mais leur rdle possible - et méme hautement
probable en ce qui concerne la température - sur les biorythmes marins
n'a pas été établi avec certitude. On peut envisager un contrdle indi-
rect des biorythmes communautaires par la température, celle-ci faisant
varier le métabolisme des organismes avec des effets cycliques sur
la composition chimique de 1l'eau de mer.

C'est précisément sous cet angle que la périodicité des peuplements
marins a fait 1'objet d'études approfondies de la part de nombreux
chercheurs. J.M.PERES et L.DEVEZE 1963 résument comme suit les faits
essentiels, Parmi les constituants minéraux de 1'eau de mer, certains
sont a la fois qualitativement indispensables, quantitativement minimes
et, de surcrolt, trés fortement fluctuants : ce sont les sels ammonia-
caux, les nitrites, les nitrates et les phosphates. Dans les eaux
tempérées, nous avons des preuves indirectes de la '"relation entre
la teneur en sels nutritifs des eaux et la production primaire :
le maximum de concentration en sels nutritifs dans les eaux est hiver-
nal et précéde de peu le développement végétal printanier ; il y a
une réduction extréme de ces sels nutritifs dans les eaux aprés la
poussée planctonique, réduction persistant parfois jusqu'en automne”,
La réduction de la teneur en ions nourriciers est réellement décisive
puisque, de mai & aofit selon les cas, le taux s'en annule presque
complétement. L'activité photosynthétique tend alors & ralentir ou
4 cesser, méme si les facteurs principaux de 1'assimilation chloro-
phyllienne (CO,, lumiére et température) semblent, au méme moment,
réunir des conditions favorables.

Aprés avoir désigné les causes des cycles végétatifs en milieu marin,
J.M.PERES et L.DEVEZE reviennent plus précisément sur le calendrier
des phénoménes. Les recherches menées dans le golfe de Marseille ont
une valeur exemplaire pour les cbtes de la Provence. Il y existe "deux
phases écologiques annuelles différentes... La premiére de ces périodes
débute au printemps : le milieu, initialement riche en matériel orga-
nique (soumis & la dégradation du fait de la grande poussée planctoni-
que annuelle) et en sels minéraux s'appauvrit progressivement pour
atteindre un état dystrophique estival?.. Durant le mois de juillet
et la premiére moitié de 1'été, le milieu biotique, extrémement pauvre,
n'apporte qu'une quantité trés limitée de matériel rapidement utilisa-
ble... L'installation d'un plancton végétal dense durant la seconde
moitié de 1'été contribue a réduire plus encore la réserve en sels
minéraux des eaux, alors qu'est accrue la quantité du matériel organi-
que a dégrader.., C'est dans ces conditions que débute la seconde
période écologique annuelle, au cours de laquelle 1'élimination lente

et progressive de la dystrophie, pendant 1'automne, aboutit & la
réalisation d'un nouvel état d'équilibre qui est atteint dans la
premiére moitié de 1'hiver". Cette longue citation s'imposait. Les

faits fondamentaux, clairement rapportés par J.M.PERES et L.DEVEZE,
rendent. parfaitement compte du cycle des biomasses des groupements
portuaires. Cependant ils n'expliquent pas le cycle de diversité
spécifique pour lequel doivent étre cherchées des causes d'une autre
nature.

* Cf deuxiéme figure du paragraphe 11212
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Encore une fois intervient la compétition entre les organismes qui
s'efforcent de couvrir leurs besoins d'espace, de matiére et d'énergie.
Au premier plan de ces besoins figurent les ions minéraux qui, contrai-
rement au dioxyde de carbone beaucoup plus demandé, viennent a manquer
et déterminent des fluctuations collectives de biomasse. On peut tenir
pour correct le scénario "économique" suivant.

La crise automnale est le résultat différé de la dystrophie estivale.
Les peuplements marins deviennent alors plus clairsemés., Certaines
espéces ont momentanément disparu de la scéne ou ne s'y maintiennent
que sous des formes de survie peu apparentes ; d'autres voient leurs
effectifs décimés ; d'autres enfin se retrouvent amputées d'une frac-
tion appréciable de leurs thalles. Une partie de la surface du substrat
minéral redevient disponible pour la fixation d'organismes, méme si
la roche n'est pas dénudée mais encore couverte d'algues encrofitantes
vivaces. En volume aussi le peuplement s'est dégarni ; or il ne faut
pas oublier l'abondance des épiphytes hébergés par cette petite jungle
qu'est la végétation épilithe. Lors de 1l'étude des petits ports varois
de 1963 a 1969, notre équipe a dénombré 46 espéces d'algues macrosco-
piques portées en épiphytisme sur ou dans les thalles buissonnants
de 1l'algue brune Halopternis scopania, la premiére des nombreuses espé-
ces tenant lieu de support pour d'autres. Ainsi en automne de nouvelles
possibilités spatiales d'accueil sont créées et elles coincident dans
le temps avec une reminéralisation des eaux lente et continue.

L'ensemble des événements qui précédent et qui suivent correspondent
a4 1'évolution spontanée d'un systéme économique, non planifié bien
slir, mais fonctionnant sur la base de la loi de 1l'offre et de la deman-
de avec tous les avantages et inconvénients qui lui sont attachés.
Pour comprendre en profondeur 1'enchainement des faits, il est instruc-
tif de réutiliser les données expérimentales (cf § 42131) d'une maniére
nouvelle en divisant, pour chaque groupement et a chaque saison, la
biomasse moyenne en grammes par le nombre moyen d'espéces

P E A H
Cystoseinetum sinictae 31.8 43.9 27.8 (19.4)
Cystoseinetum cninilae 25.6 34.5 17.0 (15.8)
Ceramio-ULpetum 25.5 31.0 24.6 (16.2)
Ubpo-Antithamnietum plumubae 16,0 17.0 (11.2) 11.9
Faciés a Codium fragile 23.6 56.1 24.1 (17.5)

Ces chiffres qui ne se substituent pas aux précédents les éclairent
cependant d'une lumiére beaucoup plus vive.

Lors de la reprise d'activité, premiére phase qui s'étend de 1'automne
a l'hiver, une concurrence largement ouverte entraine la multiplication
des"entreprises". Chaque espéce, maintenue en place ou réinstallée,
dispose alors en moyenne d'un faible capital de matiére vivante.

Lors de la deuxiéme phase, typiquement de croissance et continue de
l'hiver a 1'été, un processus de concentration aboutit a 1'élimination
des concurrents les moins adaptés & la compétition. Paradoxalement,
la masse de matiére capitalisée est a son plus haut niveau lorsque le
nombre d'"entreprises" est au plus bas du fait des faillites enregis-
trées. Les espéces maltresses du marché affichent alors une prospérité
que rien ne semble encore menacer., Leur supériorité dans la compétition
s'explique sans doute par l'intensité des échanges avec le milieu,
intensité liée a l'activité physiologique générale - membranaire entre
autres - et a des particularités morphologiques telles qu'une superfi-
cie développée importante, le thalle étant finement divisé.
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Enfin vient la phase de crise qui s'aggrave de 1'été a 1'automne.
Les concurrents demeurés maitres du marché se trouvent en rupture
d'approvisionnement car, au méme titre que la végétation pélagique
(phytoplancton}, ils ont surinvesti, épuisé les sources de certaines
matiéres premiéres (phosphates par exemple) et ne peuvent plus, ni
poursuivre leur croissance, ni méme assurer intégralement leur propre
entretien.

Ainsi est-on amené & amender la description du cycle végétatif des
peuplements marins proposée par J.M.PERES et L.DEVEZE. le mécanisme
des phénoménes réside non seulement dans 1'offre du milieu minéral
et la demande collective des organismes, mais encore dans la compéti-
tion entre ces derniers. Le nombre de phases annuelles n'est pas de
deux mais de trois : reprise et concurrence ouverte de 1l'automne &
1l'hiver, croissance et concentration de 1'hiver a 1'eté, crise brutale
de 1'été a 1'automne.

Déterminisme des cycles de floraison
Approche du probléme

Lles facteurs discriminants responsables des biorythmes de floraison
ont fait succesivement 1'objet :

. d'une recherche directe (P.VIGNES 1975) par comparaison de cycles
floraux avec des cycles climatiques - macroclimatiques ou microclima-
tiques - correspondant aux mémes biotopes ; la température, 1'eau
et la lumiére sont les seules causes retenues.

. d'une recherche indirecte (R,LOISEL et P.VIGNES 1983 et 1984} en
comparant des variables quantifiées - éléments graphiques remarquables
des courbes polaires et cartésiennes - entre elles et avec des varia-
bles qualitatives & implications écologiques : spectres biologiques
(établis classiquement d'aprés les types biologiques de RAUNKIAER)
et types biogéographiques des groupements., Les méthodes statistiques
employées s'adaptent a4 la nature des variables : analyse de correspon-
dance pour des variables toutes numériques, test du Khi2 appliqué
au tableau de contingence et seul & convenir quand 1l'une au moins
des variables n'a pas d'expression chiffrée. De cette étude particu-
liérement méticuleuse, on peut extraire 1'essentiel qui se résume
comme suit. Dans les syntaxons méditerranéens, la progression vernale
des floraisons, le taux mensuel maximal, la récession estivale, 1la
"tendance de septembre" et la surface enveloppée de la courbe polaire
sont les plus forts ; mai est typiquement le mois du maximum, Dans
les syntaxons non méditerranéens (européens notamment), les mémes
variables quantifiées sont les plus faibles ; juin est le mois du
maximum. En ce qui concerne les spectres biologiques, toutes les
tendances méditerranéennes culminent dans les formations dominées
par les thérophytes, & une importante exception prés : la tendance
de septembre culmine dans des peuplements dominés par des phanéro-
phytes et, parmi eux, dans les plus thermophiles.

Identification des facteurs discriminants

. D'importants facteurs écologiques, responsables pour une part de
la distribution géographique des groupements, semblent n'avoir aucune
influence sur le calendrier communautaire de floraison : il s'agit du
facteur mécanique et de tous les facteurs chimiques autres que 1'eau.
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La dominante carbonatée ou silicatée du terrain n'induit aucune dis-
crimination directe. C'est particuliérement net pour les formations
extrémes, pelouses d'une part, formations préforestiéres et forestié-
res d'autre part. Entre ces deux groupes, une distinction est notée
dans les matorrals, concernant la surface enveloppée des courbes
polaires (et donc la durée moyenne des floraisons) : 14.6 7 dans
les matorrals calcifuges, 15.5 % dans les matorrals calcicoles. Chez
ces derniers la xéricité du terrain, jumelée avec la sécheresse atmo-
sphérique, aggrave l'aridité et renforce le caractére méditerranéen
de la formation, d'ailleurs généralement plus ouverte que son homo-
logue des terrains cristallins.

. L'eau précisément apparait comme le principal facteur écologique
permettant, en France, une c¢laire démarcation entre les formations
méditerranéennes et non méditerranéennes., C'est elle - son déficit
plus précisément - qui détermine la précocité du pic des floraisons,
en mai, et la récession estivale (cf figure du § 11212), Du point
de vue physiologique, malgré les moyens de résistancea la plasmolyse
dont disposent les plantes méditerranéennes (pression osmotique élevée
des sucs cellulaires, procédés foliaires de ralentissement des échan-
ges gazeux), le manque d'eau entraine une baisse générale d'activité,
une pause estivale touchant la reproduction comme la vie végétative.

. La température et la lumidre sont aussi deux facteurs puissamment
discriminants qui méritent d'étre rapprochés, bien que le premier
agisse surtout a 1'échelle des macroclimats, comme 1'eau, et le second
a celle des microclimats. Leur autorité commune est la commande de
1l'induction florale des bourgeons par 1'intermédiaire de phytohor-
mones. Des études classiques ont établi l'existence de seuils minimaux
ou maximaux d'intensité ou de durée, pour ces deux facteurs physiques.
Avec la température, 1l'accent est mis surtout sur le niveau (thermo-
stade), avec la lumiére il 1'est surtout sur la durée (photopériode),
mais, pour chaque cas et dans les conditions naturelles, les valeurs
critiques sont incluses dans les rythmes saisonniers des climats,

Le rbéle de la température en tant que facteur limitant se dévoile
le plus clairement dans les groupements de montagne (planches 47
et 4B8). Non seulement la floraison y est nulle pendant plus de trois
mois en moyenne, mais encore deux quadrants saiscnniers des graphiques
polaires demeurent presque intégralement vierges.

La lumiére semble avoir deux effets treés sensiblement différents.
En premier lieu elle est un facteur limitant graduel selon le type
de formation, C'est ce que démontre le rapport de 1 a4 3 des surfaces
enveloppées des courbes polaires quand on passe de la ripisylve du
Populetum allae ufmetosum (8.4 %) a 1'association rupicole du Linazio-
Galietum pusilii (25.3 %). Cet aspect du rdle de la lumiére est sans
effet sur 1'orientation du cycle. Par rencontre du hasard et de 1la
nécessité, l'intensité et la durée des floraisons a valeur adaptative
dans les pelouses, surtout quand elles sont dominées par des théro-
phytes ; ces derniéres compensent leur faible pouvoir concurrentiel
au plan végétatif et préparent la reconquéte ultérieure du terrain
en s'assurant contre le pgaspillage naturel des semences par une
dissémination massive.

D'autre part la lumiére est un facteur limitant saisonnier brutal
dans les foréts de feuillus caducifoliés ol la feuillaison fait tomber
1'éclairement en sous-bois & un niveau trés bas (parfois moins de
1 7 de la lumiére incidente dans les foréts tempérées), au détriment
des especes majoritaires des strates arbustive et herbacée. La compa-
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raison des cycles de floraison de trois chénaies (P.VIGNES 1975),
respectivement verte, pubescente et sessile, autrement dit sempervi-
rente, marcescente et caducifoliée, ou encore méditerranéenne, sub-
méditerranéenne et tempérée, montre une analogie étonnante : toutes
les courbes polaires sont petites, globuleuses, avec le plus grand
rayon-vecteur sur mai. Malgré ces coincidences, le déterminisme des
cycles doit étre radicalement dissemblable., Il est trés vraisembla-
blement le suivant pour les deux cas extrémes. Dans la chénaie verte
ou les excés du macroclimat sont tamponnés, trois facteurs sont modé-
rément limitants : la température l'hiver, 1l'eau 1'été, la lumieére
toute 1l'année. Dans la chénaie sessile, deux facteurs sont fortement
limitants : la température 1'hiver, la lumiére 1'été.

Combinaison des facteurs limitants

Découverte par LIEBIG dés le 19éme siécle, la notion de facteur
limitant implique celle d'exclusivité. Quel que soit le nombre de
facteurs limitants potentiels, un seul a la fois opére en un lieu
et a4 un instant ponctuels. Cette unicité est & la fois maximum et
minimum car il n'arrive jamais qu'un phénoméne biologique échappe
au freinage d'un facteur limitant. Ceci étant admis, il est cependant
commode, pour un groupement végétal a une saison donnée, de ne pas
évoquer de facteur limitant ou au contraire d'en citer deux. Si 1l'on
n'en mentionne aucun, c'est que l'effet de limitation reste faible.
Si 1'on en désigne deux, c'est qu'ils interviennent & tour de réle
selon 1'heure ou la situation météorologique du moment.

La responsabilité des facteurs limitants sur les aspects objectifs
des cycles de floraison et sur leur expression graphique peut étre
schématisée comme ceci

Facteur limitant  Température Eau Lumiére
. Trés grands écarts Record maximal Durée moyenne
Floraison . . , .
salsonniers Précoce faible
Graphiques Excentricité Torsion dans  Surface enveloppée
polaires forte le sens direct réduite

Les courbes moncelliptiques a forte adéquation traduisent des bio-
rythmes entralnés par un seul facteur limitant puissant (pelouses
alpines). Les courbes monoelliptiques dont 1'adéquation est moindre
peuvent représenter des biorythmes commandés par deux ou trois fac-
teurs limitants qui interviennent plus confusément, par exemple en
se chevauchant sur une longue période. Les courbes dielliptiques
marquent un phénomeéne de relais bref entre deux facteurs fortement
limitants dont chacun régne sans partage pendant des mois (groupements
méditerranéens typiques, notamment formations préforestiéres scléro-
phylles les plus thermophiles).

43324, Déterminisme des cycles de la faune d'invertébrés de la sansouire

Non sans rappeler les réserves déja émises, on peut chercher a titre
d'hypothése prudente quels sont les facteurs limitants du nombre
d'espéces et du nombre d'individus observés. Ces effectifs correspon-
dent peut-&tre aux animaux qui occupent, non pas la "scéne", mais
le "devant de la scéne". Dans tous les groupements de sansouire,
le nombre d'espéces d'invertébrés est maximal 1'hiver et minimal
1'été, c'est-a-dire au moment le plus chaud, le plus ensoleillé et
le plus sec. Ne s'agit-il pas plus d'un probléme d'éthologie que
d'écologie ? Selon une formulation & l'emporte-piéce devenue prover—
biale, un biotope choisit son végétal, un animal choisit son biotope.
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Des taxies, déplacements orientés par mécanisme réflexe, guident la
petite faune vers des abris éventuellement hors de portée de notre
regard lorsque les conditions ambiantes ne sont plus tolérées. S'il
en est bien ainsi, et comme pour certains aspects de la biologie végé-
tale (longévité des herbacées), la sécheresse s'avére plus éprouvante
que le froid,

Quant au nombre d'individus, certainement moins probant que celui
des espéces, nous nous bornerons & prendre acte de la dualité des
courbes polaires, dielliptiques avec des points d'inflexion en janvier
et juin qui semblent marquer le relais de deux facteurs ou groupes
de facteurs fortement limitants. Aprés le mois d'aolit, le nombre d'in-
dividus tend & augmenter, 1'automne faisant ainsi figure de saison
de prospérité., Cette prolifération peut étre due & des facteurs alimen-
taires, en particulier & la reconstitution des réserves végétales
dans les fruits et les graines.

434, Conclusion

Le phénoméne d'ellipsicité, avec ses cas particuliers de circularité excentri-
que ou non, semble caractériser tous les biorythmes annuels, indépendamment
des conditions écologiques, mais en raison d'une organisation chronologique
interne commune 4 toute biocénose. Par contre les variations de 1'ellipse,
relatives notamment & la surface enveloppée, a 1'excentricité, & 1'orienta-
tion et a la forme simple ou double, dépendent de facteurs écologiques limi-
tants qui peuvent étre physiques (température, lumiére)} ou chimiques (eau,
ions minéraux, substances organiques alimentaires).

Si 1'on veut, pour finir, prendre davantage de recul en oubliant 1'énumération
détaillée des causes et des effets, on doit reconnaitre dans 1l'ellipsicité
des biorythmes - annuels entre autres - la manifestation simultanée de trois
propriétés partagées par les organismes vivants et qui se refletent au niveau
des biocénoses : l'adaptation, la régulation et 1'équilibre. Ces propriétés
se lisent dans la forme de 1'ellipse, fermée, harmonieuse, mais non figure
de révolution.

. Adaptation : le rayon-vecteur qui tourne en tragant de sa pointe la courbe
polaire change constamment de longueur ; le milieu change, la biocénose aussi.

. Régulation : que le changement soit ou non de grande amplitude, il s'opére
dans les limites d'une certaine fourchette et, surtout, la biocénose retourne
4 sa situation initiale (abstraction faite du trés lent glissement dans le
flux des séries dynamiques) ; elle ne connalt pas d'échappement d'orbite
et, pour se diriger, dispose du pool d'information inscrite dans le patrimoine
génétique des organismes qu'elle regroupe.

. FEquilibre : les changements centrifuges et centripétes (par référence a
1'état moyen de la biocénose) s'effectuent sans qu'il y ait jamais rupture
brutale de tendance ; les inflexions sont souples ; cette continuite dans

le changement ne peut résulter que de la sommation de multiples réponses
spécifiques n'ayant pas les mémes seuils critiques.

Globalement, la biocénose détient la faculté d' homéostasie.
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5. LES SERTES FONDAMENTALES DE BIOCENQOSES

51. L'ENJEU DU PROBLEME

Le monde est diversité. Jusqu'a quel point peut-on pousser une démarche
simplificatrice pour en faciliter la lecture ? Une telle démarche est-elle
artificiellement "pédagogique" ou bien repose-t-elle sur des lignes de force
objectives qui lui conférent une vocation de recherche pure ? L'affirmation
en forme de pari contenue dans le titre du chapitre est-elle trop audacieuse
par le parti pris de globaliser ou trop timorée par le pluriel des trois
premiers termes ? C'est a ces différentes questions que je m'efforcerai de
répondre.

Dans un ouvrage de vulgarisation (Roger MOLINIER et P.VIGNES 1971) et déja
avec un souci de synthése, deux schémas de macrozonations étaient proposés
1'un de "zonation latitudinale" d'un péle & 1'équateur, 1'autre de ''zonation
altitudinale sensu fato" depuis les névés jusqu'aux fosses océaniques., Ces
deux schémas ambitieux, illustrés de symboles et légendés, affichaient des
propriétés morphologiques étonnantes. Tous deux commengaient par sept =zones
identiques, avant de diverger totalement. En outre chacune des séquences
particuliéres recelait d'une a trois sous-séquences symétriques (par exemple
prairie - désert - prairie). En fait les deux schémas de macrozenations se
sont avérés plus tard inadaptés. Nous avions confondu des séquences définies
géographiquement avec des séquences définies écologiquement., Le gradient
d'un facteur puissamment discriminant ne longe pas fatalement une direction
géographique conventionnelle telle qu'un méridien ; d'autre part une telle
direction, méridien entre autres, peut supporter les vecteurs colinéaires
des gradients de facteurs discriminants distincts qui se relaient.

Dans un ouvrage ultérieur (P,VIGNES 1976, réédité modifié 1977), les zonations
unifactorielles ont été dissociées. De plus le parallélisme avec les séquences
dynamiques en a été mis en lumiére, ainsi que 1'existence de régles communes
aux séries de peuplements terrestres et marins, Depuis lors je n'ai jamais
été conduit a remettre en cause les idées essentielles de ce travail qui
sera plusieurs fois cité ou demeurera sous-jacent dans la suite de 1'exposé.
Le renouvellement du contenu de ce dernier concernera surtout la démonstration
concréte, en écartant de grands exemples étrangers au Sud-Est de la France
(zonations détaillées de 1'Asie et de 1'Afrique), ainsi que des situations
trop particuliéres ou trop sujettes a controverse entre phytosociologues.

52, METHODOLOGIE

Nous n'avons pas A envisager ici, ni des méthodes d'étude particuliéres sur
le terrain, ni un traitement statistique, ni une modélisation algébrique.
La banque de données existe « patond ¢+ c'est le pool d'informations rassemblé
par la communauté mondiale des biologistes de terrain auxquels il convient
d'associer les biogéographes. Quant & la modélisation, elle échappera au
formalisme mathématique pour demeurer qualitative,

Le probléme est de trouver le langage le plus adéquat, les définitions les
mieux adaptées pour caractériser les séries spatiales et temporelles élémen-—
taires, ainsi que les types biologiques des producteurs végétaux. En présence
de séquences de biocénoses qui semblent de prime abord irréductibles a une
méme logique, on gagne a s'inspirer de 1'exemple prestigieux de Champollion
face a la pierre de Rosette et a ses textes jumelés : chercher un seul et
méme fil conducteur, postuler 1'existence de clés simples, méme si 1'enquéte
s'annonce laborieuse,
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521, Classement des séquences de biocénoses

5211, Facteurs discriminants

Les facteurs physiques et chimiques responsables des agencements étudiés
sont dits déterminants parce qu'ils ont valeur de causes dans la relation
déterministe, discriminants parce qu'ils créent la diversité de la biosphére
d'un lieu & un autre au méme moment, d'un moment 4 un autre au méme lieu,
et limitants - de maniére relative ou absolue - parce que leur insuffisance
ou leur excés freine ou bloque le développement, non seulement de telle ou
telle espeéce plus sensible que d'autres, mais encore celui de la communauteé
vivante toute entiére {(cf § 43321).

Les facteurs climatiques sont incontestablement les plus décisifs en milieu
terrestre comme en milieu aquatique. Il s'agit de la température, de la
lumiére et de 1'énergie mécanique pour les facteurs physiques, de l'eau et
des chlorures pour les facteurs chimiques.

Les facteurs édaphiques, d'ordinaire parmi les plus discriminants (terrains
silicatés ou carbonatés) n'interviennent pas dans la forme des séquences.
D'autres propriétés de la roche-mére ou du sol (mobilité ou compaciteé, pré-
sence ou absence de complexe humique etc.) modifient 1'impact de facteurs
climatiques (énergie mécanique, eau ...).

5212, Zonations
52121. Zonations élémentaires majeures (planche 61)

Ftymologiquement, une zone (du grec zone = ceinture) est une bande
circulaire. L'image est valable tant que 1l'on assimile le globe a
une sphére lisse, chaque continent & un bouclier plat, chaque montagne
4 un cbne, la ligne littorale & un cercle autour d'un continent ou
d'une mer intérieure. Bien entendu les choses ne sont pas aussi cari-
caturales., Indépendamment des interférences entre zonations et des
grandes altérations qui les affectent, chacune a une réalite différente
du schéma passe-partout qui en est donné, Pour premier exemple, une
montagne n'est qu'exceptionnellement conique. Elle présente typiquement
un sens d'allongement orienté comme le plissement qui 1'a engendrée.
Tectonique et érosion se combinent pour lui léguer des profils en
lignes brisées. Enfin les ceintures sont doublement dissymétriques
en passant des adrets aux ubacs, puisqu'elles n'y ont pas méme cortége
floristique et en outre basculent vers le bas. Pour deuxieéme exemple,
une zone littorale, 1'étage médiolittoral notamment, est une ceinture
filiforme (des milliers de Xm de long et quelques dm de large en
Méditerranée), sinueuse et discontinue. Les représentations qui en
sont données se limitent pour des raisons pratiques a de trés courts
segments.

Les facteurs discriminants des zonations ont été représentés dans
le sens des gradients croissants (planche 61), mais 1'un d'eux échappe
a4 cette normalisation. C'est la lumiére lorsqu'on n'en considére plus
1'énergie totale mais le rythme (photopériodisme), principale diffé-
rence écologique entre les zones froides polaires et alpines.
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52122, Interférence des zonations majeures
521221. Combinaison des zonations latitudinale et altitudinale

Deux gradients du facteur thermique intervenant conjointement, il
n'y a pas d'étalon universel pour déterminer la cote des différents
étages biocénotiques au flanc des montagnes. la limite supérieure
de la forét s'éléve peu a peu depuis la cote zéro dans les régions
polaires (absence des arbres) jusqu'a la cote de 1800 a 2400 m en
France et de 4000 m en Tanzanie. Lorsqu'on s'éloigne de 1'équateur
vers les plles, la série d'étagement s'appauvrit a partir du bas
comme une pile de livres retirés un a un par dessous.

521222. Combinaison des zonations latitudinale et centripéte

Cette interférence est trés netie en Eurasie, avec un gradient thermi-
que croissant du Nord vers le Sud et un gradient hydrique croissant
du centre vers la périphérie. Les mauvaises saisons froides sont
celles ou les moyennes thermiques mensuelles T tombent au-dessous
de 0 degré Celsius. les mauvaises saisons séches sont celles ol P/T
est inférieur & 2 (P = précipitations en mm). Les régions climatiques
correspondant aux foréts méditerranéenne et équatoriale subissent
des rigueurs météorologiques courtes ou nulles, d'ol ce symbole de
réussite qu'est le feuillu sempervirent. lLes déserts de la zone
tempérée, froids en hiver et secs 1'été, cumulent quant a eux toutes
les miséres du monde végétal ; ils ne s'ouvrent & une végétation
médiocre et éphémére que pendant quelques journées de printemps et
d'automne,

521223. Combinaison des zonations altitudinale et centripéte

Les grands massifs montagheux sont presque tous en situation marginale
sur les continents bousculés par les affrontements de plaques. lLeur
excentricité disloque 1'ordonnance virtuellement réguliére de Ila
zonation centripéte. Ainsi le massif himalayen exclut les vastes
steppes subtropicales qui, en plaine, ne manqueraient pas de faire
tampon entre les déserts tempérés du Sinkiang et de Mongolie, au
Nord, et la forét tropicale indo-pakistanaise, au Sud.

52123. Altération des zonations majeures

La prise en considération des quatre systémes principaux de zonation,
séparés puis combinés, ne suffit pas & reconstituer logiquement le
puzzle des é&cosystémes planétaires tel que nous le connaissons. T1
faut en outre tenir compte de circonstances géographiques liées a
la distribution des continents et des océans. On comprend alors le
tracé aberrant de ceintures lacuneuses ou étirées dans une certaine
direction, & l'image d'un bracelet élastique coupé ou tendu. D'un
"O", la disposition cartographiée passe & un '"C" ou au signe "=".

521231, Altération liée a la topographie des continents
. La plus grande partie des terres émergées occupe 1'hémisphére Nord.

De ce fait (Antarctique mis & part), les zones polaire, subpolaire
et méme tempérée, sont absentes ou discrétes dans 1'hémisphére Sud.
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. Les principales masses continentales sont des triangles limités
par une base au Nord et un sommet au Sud (Eurasie, Afrique, Amérique
du Nord, Amérique du Sud). Aussi la zonation latitudinale ne s'ex-
prime-t-elle avec le maximum de clarté, c'est-a-dire sous la forme
de bandes paralléles, que dans la moitié Nord la plus large. En outre
la désertification sous 1'influence d'un climat continental est peu
marquée dans la pointe méridionale des continents ; nette en Afrique
boréale, en Asie et en Australie, elle s'estompe en Afrique australe
et dans les deux Amériques,

Altération liée au sens des grands courants aériens

Les vents sont entrainés dans des mouvements tourbillonnaires com-
plexes qui, dissociés en leurs composantes verticale et horizontale,
se traduisent différemment sur un transect le long d'un méridien
et sur une projection plane.

. Les mouvements tourbillonnaires verticaux, sensibles jusqu'a une
altitude de 15 km, résultent de régimes de hautes et de basses pres-
sions : hautes pressions permanentes et accompagnées de sécheresse
dans les zones subtropicale et polaire ; basses pressions accompagnées
de précipitations, permanentes dans la zone équatoriale, oscillant
du Nord au Sud selon la saison dans les zones subpolaire et tempérée.
Si une sécheresse relative, permanente ou temporaire, a généralement
peu d'effet dans les régions froides ou tempérées, par contre le
régime des pluies modifie radicalement les conditions de vie dans
les pays chauds on 1'évaporation est aggravée. En bref, une large
bande de la zone subtropicale tend & se '"continentaliser' jusqu'aux
cbtes, notamment en Afrique boréale que le désert saharien coupe
de part en part ; 4 1l'inverse, la zone équatoriale tend & se "mariti-
miser" complétement. Cette énorme aberration substitue aux auréoles
concentriques de la zonation centripéte idéale des bandes paralléles.
Elle introduit une profonde discontinuité dans le domaine de la forét
chaude de feuillus sempervirents dont 1'avant-garde (yeuseraie et
suveraie) est fort éloigné du gros de la troupe (forét ombrophile
équatoriale)., De la région méditerranéenne a 1'équateur, tout 1'espace
s'inscrit pourtant dans la zone thermique propice aux feuillus a
feuilles persistantes.

La zonation eury-latitudinale de 1'Ancien Monde juxtapose une zonation
eu-latitudinale liée au gradient thermique et une zonation pseudo-
latitudinale 1iée au gradient hydrique, en un seul spectre assez
régulier. 11 faut savoir y dissocier les effets de deux éléments
de causalité bien distincts,

. Les mouvements tourbillonnaires horizontaux connaissent de nombreu-
ses variantes régionales et saisonniéres, Si 1l'on s'en tient aux
tendances générales sur les grands bassins océaniques, les vents
dominent d'Ouest dans les =zones froides et tempérées, d'Est dans
les zones chaudes (avec une importante exception sur 1'Océan indien
ou les moussons viennent alternativement du Nord en hiver et du Sud
en été). Pour des raisons déja indiquées (évaporation fonction de
la température, basses pressions subtropicales), c'est entre le
vingtiéme et le trentiéme paralléles Nord ou Sud que le sens des
vents marins est le plus déterminant sur la physionomie des biomes
terrestres : la facade orientale des continents est beaucoup plus
arrosée que leur fagade occidentale. Cette tendance est nette en
Furasie, Australie, Amérique du Nord et Afrique australe.
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5213, Séquences dynamiques

Le concept de série ou séquence dynamique, déja ancien, souffre encore de
nos jours de normes de jugement inadaptées et probablement antiscientifiques.

En milieu terrestre, les stades initiaux cryptogamiques sont le plus souvent
escamotés, Bien sfir ils n'ont qu'assez peu 1'occasion de se manifester, mais
ils sont de regle en tant que pionniers stricts, non seulement sur substrat
rocheux compact avant formation d'une ébauche de sol, mais encore sur sub-
strat meuble a horizon humifére absent ou détruit. Ainsi M,BOURNERTAS 1968
fait débuter la série de la chénaie sessiliflore par la "dune blanche" (déser-
tique), la "dune grise' a lichens (diverses espéces du genre (ladonia) et la
"dune noire" & mousses acrocarpes, Ceralodon purpureus, Polyirichum piliferum.

En milieu terrestre toujours, la signification des stades a résineux est
souvent controversée (proclimax, paraclimax, simple faciés sur lande ou ma-
torral). Ils ne bénéficient pas, dans la dynamique, de la méme consécration
a part entiére que les étages a résineux dans la zonation altitudinale.

En milieu marin, les écologistes terrestres tendent & ne voir que des "peu-
plements permanents', bloqués par des conditions d'exception. S'il est vrai
que les séries marines ne vont jamais au-dela de groupements herbacés - les
especes ligneuses faisant défaut dans toute ambiance exclusivement aquatique -
elles n'en existent pas moins avec des stades successifs bien caractérisés,
Si 1'on se refuse & voir dans 1'herbier de posidonie un climax méditerranéen,
c'est que 1'on n'imagine pas la notion de climat régional ailleurs que dans
1'atmosphére, sur les continents,

Nous focaliserons par la suite notre attention sur les séquences a la fois
spontanées et progressives, sans oublier le poids de 1l'intervention humaine
- presque omniprésente et presque permanente - dans la dynamique comme dans
les zonations, Les séries régressives sont le plus souvent imputables a des
actions humaines {incendie, coupe, surpiturage, surchalutage, pollutions},
mais elles sont parfois spontanées : par acidification excessive du sol,
la forét atlantique vieillissante tend & disparaitre d'elle-méme au profit
de landes maigres.

La régression peut étre brutale, '"par la hache ou par le feu". L'histoire
du peuplement ne redémarre pas pour autant a zéro. Souvent le sol demeure
plus ou moins préservé, de méme que des racines et des souches d'arbres et
d'arbrisseaux aptes a rejeter, des rhizomes, des bulbes, des tubercules,
des graines, d'innombrables organismes de la microflore et de la microfaune
endogées. Contrairement & la lente colonisation des surfaces vierges par
des peuplements pionniers, la reconquéte peut s'opérer rapidement avec "1'éco-
nomie de quelques révolutions™, ainsi que je 1l'ai démontré & partir d'un
maquis & bruyére arborescente et d'une garrigue & bruyére multiflore (P.VIGNES
1985). Mais si des nuisances identiques se répétent a des dates trop rappro-
chées, le sol mal protégé est entrainé par un ravinement inexorable et la
reprise de la végétation s'avére chaque fois plus lente et plus laborieuse.
Le milieu tend alors a la désertification . Les rebonds de plus en plus mous
du peuplement (qui finit par s'immobiliser au niveau le plus bas) rappellent
la course d'une balle de ping-pong lAchée au-dessus d'un plancher.

A ce sujet, il semble que la notion de série régressive n'ait pas le méme
contenu pour tout le monde, Certains auteurs, dans le cas d'un film d'événe-
ments fertiles en rebondissements, 1l'attribuent & la tendance discontinue
a une dégradation qui empire, traduite par la ligne imaginaire descendante
qui relie les sommets des phases de reprise successives., Or on ne devrait
pas confondre la notion dynamique de régression et la notion instantanée
de dégradation. Un maquis, par exemple, porte témoignage de la dégradation
d'une chénaie méditerranéenne préexistante, tout en représentant un stade
avancé d'une série dynamique progressive.
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Que la dégradation soit continue ou saltatoire, une série régressive n'est
pas la réciproque de la série progressive potentielle locale, de méme qu'une
zonation spontanée n'est pas le symétrique d'une zonation anthropique.

5214, Interférence des zonations et des séquences dynamiques

P.REY 1960 (in P.OZENDA 1964)
propose le bloc-diagramme ci-
contre, destiné a montrer le Friches Landes '\ Série I
A ; v K ou pelouges Py
principe des séries dynamiques
de végétation. Celles-ci y sont
orientées dans le sens des fleé-
ches. Perpendiculairement a cet-
te direction, nous voyons des
séries trés particuliéres de zo-
nation, anthropiques et plus
précisément sous dépendance de
pratiques agricoles diversifiées
{la zonation artificielle n'est
pas autre chose, dans ce cas de
figure, qu'un "zonage"). Trans-
posé en plan, le bloc-diagramme montrerait un damier dont seuls la légende
détaillée et le commentaire permettraient de comprendre qu'il n'est pas repéré
par rapport a deux dimensions spatiales, mais par rapport a une dimension
spatiale et au temps. C'est le révélateur d'une intuition heureuse d'un bio-
logiste qui pressent - comme d'autres sans doute — une certaine forme d'équi-
valence de 1'espace et du temps.

S e e

La méme figure dévoile 1'une des raisons de complexité de tout paysage,
produit de causes naturelles et artificielles dans un contexte particulier,
historique et géographique. Si 1'on corrige les macrozonations et la macro-
dynamique de toutes les microzonations (affectant les accidents topographiques
les plus divers tels que tertre, fossé, chemin, mur, mare, radeau etc.) et
de tous les phénoménes microdynamiques (régressions ou progressions sur de
petites parcelles), on saisit a quel point la lecture écologique et biocéno-
tique de notre environnement tient du decryptage.

522. Types biologiques des producteurs végétaux

5221, Types biologiques de RAUNKIAER

Le Danois RAUNKIAER 1905 propose un classement végétal d'une conception nou-
velle fondé, non sur le "cousinage" comme la taxinomie botanique ou sur le
"voisinage" comme la taxinomie phytosociologique, mais sur les analogies
de comportement pendant la mauvaise saison. RAUNKIAER ne prend en compte
que les Trachéophytes (Spermaphytes + Ptéridophytes) ; d'autres auteurs
rajoutent par la suite les Bryophytes et les Lichénophytes en leur affectant
des types biologiques spéciaux. De méme RAUNKIAER, du fait de sa situation
géographique, n'envisage pas d'autre mauvaise saison que 1'hiver, avec la
température pour facteur limitant ; 1'adaptation A& une saison séche est prise
en compte ultérieurement. Enfin RAUNKIAER, botaniste des peuplements terres-
tres, regroupe les végétaux aquatiques dans une catégorie fourre-tout, en
fait trés hétérogéne, qui signe un aveu d'ignorance - commune a 1'époque -
de 1'extréme diversité de la vie végétale dans les eaux douces et marines.

Certains types biologiques (hydrophytes, hélophytes, épiphytes rajoutés plus
tard) reposent sur une indication de situation qui nuit 4 1'unité de 1'en-
semble, En fait les critéres a retenir sont :
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. la longévité de la plante toute entiére (éphémére, annuelle, bisannuelle
ou pérennante), mais aussi celle des tiges dressées, liée a 1'histologie
de ces derniéres (absentes, herbacées, sous-ligneuses, ligneuses) et celle
des feuilles (absentes, caduques, marcescentes, persistantes) ;

. les dimensions (surtout par référence a un manteau nival mince ou épais) ;
. le rang taxinomique sommaire (végétaux vasculaires ou non).

On aboutit au classement suivant qui optimise celui de RAUNKIAER :
. Végétaux non vasculaires : lichénochaméphytes et bryochaméphytes
. Végétaux vasculaires :

éphéméres : éphémérophytes (plusieurs générations possibles par année,

nanisme et raccourcissement du cycle complet a une ou deux semaines)

. annuels : thérophytes (cycle complet pendant la belle saison, une généra-
tion par an ; seules les graines survivent durant la mauvaise saison}

. bisannuels et pérennants (chez les premiers, une seule floraison durant
la vie de la plante, au cours de la seconde année ; il s'agit notamment
de quelques hémicryptophytes tels que carotte et betterave) :

. hémicryptophytes (persistent pendant la mauvaise saison par les organes
souterrains, ainsi que par des organes aériens au ras du sol, que méme
une mince couche de neige suffit a protéger) :

hémicryptophytes a rosette foliaire basale (renoncule, pissenlit)
. hémicryptophytes & bourgeon affleurant, sans feuille (ortie)
cryptophytes (aucun organe aérien ne persiste a la mauvaise saison) :
. géophytes a bulbe (ail), rhizome (iris), tubercule (orchidée)
. hélophytes cachés dans la vase en période séche (roseau)
. hydrophytes entiérement immergés, sauf la hampe florale (nénuphar)
chaméphytes (tiges feuillées persistantes, mais ne dépassant pas 25
ou 50 cm selon les auteurs) ! ce sont les sous-arbrisseaux (myrtille,
thym, lavande), mais aussi des herbes sous-ligneuses (pervenche), et
méme des herbes bisannuelles (chou) pour certains botanistes
phanérophytes (grands végétaux ligneux, arbres, arbrisseaux et lianes
lignifiées) ; ils appartiennent aux Gymnospermes ou aux Angiospermes
et sont caducifoliés, marcescents ou sempervirents,

P.OZENDA dit de la classification de RAUNKIAER qu'elle '"n'a d'intérét que

dans la mesure ou elle peut étre mise en relation avec le climat'. De fait

les spectres biologiques, histogrammes donnant les proportions des divers

types, sont étroitement corrélés avec des climats eux-mémes typés. On observe

les prédominances suivantes :

. phanérophytes dans les régions chaudes et humides

. chaméphytes , thérophytes et géophytes, dans les régions a saison séche
bien marquée

. éphémérophytes dans les régions ol la sécheresse est permanente

. hémicryptophytes dans les régions a saison froide bien marquée.

Les spectres biologiques ne font pas 1l'objet d'un usage généralisé. Leur

emploi se justifie particuliérement dans la région méditerranéenne, lieu

de rencontre et parfois de télescopage des influences les plus diverses

puisqu'on y trouve les "quatre flores de la France" (selon la formule prise

pour titre par P.FOURNIER) : flore "générale", flore méditerranéenne, flore

de montagne et flore littorale.

Divers auteurs ont pris leur distance avec la classification de RAUNKIAER
en proposant des systémes concurrents. Ainsi SCHMITHUSEN 1961 imagine un
classement des 'types de croissance" dans lequel on retrouve des notions
précédentes (chaméphytes, hémicryptophytes, geophytes, thérophytes), auxquel-
les s'en ajoutent bien d'autres puisqu'il y en a trente au total. Tout en
saluant le mérite de cette tentative, P.OZENDA 1964 parle a son sujet de
"juxtaposition plutdt que de synthése véritable".
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11 est permis de reprocher a la classification de RAUNKIAER : 1'ignorance
du milieu marin, 1'amalgame abusif de tous les arbres et arbrisseaux, 1l'écla-
tement excessif de 1'ensemble des herbes, 1'inadaptation & la schématisation
des zonations et des séries dynamiques. Ces divers griefs peuvent se résumer
a4 travers une seule remarque : sur une carte, planisphére ou levé local,
quelle expression des types biologiques dominants est concevable, biome par
biome ou biocénose par bioccénose 7?7 On peut demeurer scepthue, sachant que
la taiga et la forét équatoriale seraient affectées du méme symbole,

5222, Types biologiques de FELDMANN

J.FELDMANN 1937 propose une classification des types biologiques des algues,
Phycophytes (Chlorophycées, Rhodophycées, Phéophycées) et Cyanoschizophytes
(Cyanophycées). Inspirés de ceux de RAUNKIAER jusque dans les racines étymo-
logiques de certains vocables, ces types se rapportent au devenir des thalles

pendant la '"mauvaise saison'", d'ailleurs différente d'une espéce a 1'autre
en un méme lieu. Du fait d'une certaine homogénéité botanique (végétaux non
vasculaires), les critéres de différenciation sont au nombre de deux : la

longévité de la plante toute entiére (éphémére, annuelle ou pérennante),
mais aussi celle des frondes dressées (absentes, caduques en totalité ou
en partie, persistantes) ; les dimensions. On peut classer les types ainsi
. éphéméres : éphémérophycées (plusieurs générations possibles par an, cycle
raccourci a quelques semaines ou quelques mois) ; exemples : Entenomonpha,
Ulva, certains Cladophora
. annuels
. hypnophycées (macroscopiques une partie de 1'année, microscopiques et
au repos complet le reste du temps, sous forme de zygotes, de spores,
de boutures ...) ; exemples : {fothaix et la plupart des Floridées

annuelles

. éclipsiophycées (génération macroscopique, puis prothalle ou geénération
alternante microscopique) ; espeéces faisant passage aux suivantes car
elles sont actives toute 1l'année

pérennants

. chaméphycées (fronde entiérement rampante ou encrofitante) ; exemple :

Ralfsia verrucosa
. hémicryptophycées (fronde dressée entiérement caduque, mais persistance

de la base encroiitante ou de stolons) ; exemples Rissoella, ldotea,
Cauleapa

. hémiphanérophycées (fronde dressée en partie caduque ) ; exemples
Cystosedna, Sphaenococcus

. phanérophycées (fronde dressée entiérement persistante)} ; exemples

Gelidium, Codium fragife

P.GAYRAL 1966 estime que le principal mérite des types biologiques de FELDMANN
est de révéler au profane la diversité des types algaux, moins évidente que
chez les végétaux supérieurs. C'est peu. On peut exprimer des réserves du
méme ordre que celles formulées sur le compte des types de RAUNKIAER : inadap-
tation de la classification a 1'étude des zonations et des séquences dynami-
ques. Les phanérogames marines sont oubliées et, en conséquence, les places
respectives occupées dans l'espace et le temps par les algues et les phané-
rogames ne sont pas envisagées. La classification des types biologiques algaux
par FELDMANN correspond plus & des préoccupations de botanique que d'écologie,
de phytosociologie ou de biogéographie,

D'ailleurs les analogies présumées entre chaméphycées et chaméphytes, phanéro-
phycées et phanérophytes, ne sont pas les effets d'un parallélisme objectif,
mais plutdét d'une répétition comme celle de notes de musique a une octave
d'intervalle.
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5223. Types biologiques standardisés

Une classification des types biologiques pour tous milieux, inspirée bien
slir des précédentes qui - intuitions géniales - ont ouvert la voie, a été
élaborée (P.VIGNES 1966, 1967), Elle prépare 1l'étude comparative des diverses
zonations et séquences dynamiques. Elle repose sur des critéres de longévité
de tout ou partie des individus, de dimensions et de rang taxinomique som-—
maire. Elle gagne & étre illustrée par des croquis semi-figuratifs montrant
en deux temps 1'évolution de la silhouette, de la bonne a la mauvaise saison
(planche 62). La symbolique au sens strict est réservée, non pas aux dessins,
mais & la nomenclature. Cette derniére est alphanumérique, ce qui évite de
plagier des termes dont je n'ai pas la paternité et d'en forger de nouveaux,
au risque d'alourdir le vocabulaire déja pléthorique de la biologie. Ces
types biologiques concernent seulement les producteurs (ils excluent donc
tous les Mycophytes et 1la plupart des Bactériophytes), les dominantes des
peuplements (ils ignorent donc entre autres les lianes), et principalement
le Sud-Est de la France (les palmiers ne sont donc pas représentés). Voici
cette classification

. Type A : cryptogames non vasculaires et microscopiques (Chlorobactériales,
Cyanophycées, Diatomées ...)

. Type B : cryptogames non vasculaires et macroscopiques (algues diverses,
lichens, hépatiques et mousses)

. Bl : espéces qui ne sont pas en permanence de grande taille (= bryochameé-
phytes, lichénochaméphytes, chaméphycées, éphémérophycées, hypnophycées,
éclipsiophycées, hémicryptophycées)

. B2 : espéces qui sont en permanence de grande taille (= hémiphanérophycées
et phanérophycées)

. Type C : plantes vasculaires de la forme herbe ou sous-arbrisseau (= éphé-
mérophytes, thérophytes, hémicryptophytes, chaméphytes, géophytes, hélophy-
tes, hydrophytes)

. Cl : espéces qui ne sont pas en permanence de grande taille (exemple pour
le milieu marin : zostére naine)

. C2 : espéces qui sont en permanence de grande taille (exemple pour Ile
milieu marin : posidonie)

. Type D : plantes vasculaires de la forme arbrisseau (caducifolié ou semper-
virent, résineux ou feuillu)

. D1 : petits arbrisseaux (exemple pour le maquis : cistes)

. D2 : grands arbrisseaux (exemple pour le maquis : bruyére arborescente)

. Type E : plantes vasculaires de la forme arbre
. E1 : non-dicotylédones et caducifoliées (exemple : méléze)

. E2 : non-dicotylédones et sempervirentes (exemples : pin, sapin)

. E3 : dicotylédones et caducifoliées (exemple : hétre) ou marcescentes
(exemple : chéne pubescent)

. B4 : dicotylédones et sempervirentes (exemple : chéne vert)

Ainsi la séquence compléte des types biologiques des producteurs tient-elle
en onze symboles

A-Bl1-B2-C1-C2-D1-D2-F1-E2-E3-E4

L'alphabet, puis la numérotation, situent instantanément un type par rapport
4 un autre, avec un apriorisme délibéré sur les aptitudes concurrentielles
et le degré de réussite biologique. Bien entendu, comme tout systéme, celui-
ci comporte des exceptions notables. Loin de chez nous Sequoia sempenvinens.de
la cote pacifique des Etats-Unis, avec 100 m ou plus de hauteur et une espé-
rance de vie de deux millénaires, n'a pas actuellement de concurrent sérieux
malgré son archaisme., De méme la Phéophycée Macrocystiis des mers circumpolai-
res, capable d'atteindre 200 m de longueur, reste hors d'atteinte de la menace
compétitive des phanérogames marines plus évoluées, Ce sont de ces exceptions
qui confortent une régle.
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53. ETUDE COMPARATIVE DE SERIES DE GROUPEMENTS

531. Séries marines

5311, Types biologiques des espéces citées

Les espéces ou groupes d'espéces cités dans les exemples suivants sont peu
nombreux puisqu'il s'agit seulement des dominantes physionomiques. La liste
ci-aprés est établie par ordre alphabétique.

. Bangia fuscopurpunea (Rhodophycée) : hypnophycée Bl
« Cladophora dalmatica (Chlorophycée) : éphémérophycée Bl
. Codium fragife  (Chlorophycée) : phanérophycée B2
. Cyanophycées microscopiques A

. Cymodocea nodosa (Monocotylédone) : hydrophyte Cl

. Cystoseina cninita, C.fombriata, C,strnicta (Phéophycées) :
hémiphanérophycées B2
mais la forme médiolittorale courte de C,Zimbriate doit étre classée Bl

. Diatomées A
. Dictyota dichotoma (Phéophycée) : éphémérophycée ou hypnophycée 7 Bl
. Dilophus fasciofa (Phéophycée) : éphémérophycée ou hypnophycée ? Bl

. Ectocarpacées filamenteuses (Phéophycées) : éphémérophycées Bl
. Entenomoapha compressa (Chlorophycée) : éphémérophyceée Bl
. Haloptenis scopania (Phéophycée) : phanérophycée B2
. Lithophylbum incaustans, L,toatuosum (Rhodophycées) : chaméphycées Bl
. Mesospona meditearnanea (Phéophycée) : chaméphycée Bl
. Nemodenma tingitanum (Phéophycée) : chaméphycée Bl

. Padina pavonia (Phéophycée) : méme doute que pour Pictyota &
Difophus, FELDMANN suppose 1l'existence de deux générations par an Bl

. Petroglossum nicoeense (Rhodophycée) : ? Bl

. Plocamium pufgare (Rhodophycée) : ? B1
Les deux derniéres espéces sont étroitement associées. P.GAYRAL donne
Péocamium annuelle, mais J.FELDMANN signale qu'on 1'observe toute
1l'année, ce qui n'est pas incompatible

. Posidonia cceanica (Monocotylédone) : hydrophyte C2
. Risspella perrucufosa (Rhodophycée) : hémicryptophycée Bl
. Scytosiphon Lomentarnia (Phéophycée) : hypnophycée Bl
. Ublva fLactuca, U, rigidae (Chlorophycées) : éphémérophycées Bl
. Vépétation terrestre {phanérogames et lichens) : divers B1-C1-D-FE

Verrucaria symbafona (lichen) : lichénochaméphyte Bl
. Zoatena nana (Monocotylédone) : hydrophyte C1

Globalement, le type Bl prédomine nettement.
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5312. Zonations marines

Je me limiterai & des séries littorales superficielles de Provence, mais
en précisant que toutes les autres séries superficielles du monde - & commen-
cer par celles de nos cOtes atlantiques - et les séries marines profondes,

jusqu'd 1'étage hadal inclus, contribueraient & la construction du méme modéle
unificateur.

53121, Milieux sous faible influence humaine

Deux exemples empruntés a C.F.BOUDOURESQUE 1971 (planche 63) se rappor-
tent 4 des milieux peu pollués. L'observation est focalisée dans une
bande étroite (moins de 3 métres de dénivelé), ce qui exclut les peu-
plements terrestres et marins prenant la reléve de part et d'autre.
On juge ainsi des effets d'un gradient unique (sur le premier transect)
ou principal (sur le second) qui est le gradient hydrique. De haut
en bas se succédent :

. un désert ou les organismes végétaux ne sont présents qu'a 1'état
de germes, spores notamment (A), incapables de se développer ;

. des peuplements médiocres a espéces encroiitantes (le lichen Verauca-
e symbalana, puls 1'algue brune flesospora meditenrcnea, compagne des
chthamales) ou sujettes a disparition compléte (Scyiosiphon) (Bl) ;

. des peuplements de transition & espéces vivaces n'atteignant jamais
de grandes dimensions (Rissoella peanucubosa, Lithophyllum tortuosum)
cette derniére, algue calcaire, construit des bourrelets et des trot-
toirs dans des secteurs trés battus, mais la partie vivante de 1'édi-
fice n'est que superficielle, sur un socle fossilisé (Bl) ;

. un peuplement subclimacique avec une algue brune de grande taille,
vivace et morphologiquement treés différenciée puisqu'elle ressemble
a une bruyere (Cystoseina stricta) (B2).

La séquence typique est donc : A — Bl {(* n) -~ B2 ,

Une premiére différence, la plus sensible, oppose les deux stations
décrites, L'une est battue, l'autre trés battue, ce qui détermine
un étalement vertical plus ample du spectre de zonation et une parti-
cipation plus massive des bourrelets d'algue calcaire.

Une seconde différence dépend davantage de la microtopographie. La
seconde station abrite, dans des cavités ou sous des surplombs, les
algues rouges sciaphiles Petroglossum nicoeense et Plocamium vulgane,
caractérisant la biocénose du Petroglosso-Plocamietum MOLINIER 1958,
Malgré la beauté et la relative exubérance de ce peuplement qui tapisse
les parois d'un revétement épais, la biomasse moindre et la moindre
longévité des individus marquent un recul par rapport au peuplement
de Cystoseina stnicta. La séquence partielle correspondant au gradient
photique est : Bl - B2,

Une troisiéme différence n'est imputable qu'aux conventions variables
de 1'illustration puisqu'un seul des deux transects amorce la suite
de la série vers le bas. Le peuplement & Corablina meditenranea  pose
probléme aux écologistes et phytosociologues marins car, selon BOUDOU-
RESQUE 1971, il peut se rattacher & trois ordres selon les cas : Cysto-
seinetalia, Rhodymenietalia, Ulvetalia. Nous avons vu que, dans les
peuplements portuaires, la coralline est une caractéristique condition-
nelle de 1'Uflpo-Corallinion (cf § 121). Lorsque J,GASQUET 1968 a étudié
les peuplements du port de Carqueiranne, les enrochements extérieurs
de la jetée principale étaient recouverts par un peuplement dense
de Conalling meditearanea, & la place des fourrés de Cystoseina stnicila
qui occupent habituellement semblables situations ; mais 1'émissaire
de la ville se déversait hors du port, non loin de la grande jetée.
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I1 ne fait aucun doute que Cornallina meditenranea, espéce tolérante,
se substitue souvent a de grandes algues brunes quand les conditions
de milieu ne sont plus acceptées par ces derniéres. Dans le cas du
Petit-Gaou au Brusc, le caractére ras de la végétation, en dessous
de Cystoseina stricta, peut étre di & une surconsommation des frondes
d'algues dressées par 1l'oursin Paracentrotus Lividus. La séquence
correspondant au gradient décroissant de consommation est : Bl - B2 ,

53122, Milieu sous forte influence humaine

A vrai dire, le port Saint-Louis de Toulen (planche 64), n'est pas
particuliérement pollué, car il n'abrite que des bateaux de plaisance
de bien modeste tonnage. La pollution relative s'y exprime par la
présence de Zostera nana (dont Roger MOLINIER 1960 dit qu'elle parait
étre l'espéce phanérogamique "la mieux adaptée a tolérer a la fois
une forte teneur du substrat en matiéres organiques et des variations
sensibles de salinité") et celle de Codium fragife qui a entrepris
la conquéte d'un certain nombre de milieux portuaires autour de 1'année
1964, Pour diverses raisons, les peuplements du port Saint-Louis chan-—
gent, soit d'une maniére a peu prés cyclique, soit sans rythme appa-
rent. J'ai pu y observer pendant plusieurs années consécutives (vers
1970) une trés belle "prairie" de caulerpe, hémicryptophycée thermophi-
le qui a disparu assez brusquement et sans retour.

Le plan incliné de la cale de halage est le siége d'un clapot presque
permanent qui étale les ceintures médiolittorales ; malgré le mode
calme, le spectre observé s'apparente a celui d'un mode semi-battu.
Selon les saisons, mais surtout les années, {nteromonpha compressa dis—
pute la place a Cladophona dafmatica et parvient & l'évincer. En hiver,
au-dessus de cette bande verte, empiétant quelque peu sur la ceinture
ocre de Cyanophycées, 1'algue filamenteuse ZBangia fuscopurpurea déve-
loppe un beau liséré rouge sombre et c'est alors que 1'éventail de
zonation devient le plus spectaculaire.

I1 est difficile d'invoquer dans ce cas un gradient factoriel unique
{eau, agitation). La topographie est heurtée : profil en ligne brisée,
fentes hébergeant un peuplement sciaphile d'algues rouges filamenteuses
temporaires, porteuses de Diatomees de toutes formes et pour la plupart
épiphytes. En outre le substrat passe de la compacité a la mobilité
par 1'intermédiaire d'une zone de cailloux et de débris divers ; un
sol meuble autorise 1'implantation de phanérogames (comme d'ailleurs
de caulerpes). Globalement cependant, malgré 1'hétérogénéité du milieu,
toutes les causes écologiques paraissent s'entendre pour favoriser
la séquence progressive suivante : 0 — A - Bl (*4) - B2 (*¥2) - Cl

5313, Séquences dynamiques marines

Dans ce cas je me bornerai a 1'évolution des seuls peuplements infralittoraux
superficiels, plus spécialement en mode calme ou semi-battu,

53131, Stades pionniers

P.HUVE 1953 immerge des carreaux & quelques décimetres de profondeur.
Son intention n'est pas exactement de suivre de bout en bout le devenir
d'une série dynamique, mais de découvrir les modalités de colonisation
d'une surface vierge par les espéces concurrentes. La compétition
mécanique pour 1'occupation de 1'espace oppose surtout des algues
encrofitantes et des colonies animales elles-mémes encrofitantes ; elle
connait des rebondissements (planche 65},
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En nous en tenant & la seule flore, l'enchainement des entrées en
scene s'avére riche d'enseignements. Les stades successifs sont

. stade du "voile bactérien", non représenté (type A)

. stade des Diatomées (type A)

. stade des petites Ectocarpacées : éphémérophycées (type Bl)

. stade des algues calcaires encrofitantes : chaméphycées (type Bl)

. stade des ulves, de plus grande taille : éphémérophycées (type Bl)

Au bout de 6 ou 7 mois, le substrat est entiérement recouvert. La
séquence partielle est : A (*¥2) - Bl (*3) .

Méme en 1'absence de pollution, le peuplement provisoire s'apparente
aux {fpeialia., Dans certains cas un stade progressif jeune peut simu-
ler un stade régressif. Cette équivalence est probablement plus répan-
due en milieu marin qu'en milieu terrestre.

Stades de maturation

L'expérience de P.HUVE ne se prolonge pas jusqu'd 1'entrée en compéti-
tion des grandes espéces vivaces avec les grandes annuelles et les
petites vivaces. L'épisode suivant est connu par des méthodes indirec-
tes : "dans le cas le plus général - dit P.OZENDA 1964 - c'est 1'étude
comparée de groupements vivant cbte a c¢bte qui permet de reconnaitre
le dynamisme. On peut en effet rechercher s'ils sont reliés entre
eux par des états intermédiaires et, d'aprés 1l'examen du degré de
développement ou de la vitalité de certaines espéces, on peut reconnal-
tre si celles-ci représentent les restes d'un groupement précédent
ou bien 1l'annonce de 1'évolution vers le stade suivant'". Le méme auteur
dit aussi que "l'étude de la zonation déterminée par les variations
d'un facteur écologique permet souvent de tirer des conclusions d'ordre
dynamique". Cette équivalence reconnue entre des séries spatiales
et temporelles ne peut manquer de me combler.

Identifiés par 1'un de ces procédés, les stades de maturation sont
les sous-biocénoses du Cystoseinetum cainitee qui s'installent et pré-
parent 1l'ultime révolution en accélérant la formation d'un sol. Roger
MOLINIER 1960 estime que "les peuplements entrant dans la série évolu-
tive progressive ou régressive de 1'herbier de posidonie ... se ratta-
chent a 1'ordre des Cystoseinetalia et plus spécialement a la biocénose
du Cystoseinetum crinitae'". Dans cette biocénose, C.F.BOUDOURESQUE
1969 distingue plusieurs sous-biocénoses, notamment celles qui sont
dominées par de grandes algues brunes vivaces, hémiphanérophycées
ou phanérophycées (type B2) : Cystoseina cainita, C.flimbriata, Halopte-
ALS ACOPRTL,

Stades majeurs

. Le proclimax est 1'herbier de (ymodocea nodosaz, également stade ré-
gressif sur les mattes mortes de posidonie. Dans le sens progressif,
les tiges de cymodocée, a la fois rhizomes (conservation) et stolons
(propagation rapide), colonisent assez vite des fonds meubles quand
le moment est aussi propice gue le lieu mais, en raison de leur enraci-
nement médiocre, les tempétes les délogent et les font s'échouer.
La cymodocée occupe ainsi des zones de combat au front mouvant. Roger
MOLINIER 1960 indique que '"les rhizomes subhorizontaux consolident
la surface des plages de sable et préparent le sédiment ... a 1'implan-
tation de boutures de posidonie ,..".

La cymodocée est une petite "hydrophyte" (type Cl).
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Nous trouvons une autre confirmation de la difficulté qu'il y a parfois
a distinguer la notion de zonation de celle de dynamique, dans cette
citation de Roger MOLINIER qui concerne, entre autres, l'herbier de
cymodocée : "Un exemple typique de la répartition des phanérogames
marines en fonction de la teneur en matiéres organiques du substrat,
de la salinité et de l'intensité des facteurs hydrodynamiques locaux,
peut étre schématisé a 1'embouchure du Fiume Santo ... On y voit
les zostéres naines occuper le fond envasé du petit estuaire tandis
que les cymodocées colonisent le sable au-dela de la plage vers le
large et que l'herbier de posidonies leur succéde dés que 1'agitation
hydrodynamique n'est pas trop intense pour géner leur installation".

. Le climax est donc 1'herbier de Posidonia oceanica, grande hydrophyte
(type €2). Roger MOLINIER 1960 établit que la prairie de posidonie
est "le peuplement terminal ou climax, témoignant de 1'aboutissement
d'une série évolutive & laquelle participent une grande partie des
peuplements algaux de 1'étage infralittoral. Ces divers peuplements
d'algues, dont les espéces dominantes ... fixent, dans les frondaisons
de leurs thalles, des quantités d'éléments sédimentaires transportés
par la mer, préparent ainsi un véritable sol favorable & 1'implantation
des phanérogames marines ; celles-ci y trouvent a la fois un socle
favorable a la fixation de leurs rhizomes et de leurs racines, et
un substrat humifié par suite de la décomposition des thalles des
algues étouffées par 1'ensablement progressif. Ces peuplements algaux
constituent ainsi de véritables stades pré-phanérogamiques...Ils leur
succedent également lorsque des facteurs perturbateurs externes ...
viennent détruire les prairies ou les pelouses ainsi édifiées., On
se trouve donc en présence, dans le domaine marin, d'une véritable
série évolutive climacique avec des stades biocénotiques progressifs
aboutissant a une biocénose terminale ou climax ... ou régressifs
lorsqu'ils en dérivent par dégradation", Cette longue citation avait
sa place ici, d'abord parce que - des années aprés la Thése de Roger
MOLINIER - des écologistes et des phytosociologues traitent encore
les peuplements marins en "groupements édaphiques' ou 'permanents',
ensuite parce que la recconnaissance de la dynamique des biocénoses
marines est 1'un des piliers du modéle de séries que j'ai élaboré.

L'engemble de la série progressive de la posidonie se résume par la formule :
A (*¥2) - Bl (*¥3) - B2 -Cl - C2

5314, Interférence des notions de zonation et de dynamique

Plusieurs fois envisagé, ce phénoméne trouve une bonne illustration dans
un exemple local {(planche 66) qui combine deux spectres de zonation en vis-
d-vis, 1'un en mode calme (& gauche du transect), 1'autre en mode battu
(4 droite), avec une dynamique régressive. Les zonations sont figurées jusqu'a
la végétation terrestre, herbacée, arbustive et arborescente, ce qui montre
deux gradients opposés de progrés, de part et d'autre du désert littoral,
1'un dirigé vers le haut, l'autre dirigé vers le bas. La limite dessinée
par la frange désertique constitue la véritable articulation entre le domaine
terrestre et le domaine marin, articulation qu'il faut bien se garder d'ima-
giner au niveau moyen de la mer.

Dans le fond de la calanque, la prairie de posidonie avoue deux formes de
dégradation : prairie de posidonie clairsemée, prairie de substitution &
cymodocée. C'est en raison de 1'ambivalence soulignée de la cymodocée que
le phénoméne de régression est exceptionnellement traité dans cet exposé,
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H.AUGIER et C.F.BOUDOURESQUE 1976 désignent plusieurs causes possibles, natu-
relles ou anthropiques, & la régression du peuplement climacique : destruction
de 1'humus par lessivage du substrat, autopollution, rdle mécanique des cou-
rants de décharge, inadaptation croissante de la posidonie au milieu méditer-
ranéen ; pollution et arrachage imputables aux propriétaires des yachts ancrés
dans la baie de Port-Man. Ces derniéres causes sont vraisemblablement les
plus immédiatement décisives. Les deux séries de zonation marine se résument
par les formules : A - Bl - C2 et A - Bl (*2) — B2 (*2) - C2 ,

La régression partielle se traduit quant & elle par C2 - Cl .

532, Séries terrestres

Plus familiers qu'en milieu marin, les types biologiques ne feront pas 1'objet
d'une présentation groupée et méthodique, mais seront simplement évoqués
chemin faisant.

5321, Zonations terrestres

53211. Zonation latitudinale de 1'Furope de la zone polaire jusqu'a la zone
méditerranéenne

Les faits relatés ci-dessous sont c¢lassiques. Leur rappel est donc
seulement destiné a 1'introduction des types biologiques standardisés.
Fvitant toute interférence avec la zonation altitudinale, je suivrai
un tracé oblique depuis le Nord de la Finlande jusqu'aux cltes varoi-
ses, tracé sinueux de maniére a demeurer dans des régions de plaines
ou de faibles reliefs,

La zone polaire, divisée en quatre sous-zones, comprend des déserts
glacés permanents, puis différentes toundras ou le déneigement est
trop bref pour permettre le dégel du sol en profondeur,

Dans les déserts glacés, on ne rencontre que des animaux qui, directe-
ment ou non, tirent leur subsistance de la mer. Mais la végétation
n'est pas complétement absente des couches superficielles de neige,
les moins tassées, ol se développent durant le jour polaire des algues
microscopiques résistantes au froid : le cryoplancton (type A).

La toundra cryptogamique est parsemée de lichens et de mousses, avec
entre autres le lichen-des-rennes, haut de quelques centimétres et
vivace (type Bl),.

la toundra herbacée rassemble des Angiospermes parmi lesquelles domi-
nent des Monocotylédones : Joncacées avec diverses especes de joncs,
Cypéracées avec les laiches et les linaigrettes, Graminées avec par
exemple les canches. Ces herbes vivaces par leurs organes souterrains
dévelonpent en été des rameaux feuillés et fleuris de 1'ordre de
80 cm de hauteur (type C1).

La toundra sous-arbustive el arbustive est dominée par des Angiospermes
plus évoluées (ou non régressées) de la classe des Dicotylédones.
. Les unes appartiennent a la famille des Fricacées, répandue dans les
fruticées landes atlantiques, landes de montagnes, matorrals médi-
terranéens. Dans le cas présent, il s'agit de 1'azalée naine et des
myrtilles.

. Les autres sont des espéces naines affiliées & des familles surtout
connues par leurs arbres : Salicacées avec les saules nains.

La hauteur de la formation varie de quelques centimétres a deux métres
environ et 1'une des espéces de myrtilles fournit une référence de
longévité : 90 ans (type principal D1).
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Plus au Sud, la zone subpolaire est le domaine de la taiga, forét
de résineux les uns caducifoliés, les autres non : méléze, épicéa,
sapin, pin (types El et E2). Sous ces arbres nettement dominants,
avec des records de 60 m et de 600 ans, vivent en position de subordi-
nation des feuillus caducifoliés, tel le bouleau, qui annoncent dis-
crétement la proche forét tempérée. Le sous-bois inférieur, par contre,
semble ramener aux toundras avec ses lichens, mousses et Ericacées.

La zone tempérée, ou le climat plus doux permet la manifestation de
quatre saisons au lieu d'une, deux ou trois, précédemment, est faite
de deux sous-zones.

Dans la premieére, le mischwald (types E2 et E3)_réunit les résineux
4 feuilles persistantes déja présents dans la taiga et des feuillus
4 feuilles caduques qui descendront plus au Sud : hétre et charme.
Les records de hauteur et longévité restent détenus par des résineux.

Dans la seconde sous-zone, la forét tempérée franche est peuplée sur-
tout de hétre, de chénes pédonculé et sessiliflore, ainsi que de
chdtaignier (type E3). Le chéne pédonculé atteint jusqu'a 50 m de
hauteur et 2000 ans d'existence.

La zone subméditerranéenne est caractérisée par le chéne pubescent
dont le feuillage marcescent semble accréditer la signification, sou-
vent bien admise, d'espéce de transition écologique, géographique
et biologique, entre les chénes tempérés et méditerranéens (type E3).

La zone méditerranéenne est vouée & la forét de chéne vert ou de
chéne-liége (type E4) quand les dégradations profondes lui sont épar-
gnées¥ Pour le chéne vert, les records sont de 1'ordre de 15 m et
1500 ans. Les feuilles sont plus petites que celles des chénes tempérés
mais persistantes, vertes et actives, durant 1'hiver. Pour bien appré-
cier les tendances contradictoires de la végétation dans les dernieéres
zones, 11 faut comprendre que - selon une direction Nord-Sud - un
certain facteur climatique évolue dans un sens favorable et un autre
dans un sens défavorable. S'il n'en était pas ainsi, c¢'est-a-dire
si les plantes du Midi bénéficiaient de la chaleur sans patir de la
sécheresse, la végétation serait de type laurifolié comme c'est le
cas en Extréme-Orient & méme latitude ; la tendance au progrés continu
en glissant de la premiére a la derniére zones citées serait encore
un peu plus flagrante. Quoi qu'il en soit, la séquence se résume par :

A-Bl -Cl -D1 - El - E2 - E24E3 - E3 (*2) - E4

Zonation altitudinale des Alpes de 1'étage nival jusqu'aux étages
méditerranéens

Analyse d'un cas précis

Etudiée par AUBERT, BOREL, LAVAGNE et MOUTTE 1965, la région d'Embrun-
Est s'avére riche et complexe, non seulement en raison de son relief
extraordinairement accidenté, mais encore par suite de la rencontre
d'espéces qui appartiennent aux domaines interne et externe des Alpes
(méléze et sapin). C'est l'occasion d'un exercice instructif de dé-
pouillement et de recombinaison logique (planche 67). Si les étages
méditerranéens sont complétement absents de la feuille d'Embrun-Est,
par contre c'est fortuitement que la zone des pelouses alpines fait
défaut en ubacs sur le transect choisi, et délibérément - de la part
des auteurs - que les zones nivale (a4 cryoplancton) et cryptogamique
sont omises.

* Les travaux dae pédoanthracplogie de M, FHINON (1978) etablissent que, sous climat actuel, la foret provengale

originalle n'ast pas 1 yeuseraie nais la puberaie, lin fne remettant pas sn cause le principe du spectre géndral

de zonatiaon latitudinala, mais ils le resituent dans ma mouvance spatioc-temporelis, GCelul gque nous connaiswons

rdgulte d'un gliewement vere le nord, sous influence anpthropigue, du mpectrs initisl sous 1nfluence climatigue.
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Ftage collinéen Ftage subalpin (suite)
1. Forét de chéne pubescent E3 10. lande extrasilvatique
Etage montagnard a rhododendron Dl
2. Forét héliophile de pin sylvestre E2 11. Forét de pin & crochets E2
3. Pelouse a Bams erectus Cl 12, Pelouse a Astragabus aristatus Cl
4, Forét sciaphile de pin sylvestre E2 13. Pelouse rupicole & Potentiléa
5. Forét de sapin E2 cabescens Cl
Etage subalpin Etage alpin
6. Forét inférieure de méléze El 14. Pelouse de pierrier alpin calcaire Cl
7. Prairie de fauche a 7adisetum 15. Pelouse rupicole a Framda

Flavescens Ci manglnata Cl
8. Forét sup. de méleze et pin cembro EL(+E2) 16. Pelouse a Festuca sxudicea Cl
9. idem avec sous-bois a Deschampsic 17. Pelouse & Featuce péclacea Cl

Hlexuosu E1(+E2)

EXEMPLE DE ZONATION ALTITUDINALE DANS LES ALPES DU SUD

Source : feuille d'Embrun-Fst (AUBERT, BOREL, LAVAGNE, MOUITE 1965)
X a 1 km au N-W de Condamine-Chatelard ; Y 4 0.5 km au N de Fouillouze
. en heul : séquence objective en plan
. au milieu : séquence cbjective en coupe
. en bas : dissociation et regroupement
des climax en adret et en ubac

Types biclogiques standardisés de P,VIGNES
a gauwche et a droite



182

CALCICDLE SILICICOLE
(ou XERORTLE) MESOPHILE (ou HYCRORILILE)
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1. Série du caroubier EA 12', S.acidophile du chéne pédonculé  E3
2. Série du chéne-lidge TA 13, Série de 1'aune blanc 3
3. Série du pin d'Alep E2 14, Série acidophile du hétre E3
4. S.du chéne vert & gen.de Phénicie  TA(4E2) 14', Série de la hétraie-sapiniére E3+E2
5. Série méditerr, du chéne pubescent E3 15, Série mésophile du hétre E3
6. Série du peuplier blanc E3 16. Série mésophile du pin sylvestre  F2
7. Série de 1'ostrya E3 17, Série interne du pin sylvestre E2
7'. Sous-série sup. & pin sylvestre E3#E2 18, Série interne du sapin F2
8. Sous-séries inf, de la série suiv. F3 19, Série interne de 1'épicéa E2
8', S.subméditerr. du chéne pubescent 20, Série subalpine du sapin E2
& Série subméditerr. orientale E3 2", Série subalpine de 1'épicéa E2
9. Série interne du chéne pubescent E3 21, Série préalpine du pin a crochets T2
9", Série du pin noir 2 22, Série supérieure du pin sylvestre E2
10, Série du charme oriental F3 23, Série du pin mugo E2
10'. S.septentrion. du chéne pubescent T3 24, Série du méléze et du pin cenbro  F1(+E2)
11, Série du chéne chevelu B3 25, Série de 1'alpin calcicole C1
11', Série du charme commm I3 26, Série de 1'alpin silicicole Cl
12, S.planitiaire du chéne pédonculé 3

DISPOSITION SCHEMATIQUE DES SERIES DE VEGETATTON DES ALPES

EN FONCTION DE LEUR ECOLOGIE

D'aprés P.OZINDA 1972
Types biologiques standardisés de P.VIONES
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Les séquences de zonation complétes sont les suivantes :

en adrets A - Bl - C1 - E2 (*2) - E3 - E4
en ubacs A-PBl -Cl -D1 ~-E2(*¥2) - E3 - F4

Organisation générale théorique

P.OZENDA 1972 propose un modéle synthétique des zonations des groupe-
ments vépgétaux des Alpes (rassemblés par séries dynamiques), en fonc-
tion de 1'altitude d'une part, du gradient hydrique et de la nature
chimique de la roche-mére d'autre part. Ce schéma est reproduit ici
(planche 68} en respectant la numérotation de 1'auteur, malgré quel-
ques oublis qu'il a fallu combler. L'ordre numérique n'est pas exploi-
table autrement que pour 1'identification des séries ; ni le dessin,
ni la légende, ne font apparaitre des tendances simples. Ce n'est
pas la conséquence d'une mauvaise conception présumée du modéle,
mais la traduction d'un état de fait objectivement compliqué. Nulle
part la vaste chaine alpine ne propose & 1'observateur des séries
de zonation & la fois continues et complétes, Si 1'on considére deux
massifs voisins, fréres en premiére approximation, dont 1'un présente
une surélévation globale par rapport & l'autre, on ne peut pas affir-
mer que seule 1'altitude les différencie, toutes conditions étant
par ailleurs égales., Il y a toujours d'autres circonstances engendrant
une dérive écologique. Le raccordement de séquences partielles, comme
je 1'ai pratiqué a partir d'un transect dans 1'Embruncis, s'appa-
rente souvent 4 une extrapolation hasardeuse. C'est pourquoi on ne
peut guére se permettre, sur le modéle d'OZENDA, de tracer des traits
verticaux recoupant chacun un certain nombre d'encadrés, en affir-
mant ¢ "voici des séquences de zonations reconstituées !".

Cependant le schéma réunit en mosaique des situations réelles des-
quelles se dégagent de puissantes orientations. Si 1l'on considére
les quatre principaux empilements d' "étiquettes" du modéle, de gauche
a droite (passant par les numéros 4, 5, 7 et 2), on obtient les
séquences de types biologiques suivantes :

premier "empilement" : E2 - E4 - E3 - E2 (*3) - Cl ...

. deuxiéme ‘"empilement" : E4 - E3 (*3) - E2 (*¥2) - Cl ...
. troisiéme "empilement" : E4 - E3 (*3) - E2 (*2) - E2+El1 - Cl ...
. quatriéme "empilement'" : E4 — E3 (*2) - E34+E2 - E2 (*2) - Cl ...

Le schéma ne prend pas en compte les landes extrasilvatiques (type
D1}, les peuplements cryptogamiques (type Bl) et le cryoplancton
des névés (type A).

Une particularité est 1'intrusion du pin d'Alep (type E2) au début
ou presque au début d'une séquence a gauche du modéle, en dessous
de 1'étage du chéne vert (type E4). Or 1'interférence des systémes
de zonation entre eux et avec des séries dynamiques (cf § 52122 et
5214) est suffisamment fréquente pour apparaitre, dans le cas présent,
comme une explication plausible. Pour R.MOLINTER 1971, "en région
méditerranéenne et dans les limites du Sud-Est méditerranéen conti-
nental de la France, il n'y a pas de forét climacique de résineux...
il s'agit seulement de foréts de remplacement, généralement provisoi-
res ... Sans doute le pin d'Alep s'est-il étendu depuis les foréts
littorales a tout 1'étage de la chénaie d'yeuse et tente-t-il de
pénétrer dans celui de la chénaie pubescente a la faveur de 1'asseche-
ment progressif du climat ,..". Ce glissement final de 1'interpré-
tation conduit & une autre hypothése, zonale plus que dynamique,



184

On peut accorder en effet le label de climax au pin d'Alep, dans
une aire bien plus restreinte que celle occupée de nos jours, aire
marquée par des conditions de milieu meoins favorables que celles
exigées par les feuillus. Le pin d'Alep s'inscrirait dés lors a la
place de second dans un systéme de =zonation "horizontal™ et court,
déterminé par un facteur limitant autre que la température.

Compte tenu des remarques et réserves qui précédent, les =zonations
altitudinales proprement dites, pour 1'ensemble des Alpes, admettent
la globalisation suivante :

A-B1-C1-D1-E14E2(*0 ou 1)-E2(*2 ou 3)-E24E3(*0 ou 1)-E3(*1 a 4)-F4

5322. Séries dynamiques
Exemple de la série progressive du chéne vert sur silice

J'ai représenté précédemment les séquences progressives partielles du chéne

vert sur silice et du chéne-lidge, obligatoirement silicicole, d'aprés les

travaux de R.LOISEL (planches 54 et 55). Elles peuvent étre traduites par
Cl - D2+E2 - E4

Cependant, pour dérouler la longue aventure qui, partant de la roche nue,
s'achéve par 1'yeuseraie ou la suveraie, je me référerai aux travaux de René
MOLINIER, Roger MOLINIER et G.TALLON 19539, René et Roger MOLINIER 1971, sans
ignorer que certaines de leurs conceptions ne font pas 1'unanimité. Les
points de désaccord portent sur la caractérisation phytosociologique des
biocénoses dont la nomenclature appelle, bien siir, de nécessaires remises
a jour. Les peuplements décrits sont-ils, pour certains d'entre eux, des
stades de passage entre associations franches, des agglomérats d'associations,
des sous-associations ou encore de simples faciés ? Ce serait sans doute
l'objet d'un autre débat et, & coup siir, hors de mon champ de compétence.
Pour 1l'instant, le probléme est de caractériser par leurs types biologiques
dominants des peuplements qui, méme privés de la consécration d'un baptéme
officiel, et méme s'ils ne s'inscrivent pas rigoureusement sur la méme trajec-
toire dynamique, existent et nous sont familiers.

La série débute par un stade désertique ("type 0") 1a ou le rocher affleure
depuis peu, par exemple a la faveur de tranchées routiéres. Parfois des suin-
tements y suscitent 1'éclosion d'une microflore (type A), sous forme d'un
enduit visqueux. lLa colonisation du substrat compact par divers lichens,
Xanthoaia entre autres, et les mousses, s'achéve par un recouvrement a peu
prés continu (type Bl). Sur rochers et éboulis, un groupement dispersé a
Buffonia penennis marque l1l'entrée en scéne des plantes herbacées (type Cl).
Sur sol plus évolué, les herbes se répandent et se diversifient ; c'est la
pelouse a Helianthemum guitatum, riche en annuelles (type Cl également).
Deux ou trois stades de maquis au sens large se succédent ou se juxtaposent :
maquis bas ou cistaies a Cistus monspeliensis, C, salviaefolius & Lavandula
stoechas (type D1) ; maquis moyen a Eadica scoparnia (type D1) 3 maquis éleveé
a frica arforea (type D2), accompagné d'Arbutus unedo (type D2 pour la forme
buissonnante du maquis). Par la suite Pinus mesogeensis — avant 1'attaque
de 1a cochenille fAatsucoccus feytaudi - et Pinus halepensis prennent de vi-
tesse les feuillus en réalisant le premier stade forestier (type E2). En
l'absence d'incendie et autres nuisances, les deux chénes méditerranéens
Quencus ilex & Qu,suben couronnent la série (type E4). Le chéne-liége semble
avoir été propagé artificiellement & une date ancienne. Il ne coexiste pas
toujours avec le chéne vert. On les observe souvent 1'un sans 1'autre. Indé-
pendamment de 1'intervention humaine et de la compétition entre les deux
essences, leurs exigences climatiques et édaphiques ne se recouvrent pas
parfaitement, Le chéne-liége est calcifuge, davantage thermophile et hygrophi-
le que le chéne vert ; il exige de surcrolt des sols plus profonds.
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Bien qu'il soit 1localisé surtout plus au nord ou plus en altitude, Quercus
pubescens pose parfois sa candidature vers la fin de la série. En fonction
de diverses circonstances telles que 1'exposition, il apparait selon les
cas mieux adapté ou moins bien adapté que les chénes sempervirents. En cer-
tains lieux, d'une maniére inattendue, il semble méme jouir d'une antériorité
déja ancienne., I1 y a sans doute 1a un sujet de nouvelles investigations
et de controverses passionnées. Avec la prudence imposée par les réserves
initiales, la séquence dynamique s'écrit :

0-(A) —Bl -CL (*1 ou 2) -~ DL (*1 ou 2) - D2 — E2 — (E3 ?) - F4
54. TENDANCES GENERALES DES SERIES DE PEUPLEMENTS

Pour le présent chapitre, le déterminisme écologique des phénoménes est suffi-
samment connu de tous pour qu'il ne soit point besoin de s'y appesantir.
Par contre, des lois de structure ou de fonctionnement, de portée vraisem-
blablement universelle, confeérent aux biocénoses une plus-value longtemps
insoupgonnée (P.VIGNES 1976).

541, Loi de parallélisme

Comparons quelques-unes des séquences décrites, caractérisées par les types
biclogiques standardisés des espéces dominantes de chaque zone ou de chaque
stade : une zonation littorale sous forte influence humaine (a), la série
progressive de la posidonie (b), une zonation altitudinale sur ubac, dans
la région d'Embrun-Est (c¢), la =zonation latitudinale de 1'Europe (d), la
série progressive du chéne vert sur silice (e).

O - A - Bl (*4) - B2 (*2) - Cl

A (*2) - Bl (*3) - B2 - Cl - C2

A-Bl -Cl-Dl - E2 (*2) — E3 - E4

A~-Bl -Cl -Dl - El - E2 — E24E3 — E3 (*2) - E4

0-(A) -Bl -Cl (*1 ou 2) - DI (*1 ou 2) - D2 — E2 ~ (E3 ?) - F4

0O a0 o

Pour comprendre, malgré leurs différences, la remarquable similitude de forme
de ces séries, je prendrai la comparaison suivante en forme de devinette :
quel point commun relie les mots "dent, ail, choux, alors, béer'" ? La réponse
est que chacun d'eux range ses lettres dans l'ordre alphabétique. Exception-
nelle pour les mots d'une langue, cette propriété est probablement constante
pour les zonations et les séries dynamiques progressives, 1' "alphabet" étant
dans ce cas la liste des types biologiques standardisés. lLes séries ont toutes
méme polarisation, sous réserve de parcourir conventionnellement les zonations
dans le sens progressif. Aucune n'est compléte ; les plus compactes sont
aussi les plus bréves (série dynamique de la posidonie, sans les divers types
D et E) et les plus longues sont les plus lacuneuses (zonation altitudinale
sans B2, C2 et D2), On note de fréquentes répétitions, suites de maillons
équivalents par le type biologique (exemple : sapin et épicéa, tous deux
de type E2) ; 1'ordre de succession procéde alors de causes discriminantes
relativement secondaires. On remarque aussi des jumelages (types EI4EZ ou
E24E3) ; il convient de les apprécier avec certaine réserve car les véritables
codominances n'existent probablement pas, si ce n'est au niveau de "lisérés"
spatiaux ou temporels : trés localement (par exemple a la limite d'une
"hétraie-sapiniére" et d'une "sapiniére-hétraie", dominées l'une et 1l'autre
par une seule essence) ou temporairement {lorsque le basculement d'un stade
dynamique au suivant ou le renouvellement de faciés saisonniers entraine
le dépassement d'une espéce par une autre qui devient leader). Cette convic-
tion rejoint les conclusions du troisiéme chapitre.

Le parallélisme des séquences de symboles conduit & admettre, encore une
fois, une certaine forme d'équivalence des variables de position que sont
1'espace et le temps. Il incite aussi a reconnaitre la similitude des tendan-
ces en milieu terrestre et en milieu marin.
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542, Loi de progrés

Le parallélisme n'est pas fortuit mais va dans le sens du progrés, Il y a
progrés biologique lorsque les conditions de vie s'améliorent, soit en passant
d'un lieu & un autre, soit d'une date & une autre. Dans la premiére éventua-
lité, les organismes "subissent'" le changement du milieu, alors que dans
la seconde ils en sont les principaux artisans : au fur et & mesure que le
peuplement gonfle, le sol mirit et les excés climatiques se Ctamponnent.

Le progrés s'exprime par un renouvellement des dominantes et revét, chez
les nouvelles venues, les aspects suivants : taille supérieure, longévité
plus grande, meilleure adaptation générale (espéces plus évoluées, plus moder-
nes, rangées plus haut dans la taxinomie botanique)},

Si 1'on pouvait mesurer ces trois va- .
riables (mais selon quels critéres modernité
pour la troisiéme ?), chaque change-
ment pourrait étre représenté sur un
graphique tridimensionnel par trois
vecteurs composants et un vecteur ré-
sultant, comme sur 1'exemple fictif
ci-contre. La chaine des vecteurs ré-
sultants (réductible elle-méme & un
super-vecteur résultant) dessinerait
une ligne brisée. En effet les priori-
tés semblent changer d'un stade a un
autre., 11 arrive méme, nous le verrons
plus loin, qu'un vecteur composant

marque un léger recul ; mais le vec-
teur résultant avance toujours car le i e
repli constaté sur 1'un des points T 71

s'avére moins décisif que la percée
enregistrée sur les deux autres.

5421, Progrés dimensionnel

Les espéces parvenant a une grande hauteur ou longueur, a un large recouvre-
ment, & un volume important, a une bhiomasse élevée, témoignent d'une bhelle
réussite au sens que prend ce terme dans le monde des affaires : réussite
par le capital amassé, par le volume des échanges, par la place accaparcée,
Leur situation est excellente sur le plan concurrentiel et c'est pourquoi
elles tendent a s'imposer & la fin de toutes les séquences étudiées, apreés
un certain nombre de relais :

. microflore puis macroflore ;

1

. dans la macroflore marine, algues petites {quelques mm}, moyennes {quelques

cm), grandes {(quelques dm), trés grandes ou méme géantes (quelques m ou
dam) ; petites herbes puis grandes herbes ;

b

. dans la macroflore terrestre, cryptogames trés petites ; herbes petites
ou encore sous-arbrisseaux), moyennes, assez grandes ; arbrisseaux assez
petits, moyens, assez grands ; arbres grands, trés grands ou méme péants.

Un bon exemple de maillons qui différent essentiellement par la taille des
dominantes, tout en manifestant par ailleurs une relative équivalence, est

fourni par les matorrals qui se succédent dans la série progressive du chéne
vert sur silice.
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5422, Progrés de longévité

Les espéces dotées d'une grande longévité de tout ou partie de leur appareil
végetatif tendent & prendre 1'avantage sur les autres quand les conditions
de vie s'améliorent. Ainsi, dans les séries dynamiques, chaque fois que des
annuelles ou des éphéméres (en milieu marin) meurent, 1'espace qu'elles occu-
paient se rouvre a une nouvelle colonisation., Parmi les graines, spores,
zygotes, boutures etc., qui s'échouent sur ces emplacements, il s'en trouve
qui appartiennent A des espéces vivaces. Méme si elles avancent & petits
pas, les vivaces ne font que gagner du terrain, grignotant les surfaces saison
aprés saison, faisant peu a peu du domaine public du monde végétal leur champ
clos. Ce ne sont pas pour autant des espéces obligatoirement volumineuses,
bien que leur adaptation les place dans un bon rang sur le plan concurrentiel.
Nous observons concrétement les enchalnements suivants :

. espéces non vivaces, puis espéces vivaces ;

. chez les non vivaces terrestres, souvent des annuelles, puis des bisannuel-
les et des plurannuelles ;

. Chez les vivaces terrestres, des herbacées , des sous-ligneuses, puis des
ligneuses ; chez les ligneuses, quand elles sont arborescentes, des caduci-
foliées puis des sempervirentes (dans les grandes zonations) ;

. chez les vivaces marines, des espéces vivaces par une petite partie, une
grande partie, puis la totalité de 1'appareil végétatif,

5423, Progrés du rang taxinomique

Amendée depuis LINNE en tenant compte de la phylogénie, la taxinomie moderne,
botanique entre autres, restitue assez fidélement 1'ordre d'apparition des
grands groupes., Le plus souvent les groupes élevés en organisation sont de
naissance relativement récente. Méme si leur supériorité n'est pas toujours
évidente de prime abord, les derniers venus sont nécessairement les mieux
adaptés sur le plan de la concurrence interspécifique puisqu'ils ont ouvert
une bréche dans un monde déja peuplé & saturation. Les groupes se relaient
de la maniére suivante dans les séquences observées de nos jours :

. cryptogames puis phanérogames ;

. chez les cryptogames, protocaryotes (sans membrane nucléaire) c'est-a-dire
bactéries et Cyanophycées, avant les eucaryotes (& noyau parfait) ;

. chez les eucaryotes cryptogamiques terrestres, souvent des Thallophytes,
puis des Bryophytes, puis des Ptéridophytes (succession particuliérement
bien illustrée par la série progressive du chéne sessiliflore) ;

. chez les eucaryotes cryptogamiques marines, souvent des Chlorophycées et
des Rhodophycées, puis des Phéophycées dont les plus évoluées sont les
Fucales et les Laminariales ;

. chez les phanérogames arborescentes, présentes comme toutes les ligneuses
en milieu terrestre seulement (les mangroves n'ont que "les pieds dans
1'eau"), des Gymnospermes puis des Angiospermes.

Le progrés du rang taxinomique semble subordonné aux progrés de biomasse
et de longévité. Ce fait se traduit par deux sortes d' "anomalies" plus appa-
rentes que réelles, Tout d'abord le progrés global peut s'accompagner d'un
recul taxinomique : passage d'une fruticée d'Angiospermes & une forét de
Gymnospermes. Ensuite certains climax sont dominés par des especes relative-
ment archaiques, alors que les conditions climatiques générales seraient
en soi propices a la promotion de formes plus modernes. C'est le cas de la
série du redwood qui occupe une bande étroite depuis la cOte jusqu'a 900
métres d'altitude, étirée du Sud-Ouest de 1'Orégon au Sud de la baie de San-
Francisco. Les feuillus qui 1'accompagnent en sous-strate, notamment un chéne
et un érable, ne sont pas en mesure d'en triompher.
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543, Loi d'articulation

Le découpage adopté pour les différentes séquences n'est pas artificiel ni
ingpiré par de simples mobiles de commodité. On ne saurait 1'assimiler, par
exemple, & celui des cartes topographiques ou climatiques ol la position
des lignes "iso" dépend d'unités de mesure conventionnelles. Le découpage
des séquences naturelles est objectif et correspond & des modifications
quantitatives et surtout qualitatives des peuplements, relativement brusgues.
En effet les "noeuds" des séquences, c'est-a-dire les stades ou les zones,
marquent souvent un changement d'orientation. Comme je l'ai dit, il y a tou-
jours progrés, mais 1'exigence prioritaire de progrés (biomasse plus élevée,
longévité plus grande, degré supérieur d'évolution) varie d'un échelon au
suivant, Encore une fois, une série dans 1l'espace ou dans le temps est arti-
culée comme une chaine de vecteurs. La chaine est plus ou moins longue ;
les vecteurs qui la composent sont inégaux (de trés courts a trés longs)
et diversement orientés avec une tendance globale constante.

T1 me parait utile d'insister sur la discontinuité des séquences car il s'agit
d'une structure ou d'un comportement le plus souvent méconnu. Une disconti-
nuité patente est celle de la zonation littorale méditerranéenne (planches
63 et 64) ; des bandes de végétation vivement colorées se relaient de haut
en bas, réalisant un spectre de zonation d'une clarté presque caricaturale.
Treés significatives, de telles séquences le sont pour deux raisons : parce
que le resserrement des ceintures permet a nos sens d'exercer un contréle
direct ; parce que ce type de série n'est pas fondamentalement différent
des autres dans le principe. Plus souvent les transitions semblent floues.
Cette impression s'explique par 1'échelle humaine qui ne permet pas d'embras-
ser correctement des agencements trop vastes ou des scénarios de trop longue
durée. Nous sommes alors dans la situation d'une fourmi par laquelle, sur
une feuille de papier blanc, un trait fin au crayon est pergu comme une sur—
face grossiérement ombrée, avec des lacunes, et non comme une ligne de sépara-
tion entre deux compartiments majeurs. Chaque séquence étudiée, zonation
ou série dynamique progressive, est un escalier dont les degrés sont réels
méme si, a4 la limite, ils sont atténués comme des marches émoussées par usure,
En fait les séries concilient deux propriétés contraires et chacune détient
1'ambivalence d'un continuum-discontinuum,

5431, Articulation des zonations

Pour plus de recul, considérons les grandes zonations sur un fond de plani-
sphére scolaire. Les climax désertiques (déserts relatifs froids ou secs
des continents, obscurs ou mouvants des mers et des océans) se taillent la
part du lion. Viennent ensuite, par ordre de surface décroissante, les climax
forestiers, puis les climax herbacés. Les climax arbustifs et les climax
a cryptogames macroscopiques sont a peine figurables aux échelles usuelles
et ils apparaissent donc comme des niveaux mineurs. Les fruticées originelles,
toundra arbustive, lande extrasilvatique de haute montagne, lande climacique
atlantique, brousse littorale méditerranéenne etc., ont une faible extension
en marge de zones boisées. Les fruticées de néo-formation, quant a elles,
s'échappent latéralement de la forét mutilée comme la pAte fluide s'écoule
sous la crofite rigide d'un camembert entamé. L'image n'est pas excessive
car la strate arbustive jouit d'une plus grande fluidité écologique que la
strate arborescente ; les besoins sont moins impérieux quant a la richesse
du sol nourricier, la croissance s'effectue plus rapidement et la dissémina-
tion est assurée par des moyens plus variés avec une participation accrue
de la faune. En définitive, qu'elles soient climaciques ou non, les fruticées
semblent subordonnées a la forét qu'elles cétoient ou qu'elles préceédent.
L'intercalation dans les zonations majeures de niveaux trés étroits - telles
les zones & fruticées - entre des niveaux larges renforce le phénoméne de
discontinuité biogéographique,
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5432. Articulation des séries dynamiques

11 serait naif de croire fque 1'évolution progressive d'un peuplement comsiste
seulement en un gonflement, par accroissement généralisé des convives. Cette
illusion se congoit chez des non-scientifiques lorsqu'ils observent personnel-
lement, au cours d'un certain nombre d'années, le mirissement d'un seul et
méme stade d'une série dynamique. Tel est le cas, illustré par le graphique
ci-dessous, d'un maquis & bruyére arborescente et d'une garrigue & bruyere
multiflore, incendiés respectivement en 1953 et 1962. La hauteur moyenne
du peuplement a été calculée automatiquement par ordinateur en considérant
chaque année les moyennes (pour 20 relevés environ) des hauteurs maximales
de toutes les espéces ligneuses et en les pondérant a 1l'aide d'un "coefficient
de fiabilité statistique" (fréquence % * moyenne / écart-type), Les courbes
lissées par modélisation selon une fonction du premier degré montrent une
tendance & croissance uniforme (P.VIGNES 1985). '
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I1 est clair que chacun de ces deux matorrals détruits par le feu est reparti
en économisant les premiers stades de son développement ; il n' a pas revécu
sa "préhistoire", mais seulement répété un processus déja avancé de sa dyna-
mique. En pareil cas, des organes souterrains adultes et disposant de réserves
déclenchent le redémarrage de la végétation & un niveau quantitativement
bas, mais qualitativement avancé. Ce n'est possible que si ces organes n'ont
pas eux-mémes souffert du feu et si le sol demeure inentamé,

Par contre, dans le flux d'une série dynamique compléte, bon nombre d'espéces
apparaissent ou disparaissent en cours de route. Sous climat méditerranéen
et sur un terrain vraiment vierge (sans végétation et sans sol), de nombreuses
années s'écoulent avant qu'un premier gland de chéne vert puisse germer et
se développer avec succés ; des conditions incontournables doivent étre préa-
lablement réuniecs, avec un seuil critique qualitatif et quantitatif. De méme,
étudiant la sdrie progressive du charme-houblon dans les Alpes Maritimes,
P.OZENDA 1964 monire qu'au stade arbustif le sumac et le térébinthe sont
4 l'optimum, 1'orpin de Nice - relictuel du groupement précédent - décline,
le charme-houblon - espéce édificatrice déja timidement présente -~ annonce
le peuplement arborescent. Méme si les stades successifs se relaient souple-
ment comme des plans cinématographiques enchainés par la technique du fondu,
il y a cependant assaut de vagues successives.
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La révolution feuillue, lorsque les dominantes du peuplement passent aux
types standardisés E3 ou E4, différe radicalement de celles qui préceédent
sur deux points.

Tout d'abord la nature n'a pas la frénésie du bouleversement a tout prix
et le passage des résineux aux feuillus apparait comme la derniére révolution
concevable dans un milieu naturel en progrés. Non seulement il en va ainsi
actuellement, mais encore on ne voit guére comment il pourrait en aller autre-
ment, méme dans un avenir lointain et quelles que soient la diversité et
les innovations des espéces a venir. En effet, sur un plan quantitatif, aucune
limite supérieure n'est assignée pour le principe aux performances mesurables
des types biologiques arborescents. Sur un plan qualitatif, les feuillus
montrent, parallélement aux Mammiféres dans 1'autre régne, des adaptations
fondamentales a une ambiance atmosphérique, avec notamment une fécondation
interne et un développement foetal d'une remarquable efficacité. Tl s'agit
d'acquisitions irréversibles qui ne peuvent que se confirmer et s'affiner
par la suite.

En second lieu, cette ultime révolution n'aboutit qu'aprés une incubation
sourde et de longue durée, car c'est dans cette période de profonde remise
en cause que les rapports conflictuels culminent entre les dominantes des
deux peuplements qui s'enchainent. Au cours des changements antérieurs, les
espéces sortantes n'étaient guére en mesure de réagir 4 la pression des arri-
vantes dont la supériorité adaptative était immédiatement démontrée, dans
une compétition inégale, et dont le retard pour la prise de possession du
terrain tenait a d'autres causes que la concurrence interspécifique. Par
contre, lorsque la reléve d'une forét de résineux par une forét de feuillus
s'inscrit 4 1'ordre du jour en un lieu donné, c'est le sort de deux systémes
puissants, fonctionnant selon les régles d'une économie avancée, qui se joue.
Certes le premier est historiquement condamné en raison de son archaisme,
mais il dispose des moyens d'opposer & la montée du second une résistance
qui tend & figer une situation anachronique.

544, Conclusion

Le modéle unificateur des séries spatiales et temporelles, basé sur des types
biologiques standardisés, peut apparaitre comme intellectuellement séduisant.
T1 devrait contribuer aussi a nourrir une réflexion cohérente, toutes choses
restant intégrées dans leur contexte le plus complet, pour optimiser Iles
pratiques sylvicoles et plus généralement la gestion de 1'environnement.
I1 convient de réaliser que les nuisances ont trois effets catastrophiques :

. Flles etendent les zones désertiques alors que les déserts grands ou petits
sont déja les paysages les plus répandus sur le globe terrestre,

. Elles amenuisent 1'aire des climax, ce qui est spécialement grave pour
les plus nobles d'entre eux (foréts de feuillus en milieu terrestre, herbiers
phanérogamiques marins) qui cumulent toutes les premiéres places du palmarés :
pour le degré de réussite biologique (biomasse, longévité, rang taxinomique),
pour la richesse de la flore et de la faune qu'ils hébergent dans les meilleu-
res conditions d'accueil, pour leur rdle de rétention et de miirissement des
sols, de tamponnement des excés climatiques, de régénération de 1'oxygéne,

. Elles décalent de proche en proche toutes les formations intermédiaires,
en contribuant & une décadence généralisée,

Enfin, si 1'on restitue leur place exacte aux résineux dans les =zonations
comme dans les séquences dynamiques, on peut espérer échapper a la fausse
alternative "feuillus ou résineux ?". Animal moderne, 1'homme a tout intérét
a favoriser les essences modernes en tout lieu et & tout moment ol leur triom-
phe est possible et a préserver comme un bien précieux les essences archaiques
quand, localement ou temporairement, on ne saurait espérer mieux,

o O
o]
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6
CONCLUSION GENERALE

Des modéles unificateurs
pour la biocénose
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6. CONCLUSION GENERALE,-DES MODELES UNIFICATEURS POUR LA BIOCENOSE

Si la diversité est le contraire de 1'uniformité, par contre elle est bien
souvent le corollaire de 1' unité. C'est le cas pour les biocénoses. Comparons
pour l'exemple les fiches 31gnalet1ques d'une biocénose marine, le Cystoseine-
tum cninitae, et d'un maquis & bruyére arborescente (planches 69 et 70),
avec un rappel préalable des bases statistiques sur lesquelles se greffent
les trois modélisations algébriques.

. Pour le groupement marin, le document 1 est obtenu & partir de 15 stations,
des 4 saisons confondues et d'un inventaire de 87 espéces ; le document 2
a partir de 13 stations, des 4 saisons confondues et de 87 rangs de classement
(espéces anonymées) dont seuls 38 sont fiables ; le document 3 a partir de
13 stations, de 4 saisons séparées et d'un nombre d'espéces qui n'excéde
jamais 12.38. Deux écarts numériques doivent é&tre justifiés : 1'abaissement
du nombre des stations de 15 & 13 tient au fait que deux stations — en raison
de travaux de terrassement - n'ont pu étre suivies sur un cycle annuel com-
plet ; la chute de 87 a 12.38 espéces s'explique par la nature des nombres,
effectif cumulé et effectif moyen. Les adéquations des trois modéles sont
0.992, 0.972 et 1.000,

. Pour le groupement terrestre, le document 1 est obtenu a partir d'une seule
année (1977), de 20 relevés et de 41 espéces de producteurs ; le document 2
a partir de 9 années, 180 relevés et 48 rangs de classement (espéces anony-
mées) dont 21 sont fiables ; le document 3 (nouveau) a partir de 9 années,

180 relevés et 38 espéces phanérogamiques. Les adéquations des trois modéles
sont 0,993, 0,987 et 0,979,

Les fiches signalétiques du groupement marin et du groupement terrestre mon-
trent, sur des cas particuliers, des comportements trés généraux, peut-étre
universels, que j'ai illustrés par un grand nombre d'exemples et qui épousent
étroitement des modéles précis.

. Relation entre superficie et nombre d'espéces de producteurs :
Y=a/X+KkK)2+b/ (X+k)+c '

Chaque paramétre est porteur de signification, le "tenseur" k intervenant
seul cependant dans 1l'ajustement du modéle et entrainant les trois autres.
L'adéquation moyenne est de 0.994.

. Partage de la biomasse entre espéces de producteurs

Log (Y) =a; * X+ by pour 6 > X >0
Log (Y) = a2 * X + bz pour X>4

I.'adéquation moyenne va de 0.98 a 0.99 pour les comportements standard {clas-
sements anonymés),

. Biorythmes annuels : le modéle algébrique est complexe mais, aprés deux
changements de référentiels, il se raméne a

a*Wi+b*z22=1

Deux équations aux paramétres différents se relaient quand le modéle est
dielliptique. L‘'adéquation moyenne gravite autour de 0.94.

. Séquences spatiales et temporelles : le modéle, non algébrique, établi
cependant dans un esprit ensembliste, s'exprime par la formule

O—A—Bl—Bz—C:[—Cz—Dl—Dz—El—Ez—Eg—Eq
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Sous cette forme idéale, il coincide avec le classement des types biologiques
standardisés, mais les séquences réelles présentent des lacunes et des répéti-
tions, sans que par ailleurs l'ordre des zones ou des stades s'en trouve
affecté. A défaut d'adéquation calculée, il appartient & chacun d'apprécier
qualitativement 1'adéquation du modéle aux faits réels.

Si les deux groupements de référence, 1'un marin, 1'autre terrestre, montrent
d'étroites analogies qui confirment 1'unité de la biocénose, ils affichent
aussi des différences profondes (sauf pour le partage de la biomasse, malaisé
a comparer), différences qui illustrent la diversité des biocénoses - proprié-
té dont personne ne doute - mais en éclairant des aspects aussi méconnus
qu'essentiels.

. Pour la relation entre superficie et nombre d'espéces, la courbe du groupe-
ment marin atteste une croissance douce et longue (paramétre k élevé), celle
du maquis une croissance brutale et bréve (k faible) qui traduit une concur-
rence fermée par la prédominance écrasante des espéces ligneuses.

. Pour les biorythmes qui, certes, ne concernent pas les mémes variables,
mais des taux d'espéces dont sont respectivement observés les appareils végé-
tatif et reproducteur, et méme en tenant compte d'un décalage angulaire d'un
mois entre les graphiques marins et terrestres, on ne peut qu'étre frappé
par 1'inégal recouvrement des quatre quadrants lorsque l'on passe d'un cas
a l'autre. Je rappelle que 1'automne est la saison de crise a tous égards
dans les peuplements infralittoraux étudiés, pour la biomasse comme pour
la diversité spécifique. Par contre cette méme saison, dans les groupements
méditerranéens terrestres, marque souvent une stagnation ou une légére reprise
de la floraison, aprés la forte régression imposée par 1l'aridité estivale,

. Les séquences spatiales et temporelles sont courtes et compactes dans 1'éta-
ge infralittoral, longues, lacuneuses et répétitives en milieu terrestre.
Ces différences tiennent, en partie, a l'amplitude supérieure des espaces
ouverts a la végétation terrestre (faute de lumiére, le systeme phytal péla-
gique ou benthique ne descend pas au-dessous de -200 m), mais surtout au
fait que les types ligneux (sous-arbrisseaux, arbrisseaux et arbres) sont
incompatibles avec une situation entiérement immergée. Déterminé par une
ambiance aérienne, le processus de lignification avancée entralne en retour
un précieux effet d'adaptation pour les grands végétaux que ne souléve pas
la poussée d'Archiméde.

Quel intérét pratique peut offrir la maitrise de la notion de biocénose 7
Les espaces verts de la planéte se répartissent en deux vastes ensembles
étroitement intriqués et caractérisés par des régles économiques opposées.

. Les uns, méme profondément marqués par 1'impact humain, dénaturés par compa-
raison & ce qu'ils seraient aujourd'hui sans nous, jamais vierges certes,
peuvent é&tre pourtant qualifies de spontanés parce que 1'homme n'y intervient
pas d'une maniére intentionnellement discriminante, mais y laisse agir la
concurrence et s'instaurer une économie de marché fondée sur la loi de 1'offre
et de la demande. C'est dans de tels peuplements que j'ai mené mes recherches,
pour mettre en lumiére des régles de structure et de fonctionnement,

. Les autres sont des peuplements de substitution méthodique - cultures entre
autres - voulus par 1'homme, indispensables car seuls ils peuvent couvrir
nos besoins qualitatifs et quantitatifs. Tout y est planifié. Il n'est que
de voir certains vignobles, nettoyés des''mauvaises herbes" et réguliers a
perte de vue comme les cimetiéres américains de la Grande Guerre, pour com-—
prendre que 1l'on s'efforce de ne rien y laisser au hasard. Tous les moyens
mécaniques et chimiques sont mis en oeuvre, avec bien souvent un manque de
discernement qui rappelle le "pavé de l'ours", pour barrer la route & tous
les organismes présumés indésirables et qui ne sont pas que des parasites,
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Face a cette dualité planétaire, le probléme n'est certainement pas d'opter
de parti pris pour une formule contre 1'autre car nous avons un besoin aussi
vital des milieux spontanés que des milieux planifiés. Mais, passant des
premiers aux seconds, il importe de discerner quelles tendances doivent étre
transgressées ou méme combattues et quelles régles on gagne a respecter.

Dans les deux grands blocs économiques et politiques entre lesquels se partage
1'humanité, certains responsables se sont apergus, parfois tardivement, que
la pire erreur est de méconnaitre le systéme d'en face. N'est-ce pas un repro-
che que l'on peut adresser aujourd'hui aux forestiers, agronomes, gouvernants
qui ont en charge la gestion des espaces verts ? Dans un tract récent et
luxueux, sans mention de 1'organisme émetteur, intitulé '"Débroussailler,
une prévention efficace" - pratique que 1'on doit en effet tenir pour un
moindre mal dans les secteurs a haut risque - on lit ces propos assez surpre-
nants : "Le débroussaillement consiste en la destruction de la partie aérienne
de toute la végétation, morte ou vivante, qui n'a pas d'utilité économique,
agricole, forestiére ou ornementale. I1 doit porter en particulier : sur
les végétaux ligneux spontanés : ajonc épineux, genét, buis, romarin, gené-
vrier, chéne kermés, argeiras, cistes, bruyére, mimosa sauvage, etc." De
cette liste éclectique, je retire une impression & 1'emporte-piéce : "le
spontané, voila 1'ennemi !" Les arbrisseaux sont désignés & une sorte de
vindicte aveugle qui s'apparente a du racisme et l'opinion semble chauffée
pour les abandonner & une '"solution finale'", avec éradication compléete. On
peut imaginer les conséquences catastrophiques dans la nature, pour la réten-
tion des sols, le régime des eaux souterraines, le sort de 1'avifaune etc.
Ces bouleversements se traduiraient sur les courbes modélisées (planche 70)
par des aberrations telles que 1'effondrement des courbes de hiérarchie des
biomasses. C'est pourquoi les différents profils obtenus suivant mes modéles
peuvent étre exploités au titre de témoins de normalité,

Reprenant, pour finir, des appréciations formulées chemin faisant, en les
regroupant et en les appliquant solidairement aux quatre grands thémes ana-
lysés, j'énonce avec la plus intime conviction les conclusions suivantes.

L'ORDRE caractérise les biocénoses, ainsi que leurs séquences fondamentales.
Cet ordre n'est pas conservateur mais accompagne des CHANGEMENTS, périodiques
ou non.

Les changements périodiques mettent en évidence des propriétés d'ADAPTATION,
de REGULATION, d'EQUILIBRE, en un mot d'HOMEOSTASIE, qui donnent & la biocé-
nose une signification de SUPER-ORGANISME.

Les changements non périodiques suivent une tendance spontanée au PROGRES
selon trois critéres de réussite différents.

Tous ces phénoménes font preuve d'une UNITE et d'une DIVERSITE traduisibles
par des modéles, Les représentations qui en émanent peuvent étre appréciées
comme autant de PROFILS D'EQUILIBRE de la nature.

Toulon, le 4 septembre 1987
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ANNEXE 1.-Courbes de séchage 4 1'air libre d'échantillons d'algues
(E. VIGNES et P. VIGNES 1969)
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ANNEXE 2.-Synonymies dans la nomenclature algale

La nomenclature algale n'en finit pas d'étre remise en question, soit par
suite d'une redéfinition de genres ou d'espéces dans une Systématique qui
s'affine, soit pour respecter la régle d'antériorité d'auteurs. Bien entendu,
j'ai conservé les noms scientifiques employés dans les divers travaux que
je cite. Voici cependant quelques équivalences qui méritent d'étre notées :

Acetabulania meditenranea = A. acetclulum
Antithamnion plumula = Plerothamnion plumufa
Bangia fuscopurpureca = B, atropurpurea
Conablina meditennanea = C, efongata
Cystoseina Limbriata = C. compressa
Haloptenis scopania = Stipocofon scopania
Lithophylbum tontuosum = L. Lichenoides
flesospona medidennanea = M, macrocarpa
Padina pavoniac = P. pavonica

Petroglossum nicaeense = Schotierq nicaeense

un

Plocamium vulgare = P, cartilagineum
Pterocladia pinnata = P, capiffacea
Verrucarnia symbalana = V, amphib.ia
Zostenu nana = 2. noftil
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ANNEXE 3 .- Caractérisation des associations végétales portuaires

Dans sa Thése, Roger MOLINIER (1958) a défini 1l'ordre des Udpetadic, ainsi que
la biocénose du Plerocladio-Ufvetum, Par contre, lorsque Roger MOLINIER et moi
-méme (1971) avons présenté dans un ouvrage de vulgarisation les alliances de
1'Ulvo-Conablinion et de 1'Ulvion adigidae, ainsi que les biocénoses du Ceramio
-Ulpetum (envisagé par F. BENSIMON 1967 dans son D.E.S.) et de 1'Ulvo-Antitha-
mnietum plunuifoe, ainsi que le groupement & Codium fragile {(présumé initiale-
ment groupement & Codium veamifara), il s'agissait dans notre esprit d'une an-
ticipation a court terme sur une déclaration officielle. Mais ces associations
depuis lors n'ont jamais été validement publiées,

Les relevés auxquels je me référe et dont un exemple est reproduit a titre
démonstratif (planche 71) ne sont pas publiables dans leur intégralité, méme
en annexe, pour les raisons suivantes : leur nombre est d'environ 200 ; chacun
comporte pour chaque espéce six indications {noms de genre et d'espéce, abon-
dance-dominance, sociabilité, ‘''poids égoutté", longueur maximale, nature
précise du support) ; enfin ils ont fait de ma part 1'objet d'une standardi-
sation vigilante, par exemple en renumérotant les stations selon un code
uniforme, ou encore en transformant par régle de trois les biomasses mesurées
par l'un de mes collaborateurs qui prélevait sur des quadrats de 900 cm2
au lieu de 625 cm2 dans le cas général. Pour tout lecteur qui souhaiterait
néanmoing contrdler mes assertions, qu'il s'agisse de la sincérité des sources
ou de la conduite sans faute du traitement, la banque des données peut étre
consultée dans les mémoires de D.E.S, cités en bibliographie et déposés a
la Faculté des Sciences de Marseille-Luminy.

Par contre je propose ci-apres (planches 72 a 74) les tableaux synthétiques
d'associations, avec renvoi aux ''relevés-types" correspondants que 1'on peut
situer avec précision sur les cartes de la planche 1. Ces documents prédigérés
offrent 4 d'autres que moi des possibilités faciles de réutilisation.

Les données réunies dans les tableaux synthétiques sont a certains égards
périmées. Les nomenclatures botanique et phytosociologique n'y ont pas été
dépoussiérées et recélent des termes obsolétes., Par fidélité aux travaux
soumis & emprunt, j'ai choisi de conserver la terminologie en usage une ving-
taine d'années en arriére. En outre certaines algues pourraient changer d'af-
filiation sociologique, sur la base d'observations encore plus nombreuses
que les ndétres. On peut légitimement discuter la signification des algues
flanquées de la mention "infralittorale" dont on fera, selon son intime con-
viction, des transgressives descendantes de biocénoses dépendant de 1'ordre
médiolittoral des Acaochaetietulin (C.F, BOUDOURESQUE 1967) ou des caractéri-
stiques conditionnelles de 1'ordre des lUflpetafia {(Rozer MOLINIER 1938),

Cependant mes préoccupations se sont radicalement réorientées depuis le début
de mes travaux. Je n'ai plus vocation de militer pour la reconnaissance offi-
cielle des associations que j'ail baptisées ; mon souci est de faire admettre
l'existence de structures fondamentales dans tous les groupements de fait,
mérne sociologiquement composites, pourvu qu'ils soient spontanés et physiono-
miquement homogénes. Dans ces conditions, la raison des tableaux synthétiques
ci-joints réside dans 1'inventaire global et dans la quantification qui le
compléete, afin que le lecteur averti circonscrive les peuplements dont je
décris les modalités d'organisation.
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EXEMPLE DE RELEVE PHYTOSOCIOLOGIQUE

BANDOL (Var).-Station 4 (quai N-E du bassin) en hiver (6 / 2 / 1966)
' Relevé effectué par Evelyne BENSIMON

ESPECES Ab.-Dom.| Poids|Longueur| Situation épilithe
et Soc.) en g| en cm |(EL) ou épiphyte (EP)

Dictyota dichotoma f.typica 4.5 39,7 6,3 EL

Dictyota dichotoma f. implexa| 4.5 27,8 1,7 EL

Denlesia Lenuissima 3.4 A ? EL

Ulpa Lactuca 3.3 89 13,7 EL
Entenomonpha intestinalis 3.3 21 14,1 EL

Chondrnia fonyana 2.4 25 4,1 EL

Ulpa nigida 1.3 ? ? EL
Entenomonpha compressa 1.2 7 11,3 EL
Seytosiphon Lomentaric 1.2 5,1 11,2 EL

Gelidium crinafe 1.2 17 1,3 EL
Glgantina aclcubanis 1.2 ? ? EL
Falkenbengia rufofanosa 1.2 1,8 2 EP sur Haloptenis scopania
Haloptenis scopania 1.1 3,6 5,3 EL
Chylocladia squaniosa 1.1 0,4 2,2 EL

Bryopsis muscosa 1.1 ? 3,6 EL
Cladophona Laetevinens 1.1 ? 0,9 EL
Chylocladia veriicilluta +.1 ? 1,2 EL

Dilophus fasciola +.1 0,6 2,7 EL
Dictyoptenis membranacea +,1 0,3 3,1 EL

Bryopsds plumosa +.1 ? 3 EL

Padina pavonia +.1 ? 1,7 EL
Launencia pinnatifida +.1 ? 1,9 EL
Rhodophyllis appendicutata +.1 ? 0,5 EL
Henposiphonia tenedlla +.1 ? 1,1 EP sur Ulpa Laciuca
Nitophyllum punctatum +.1 0,7 4,6 EL
Anadyomene. stellata +.1 ? 2,3 EL

recouvrement : 100 7

D,
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Cenamio ciliali Ulvetum Lactucae

{E. BENSIMON 1967) P. VIGNES 1988

LOCALITES ET STATIONS LEC5 BAN3 BAN4 SAL2 SAL3 SALS StAZ StA3
SATISONS PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH
Caractéristiques et compagnes de

haute fréquence du Ceramio-tllvetum

Antithamnion cauciatum e A A
Cenamium ciliatum (infralitd.) 4734 3212 12,0 5943 54,4 23,3 3ess 4u.1
CE’.RQIH—L‘M!RCLL-G./?/IMLHR PO e s e s saas s e peet wese saes ety
Cenamium echionotum .y I A S P P T
Cejlam-iw?l g&aciﬂﬂmm T N R A I R A ) 7.77 ’ 07 -32- -o?_- o0 e
Chylocladia squarrncsa T T B N T £ T AN
Rhodophgw/b a/?/?ewcu‘éata s e et aser sttt --77 1"1"77 svee a0t seen
Caractéristiques et compagnes de

haute fréquence de 1'Uflpo-Conaliéinion

Coﬁ/?o.'ile.'u'a A.U”LLLO/.)C.! tr e s ek 2!.: P E 2P a2 pee tav 0-20 1027
Corgllina medilernanea evee 2222 JT0e W lee W #TT vees waas 3435
Gelidium cainale (infralitt,) vvee Food Tot? o717 700 1072 veen v
GLigantina acicularis vvee #1Te we T vt 7 W30, 3432 L34
g,tgwluna/?,&jt«’_ﬂaia Pt e beat tess tert saar s rFee sens
Hypnea musciformis e L3
PO/‘L/?ﬁy/La umﬁx:ﬁicaﬂé (mﬂ/taﬂlff,.) R ’ R I N A 2--.
Scinaia funcellaita N - e eevs Tene Faun
Caractéristiques des Ufpetalia

Petalonia fascia T ¢ e
UJZUGL ﬁaciuca N R 3723 rreer . o e -42| 4433
Transgressive du Pterocladio-llfvetum

Pternccladia pinnata voee . e ¢ e e 3 e
Transgressives de 1'Ufpion aigidae

Entenomonpha compressa (Anfaalitt, ) 2,77 voue Toud wees wuns veen vues 434,
Entenomonpha intestinalis et wanr 303 tene seee saee e
Elmlomoﬂphazmza 7"7 L B I LR B I LI B L I LI LI B B LN N A ]
Enteromonpha ramulosa cerr veee vov wFus sers wres ae
Gymnogongaus griffithsiae B L T T T
Seytosiphon Lomentania (infralidid, ) 7,077 vone 2027 vuve wive Zov wnen 3ae,
Transgressives de 1'lUfvo-

Ant ddhamnietum plumulae

Ant ithamnion plumula coer wrre arte sesn sane o0 de wesd .
Bﬂ.yopé{‘é TULACOAG (In;f/l.af,uff,.) e e 0077 . 7 Fret sses srer wes
Bﬂ.yopé&é pﬁum()/ja vrrad seer et ) e St M e BB E S
Chaeiom()/tp/‘ta Aeeq (mﬂfta&fi.) rere s ser rret sttt aees s .
Chondria foryana (infraliti. ) viee Zond Teil veen v 22 vien waen
Cladophona Laetevinens (infralidt, ) oo vovs c#0] vuvs vien vnens cee
Cladophona probifena vere e enes 2943 7343 sii veen veen
Cladophora utriculosa T O S & B A
Cod"’-.m UM”L‘L"@QQQ LI BB 22'2 LI I L B B ) L I LI BN ] L] LI B
Denlesia tenudssima 212+ ... 3433 ..., Ve C e
(Eciocwl/?ué AP' LI B ] 7"' LN I LI * L I B ) LI BN 3 L N
Grateloupia filicina core sene vene ennr seen slen weee eaa
Neomonospona furcellata R verl e wans
Nitophyllum punctatum bore were sveF saen sure tess wees eras

[N NN
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Transgressives des Cystoseirnetalia

Acetabubania mediternanea R T T T T U
Anadyomene steflata vroe Tovt Tasdt sven sune sune sies soas
Chybocladia vealicillata T T
Cladostephus verticibllatys N T Y
Cystoseina fimbriata 5 7 A
Dilophus fasciola vove sens Tart cese seee saer 1res o sees
Haloptendis scoparnia 2+22 2322 ol el 2703 2473 .00 33,2
Hleaposiphonia tenella I TR 2 AT Y L T T TY-TE
Jania cornicubata 2.22 vier seae seae wael wees veer waa?
dania nubens Tald vues vvis vovs vvee sues olet cons
Launencia oftusa ceer eaue sees rree sene seae vees eFes

[—w&enciaﬂmai‘éﬂda LI B ) LA I Q'.+ LI LI LA B N LA L I
Padina pavonia 2332 21, 4244 vuur wteo 1Tt wuuy 1,27

Transgressives des Rhodymenietalia

Callithamnion corymbosum Phee eees arae were seee seee eFee eeen
Dictyoptenis membranacea N -0 e N
Gelidium Latifobium T 7 A
Gnateboupia dichotoma cher teee sues avaw auaee vere Faes aesa
fletenosiphonia wundemanni T L i L
Petroglossum nicaeense crer taee auee vava sesd wens Zeve ween
Plocamium coccineum T
Plenosiphonia pennata B B i A I LR T
Rhodymenia andissoned veee T+l Fovn wene wete Wt 1T b wuan

Diverses (ubiquistes ou provi-
soirement non classees)

Aglavzonia parvula e
Asperococcus Qullosus Phee sare aera rere vaee wees tere weet
Cutlenia mudllifida vree wers Faue wtane wear wuwse sees sees
Dictyota dichotoma vens 2303 0204 10T T2 142 suih aea
D.d. £, implexa B T T
Falkenfergia nufolanosa B Y A
Gastroclonium clavatum (infradidi. ) T A P B I P
Gelidium spathulatum bete tues sren wevs wsde sens weve e
Sphacelania sp. D B AP
Sphacelania tnibiloides O

On peut prendre pour relevé-type le relevé printanier de la station 3 des
Salins d'Hyéres (SAL3), tout en sachant que, dans les peuplements algaux,
c'est seulement l'ensemble de quatre relevés saisonniers qui permet de bien
caractériser une association.



Ubpo nigidae Antithamnietum plumulae
(Roger MOLINIER et P.VIGNES 1971) P.VIGNES 1988

LOCALITES ET STATIONS 7LEC3 LEC4 COU3 COU4 COUS StE3 CAR2 StP2 StP4 SAL4 StRl StR4
SAISONS PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH PEAH

Caractéristiques et compagnes de haute

fréquence de 1'Ulvo-Antithamnietum plumulae

Aglaothamnion caudatum cere wwes sewe TeeF ceve eres seus ssse sess eees sese sees
Antithamnion plumula 2.22 2,22 .o#te #ut] Lo#4] o4e. 3732 L. 4u¢d L0022 3., 21.3
Bryopsis adriatica ses¥  eeFF  seee  eess  sesse sees sese  sesr  sess  sess eevs  sees
Bryopsis cupressoides s #FF  see? sess  erss  sees sess  sees seee sess ssse sess  seee
B/lyop/.:u mRACOAQ (J:n.m&iattu) se e 4334 se e seee sre seo e sr e eo s ¥ . s FF es e ssee )
Bryopsis pennata FEFF  cuee  eess  sees  eses  wees  sees ssse  sees  sees  sees  sees
Bryopsis plumosa ersr  sses  eess sese ases  sess sees ssws sesF sase ssse sess
Bryopsis sp. tere seae seer sess  esss  ewss  seeF  esse  sase sses seee  vees
Chaetomorpha aerea (infralitl,) 2232 3232 veet teee snee sese seee sese ssts  aess wses  sees
Champia parvula tees  seee seve  esss  seeF  eses  sese seee  sees .o

Chondrnia Boryana (infratlilt, ) tesr  sese weee erss  avee eFFr ares seee Fore Tii2 ceee eves
Cladophora dalmatica (infralitt.) ceee sene 3eee were Bube seee eres sess sese  sees seer eses
C‘womow wmiu LA N * 000 _...' e e LI B BN LI BN ] L B ) * e .+.' LK B LN N LA I
Cladophona Laetevirens (.infraliit. ) crer saee ees2 eeeF eee® cess  sese sees sese sese sess  sess
Cladophora proliferc 4444 3344 3.+ T4l Lo eeee oadr 2244 sidl weee aete Ll

Cladophonra senicea cher  stes sess eser  sees  sess esss 3ess seee eess sses sese
Cladophona sp. eser  seer seee sees wewe 2372 ciis ceer teee sses sese  eses
Cladophonra utricubosa eeve T84l vees seee seee snes seee 22,7 23712 T.he ciee e
Codi-uﬂlmg—i-& IR X LR e e? TR X) TR 'R seew s e so e s e ee IR s 0.
Codium tomentosum eese  tesse swre sese Frae sere  vess sesr sees  sese sess  vess
Cofla-w:na Ofld.c-{:flaﬂé R vo s ¥ er e XK sr e oo er s se e s e ce e s ceer
DEJLKZ/.H‘.G. W&-&m sedoe co e w -7.0 se e s seee er e se e sewe e 2.-3 s e e e R
Lctocarpus sp. cvee seen Deel 2.0 ciis Zeee iees sees eses sees sses Lees
gmﬁoup-ia Mm e ) sewe TR er e s e e o.o.- ) R 772* 749. so e
Lomentaria clavellosa cene ..72 sees  sese  sees sese sese wees sesF eses  eeee  sees
Neomonospona furcetllaia srer seeF seer sere Feas vese vens Feet eete eeel aens ausn
Nitophyllum punctatum tees  ssse sess sreF  cess  sees eees sese  eees  sses  sees  sess

£0Z



Caractéristiques et compagnes de haute
fréquence de 1'Ulvion ~igidae
Enteromonpha clothrata

Entenomorpha compressa (infralilt. )
Enternomonrpha intestinalis
Entenomorpha Linza

Entenomonpha ramufosa

Scytosiphon Lomenitaria (.infralitt, )
Ulva rigida

Caractéristiques des Ulpvetalia
Petalonia fascia

Ubpva Lactuca

Transgre551ves de 1'Ulpvo-Conaliinion
Colpomenia sinuosa

Corallina mediterranec

Gelidium crinale (ingraliit. )
Gigartina acicularis

Ponptuina Leucosticlta (infralitt.)

Transgressives du Ceramio-lllvetum
Ceramium ciliatum (infralitl.)
Cernamium gnacillimum

Chylocladia squarnosa
Rhodophytlis appendicunlata

Transgressives des Cy4i0424neta£¢a
Acelabularnia mediterrnanea
Cladostephus verticiblatus
Cystoseina Limbriata
Dilophus fasciola
Halopitys incurvus
Haloptenis scopania
Henposiphonia tenebla
Jania corniculata

Jania aubens

Padina pavonia

LR B N
+ood
toot
* 09
L N

+447

11+,

17,

L B
T4++4
voee
e
L
+, FF
LA N N

T++17
+."

"y

rt
21+2

17+,

[ )
LA N

L N ]
+l.l
LI )

[ ] 27.
1222
T4, +
el
v
FFt,

l.'+

7.7+
--_.*

LI N
e FF,
LI A

12"

o
.
.o 2t
e
.7'.
l2'.

LI
Fooe
[ N N )
'....

47,

v
.0 *H

44,

'7'.
+323

LI B

'+.'

17..
c et
.+ll
Fooo

L

Leo#

.13

vee?t
[ ]
se e

l2.l

7

.7"

LI N
LI
[ ]
LN

Peve
¥+, 0¥
ree ¥

sen?®
LI N
LI )
e re

* e e
. #42
+Il.
LN N ]
LN B ]

.l'+

2'.'

ss e ¥

es e ¥

EL N

70'.
0070

LI ]

2%
2Fes
1+..

LI B
Fore

21713

Foee

LU
L )
'+'.
[

* e
.l*.
LI

L N
LI ]
LU
LI ]
LI ]
LI
LI ]
L
LI

1742
l..3
7+..

e Foe

14771

+...

..7!

0002

.7'.
R

‘7..l

7. 7.

2o 7

7.2.
11,1

7..2

7.0

77,

4444

12+,

l'.+ +'..
LI I A L
LI B L

Zetl +u4s

ll? L
et enes

70T



Transgressives des RAodymenietalia
Acrosornium uncinatum
Aglaothamnion furcellarnice
Callithamnion corymb.osum
Callithamnion tetragonum
Dasya ocelbata
Dictyoptenis membranacea
Gelidium fatifolium
Petroglossum nicaeense
Peyssonnelia squamanic
Plocamium coccineum
Ptenosiphonia pennata
Rhodymenia ardissoned
Udotea petiolata

Diverses (ubiquistes ou provisoirement

non classées)

Aglaothamnion sp.

Aglaozonia parvula

Cutleria mublifida

D4ctyota dichotoma £. Lypica
D, do £. implexa

Dictyota Linearis
Falkenbergia rufofanocsa
Gastroclonium clapatun (infralitt. )
Gelidium spathufatum
Griffithsia schousboed
Lophosiphonia obscuna
Sphacelarnia furncigerna
Sphacelania sp.

Sphacelania trnibuloides

Le relevé-type est le relevé hivernal de la station
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Groupement & Codium fragibe

(Roger MOLINIER et P,VIGNES 1971) P.VIGNES 1988

Localités et stations
Saisons

Caractéristique du groupement
Codium fragile

Caractéristiques des {fpefafia
Ulpa Lactuca

Caractéristique de 1'Ulvion nigidae
Enteromonpha intestinafis
Transgressives de 1'Ulvo-Antithamnietum plumufae
Aglaothamnion caudatum
Antithamnion plumuta

Bryopsis monoica

Bryopsis muscosa (infraliti,)
Bryopsis plumosa

Chondnia foryana (infrabiti,)
Cladephona dabmatica (infraliti, )
Cladophora probifenra

Corallina cfficinalis

Derbesia tenuissima

Lomentania clavellosa

Necmoncaspona funcelfata
Nitophyllum punciatum
Transgressives de 1'Ulvo-Corallinion
Colpomenia sinuosa

Gelidium cninale (infraliti.)
Gigantina aciculanis

Porphynra Leucosticta (.infraliti.)
Transgressives du Ceramio-llvetum
Antithamnion cruciatum

Cenamium ciliatum (infraliid. )
Cenameum diaphanum

Cenamium gracillimum

Chylocladia squarnrosa
Transgressives des Cystcseinetalia
Cladostephus verticillatus
Haloplenis scopania

Heaposiphonia tenella
Lithophyllum incrustans

Padina pavonia

Transgressives des Rhodymenielaliu
Dictyoptenis membrgnacea
Pleonosporium horneni

Plocamium coccineum

Rhodymenia ardissoned

Diverses (ubiquistes et provisoirement non classées)

Aglaozonia parvula

Cutlenia multifida

Dictyota dicholoma (f. typica & £, implexa)
Falkenbengia rufolanosa

Gasirnoclonium clavatum (infralidi, )
Griffilhsia schousboed

Polysiphonia Ap.

Sphacelania ap,
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ANNEXE 4.- Analogie entre les diagrammes rang-volume et rang-fréquence

S. FRONTIER {(1976) aborde 1l'analyse des écosystémes avec un regard comparable
a ceux de J. GUICHENEZ et moi-méme (1973). I1 est assez surprenant de noter
que, nous fondant sur des critéres distincts d'analyse quantitative, nous
mettons en évidence des propriétés mathématiques similaires qui appellent
des interprétations remarquablement convergentes,

FRONTIER construit des diagrammes 'rang-fréquence'", avec la fréquence des
espéces en ordonnées et le rang par fréquence décroissante en abscisses.
Les courbes obtenues donnent du peuplement "une image synthétique plus com-
plete qu'un simple indice de diversité, quoique non indépendante de ce para-
métre". Si 1'axe des ordonnées - et lui seul - porte une échelle logarithmique
la courbe '"idéale" est une droite. lLa courbe réelle dessine plus souvent
un "biton brisé" avec notamment un segment plongeant pour les derniéres places
du classement. La succession des alignements suggére la cohabitation dans
un méme biotope d'écosystémes aux régles de fonctionnement un peu différentes.
Sur la "décroissance des derniéres espéces beaucoup plus rapide que d'avrés
le modele", FRONTIER envisage une hypothése mixte (qui pourrait se transformer
en alternative en changeant de conjonction de coordination) quand il dit :
"Ce sont probablement des espéces apnartenant & un biotope voisin et mal
échantillonnées". 11 reléve par ailleurs que la pente woyenne diminue si
la diversité spécifique augmente.

En ce qui concerne la tendance générale, FRONTIER estime '"qu'au moins dans
certaines circonstances et & certaines échelles d'espace et de temps, les
écosystémes sont astreints & une gestion, au sens des raisonnements de MAN-
DELBROT, de leur information interne en fonction du coflit attaché a chaque
espéce d'une taXocoenose'. En termes plus simples, il parle "d'exclusion
mutuelle d'organismes d'une méme taille approximative".

Dans le cas des diagrammes '"rang-volume" ou 'rang-biomasse" que j'ai abondam-
ment présentés et commentés sous une autre dénomination {chapitre 3), je
rappellerai quelques prises de position applicables aussi aux diagrammes
"rang-fréquence" :

. signification générale de ce type de relation (§ 311) ;
. modéle logarithmique (§ 322) ;

. existence d'une runture de pente, chaque courbe normale-logarithmique
évoquant "un ski appuyé par sa spatule contre un mur" (§ 322) ;

. limite inférieure de fiabilité pour les especes mal quantifiées (§ 3213),
justifiant leur éviction, sans échapper tout a fait & un début de décro-
chement des courbes vers le bas, sensible sur certains graphiques des
planches 21 a 29 ;

une valeur faible de la pente de la courbe annonce un riche inventaire
réel et surtout potentiel (§ 32321) ;

. tendance a 1l'absence de véritables ex-aequo et rangement des especes
dans des "niches quantitatives" croissantes selon un gradient accéléré

(§ 3321).

Les diagrammes "rang-volume" ou '"rang-biomasse", d'une part, et "rang-fré-
quence', d'autre part, sont-ils en concurrence ? Les derniers sont sfirement
plus faciles a réaliser a partir de banques de données plus vite collectées.
TIls peuvent s'avérer mieux adaptés A& certains problémes particuliers. Mais
les premiers rendent certainement mieux compte de la hiérarchie économique
des especes concurrentes, fondée sur le degré de prospérité de chacune,
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ANNEXE 5.-Le probléme du relevé n + 1

Le modéle mathématique de relation entre la superficie d'échantillons de
biocénoses et le nombre d'espéces de producteurs recensées permet de calculer
la limite asymptotique de 1'effectif quand le nombre de relevés augmente
indéfiniment. Dans les 87 groupements étudiés sur ce sujet, il s'avére que,
quel que soit le nombre des relevés (jusqu'a 35 !), une partie non négligeable
de 1l'inventaire potentiel échappe aux investigations. Ainsi le groupement
a genévrier de Phénicie et chéne vert, connu de 73 espéces pour 15 relevés,
pourrait voir sa liste s'allonger a 89 espéces.

Par conséquent, aussi bien la relation aire-diversité spécifique que le par-
tage de la biomasse entre producteurs concurrents, ou encore les biorythmes,
sont connus a partir de descriptions incomplétes. Cependant les conclusions
auxquelles je suis conduit apparaissent relativement tranchées, Dans quelle
mesure est-il permis de "faire du net avec du flou" ?

A partir de données comportant des incertitudes, il existe deux attitudes
scientifiques diamétralement opposées. La plus prudente fait la sommation
des erreurs possibles, mais la plus réaliste en recherche plutdt la compen-
sation en termes probabilistes. Les militaires - dont on connait le pragma-
tisme dans 1'application de 1la recherche scientifique - ne procédent pas
autrement lors du décryptage des photographies retransmises par les satellites
espions. Malgré la finesse exceptionnelle des clichés, ces derniers présentent
a leur limite de résolution des juxtapositions de taches d'intensités diffé-
rentes, Un traitement informatique intelligent mais neutre restitue, a partir
de 1'image floue, 1'image nette la plus vraisemblable. On verra par exemple
se dessiner un char d'assaut & la place d'une mosaique dont certains diraient
qu'elle peut tout aussi bien traduire un amoncellement de rondins. Il est
clair qu'une telle démarche est sans analogic avec une retouche manuelle et
subjective. Dans mes exercices de modélisation, j'opére dans le méme esprit.

En outre j'ai signalé théme par théme, avec toute 1'insistance qui s'imposait,
qu'une bomne adéquation du modéle n'est jamais imputable & un artefact sta-
tistique., Bien au contraire, plus les bases statistiques s'élargissent, plus
1'adéquation s'éléve (§ 3231 et surtout § 4231).

J'ai estimé de surcroit (8 22332) que la vraisemblance des tendances dégagées
est 4 la mesure de la confiance placée dans 1'auteur de chaque analyse sur
le terrain. A partir d'une analyse conduite lucidement, il n'y aurait pas
de raison de principe pour que la tendance change en portant le nombre de
relevés de n 4 n 4+ 1. Tout au plus pourrait-on s'attendre alors & une confir-
mation globale assortie d'un affinage.

Une telle affirmation peut sembler gratuite. Mais elle n'est pas directement
vérifiable puisque 1la plupart des associations évoquées ont été décrites
par d'autres chercheurs que moi-méme et arrétées A une certaine barre numé-
rique que les publications ont figée. Par contre elle peut faire 1'objet
d'un contrdle a rebours. Soit un groupement connu de n relevés, les différen-
tes modélisations sont opérées a partir de m = n - 1 relevés, avec toutes
les combinaisons imaginables ; puis on examine 1'évolution éventuelle des
tendances si le nombre de relevés augmente d'une unité en devenant m + 1.

Une tentative a été effectuée sur un maquis & bruyére arborescente et arbou-
sier, connu a 1'automne 1981 & partir de 13 relevés et 33 espéces (cf les
cing planches ci-aprés), Le choix présente un inconvénient car 1'étude de
ce maquis, comme celle de la garrigue a bruyére multiflore et romarin qui
lui est comparée & plusieurs reprises, ne répondait pas & une intention
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véritablement phytosociologique au plan de la nomenclature, mais plutdt a
une approche biocénotique au sens large, pour découvrir des effets mesurables
de la concurrence entre convives d'un méme groupement de fait, ainsi que
de 1'influence exercée sur eux par le milieu physique. Mais ce choix offre
l'avantage de réunir toutes les données quantitatives utiles aux trois modé-
lisations algébriques que je préconise.

La lecture des graphiques montre une stabilité générale des tendances. Pour
la hiérarchie des volumes en particulier, les 14 courbes obtenues se superpo-
sent en un tracé unique un peu épais. Pour la relation aire-diversité flori-
stique par contre, ainsi que pour le biorythme de floraisen, la courbe 13
se démarque sensiblement des treize autres. Elle correspond & 1'absence du
relevé n° 13, celui qui posséde en exclusivité 1le spiranthe automnal, le
thym et le laurier-tin (juvénile). I1 est a noter, pour le biorythme de flo-
raison, que 1l'adéquation au modéle n'est que de 0.896 dans le cas n° 13,
contre 0.955 & 0,957 dans les autres cas. Deux interprétations opposées sont
concevables. Ou bien le relevé n® 13 fait figure d'intrus dans un ensemble
plus homogéne sans lui et, s'il en est ainsi, les courbes n° 13 représentent
la normalité. Ou bien le relevé n® 13 est légitime et le poids de son absence
n'est aussi sensible que parce qu'il est seul a détenir certaines particula-
rités, faute d'un nombre de relevés suffisant,

Nous sommes amenés a concilier deux idées complémentaires exprimées séparé-

ment : d'une part des bases statistiques larges (nombreux relevés) se soldent
’ - hY ) 2 - LY

par une forte adéquation des modéles aux faits expérimentaux. Deuxiémement,

si ces bases évoluent dans un sens croissant, les tendances dégagées ne sont

pas remises en cause mais renforcées.
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ANNEXE 6 .-Logiciels divers

Logiciel "PAYSAGE"

107

10

14
i1

12

12
12

129
130

5 REM #"PAYBABGE" Plarre VIGNES
Nov,.84

10 INPUT "Cas de hiprythme ? "4 C
A

11  INPUT “Nombre de donness par
pericde 30

14 MX =m OrMIN = 2001MAX = - 1000

1% DIM V(D)) DIM T(O,2): DIM TT(
17,17,3)

22 PRINT "Dicter,sans decimale,d
es donneas rapportess a 1280
savec une valesur negative 1
ctive pour les points schapp
ant a la modelisation "

24 FORJ = 1 TO O

25 INPUT V(J}

32 IF M} < V(J) THEN MX = V{J)

33 NEXT J

34 FOR J =1 TOO

3& VL) = V(JY / MX

38 NEXT J -

39 REM #"Distance suivante supri
mee par rapport & un rayon m
aximum d‘indice 100"

40 INPUT "Reperes decimaux {angl
@ an mois,distance au pole %
) des extremites du grand di
amatre "JE,M,F,N

B7 INPUT "Choisisssz un pas (1,2
3.0 TA ’

BB TA= TA / IOWEE = E -~ TA # ™

‘ MM = M

B89 INFUT "Angle d’inclinaison ?
" AN )

2?1 AN = AN # 0.01749CA = COB8 (AN
y1BA = S8IN (AN)

82 FOR JJ = i TO 17

93 E m EE + JJ # TA

3 FOR I = 1 TO 17

6 M = MM # (1 - TA* 4.5+ 1 T
A2

97 GOBUB 342

98 TTJJ,1,1) = 1 - S8AQR (Z / OO)

99 L = TT(3J,I,1)

100 IF MAX < L THEN MAX = L

101 1F MIN > L THEN MIN = L

102 NEXT I

103 NEXT JJ

105 FOR JJ = 1 TO 17

FORI = 1 TO 17

9 TTWII,I,1) = INT ((TTW3J,I,1
) = MIN) /7 (MAX — MIN) # 100
+ 0.5)

0 TT(II,1,2) = 105 + (B1 — I) #
(33 » 12 - 102} ¢/ 80

1 TTGII,I,3) = 1B2 - (81 ~ 1) *

(TT(JJ,1,1) # CA + 1 # 12 »

8A) / B0

113 NEXT 1
118 NEXT JJ
116 HGR2
117 HCOLOR= 3
121 FOR JJ = 1 TO 17
122 FOR I = 1 TO 17
123 IF JJ = 17 THEN 129
* 124 “HPLOT TT{(JJ,I,2V,TT(JJ3,1,3) TO
TTIT + 1,1,2),TTWII + 1,1,3
)
125 IF I = 17 THEN 127

6 HPLOT TT(JJ,I1,2),TT(IJ,I,3) TO
TTWI, I + 1,2}, TTWII,I + 1,3
)

7 NEXT I

B NEXT JJ

HPLOT 15,1746 TO 207,174
HPLOT 15,174 TD 13,TT(1,1,3)

131

132
144

145

147
148

149

130

151

152
134

155
156
137
158
139
160

- 181

162
163
165
1646
167

148
169
170
171
173
174
175
176

542
544

S446

548

550
552

554

554

55B
562

544

S&6
548
370
571

572

573
573

HPLOT 207,174 TO 207,TT(17,1
'3

PR# 1

PRINT 1 PRINT ¢ PRINT 1 PRINT
PRINT CHR$ (27)}"4") CHR$ (
14

PRINT CAS$

PRINT CHR# (27);"5"y CHR# (
20)
PRINT "Paysage des adequatio
ns"
PRINT "E='"JEE + TA # F)"+ou-
ll‘TA 3 e'll H‘“I"Hl"“"li - T
A% 4%a"p1 + TA & 43" Fm"y
Fg" HN="gN
PRINT "L'inclinaison wat de
"JAN / 0.0174;" dagras”
PRINT CHR$ (9)y"GE2"
FRINT "Cotes relatives des p
oints"
FOR I = 17 TO 1 BTEP - |
PRINT
FOR JJ = 1 TO 17
PRINT " "y
L= TT{JJ,I,1)
IF L < 100 THEN PRINT " "y
IF L € 10 THEN PRINT * "}
PRINT Ly
NEXT JJ
NEXT I
FRINT
PRINT "La cote 100 correspon
d a l'adequation "jMAX
PRINT "La cote O corraspond
a 1'adequation "jMIN
PRINT "L 'influence ds E appa
rait an abscissas"
FRINT "L'influence de M apps
rait an ordoennses"
PRINT 1 PRINT 1 PRINT i1 PRINT
1 PRINT : PRINT 1 PRINT
PRN O
POKE
TEXT
END
Q= 4,2831B5 / 0¢t00 = O
A= Mx BIN (Q#E) » 12,8/
MXrB = M » COB (@ # E) % 12
.8 /7 MXsC = N & SIN (8 & F)
* 12.8 /7 MDD = N &= COB (@
* F) # 12.8 /7 MX

- 14300,0

Rw BQR ((A-C) ~2 + (B -
D) ~2)a¥Y m (A +C) / 2aX =
(B+D) /2

= (PB~-D) /F RtH = A ~-LC) /
ReA = 4 / R~ 24D m 0s2Z m O
FOR J = 1 TOOD
IF V({J) < O THEN S&é&

Tid,1) = V{I) = BIN (& & J)a
T(,2) = W{J) & CO8B (& » J)

S m (T{J 1) ~ ¥) = 3 - (T(J,2
) = X) ® HiC = (TU(J,2) ~ X} #»
8 + (T(d,1) —~ ¥) & H

T(I,1) = 81T(J,2) = C
IF ABB (B) ¢ I / 50 DR ABRS
(1 -—A=C~2) <1/ 300 THEN
-7 ’

BmwB + LOB ( ABB ((1 -~ A
TWL,2) ~ 2) ¢ T, 1) ~ 2312

-7 +1
NEXT J

Bw EXp (B 7 2)12 =2 0
FORJ = 1 TOD
IFV(J) > = 0O THEN I = 7
(A% TJ,2) ~2 + DB =»T(3,1)

~2=-1) ~ 2

IF V¢(J) < O THEN OO = 00 -~ 1
NEXT J
RETURN
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Maquis 1981 .-Relation aire - diversité sphcifique

I.-Domées expérimentales

Cas 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Relevé manquant| 1 2 6 7 8 9 10 11 12 13 O

1]18.4 18,3 18.3 18.6 18.3 18.4 18.8 18.3 18.4 18.2 18.4 18.9 18.0 18.3
2123.7 23.5 23.6 23,9 23,6 23,9 23.9 23.6 23.9 23.4 23.8 24.5 23.2 23.6
3126.2 26,0 26,3 26.5 20.3 26.6 26.4 26.2 20.5 26.0 26,3 27.1 25.6 26.2
4127.8 27.5 28,0 28.2 28.0 28.3 28,1 27.9 28.2 27.7 27.8 28.7 27.0 27.9
5(28.9 28,7 29,2 29.4 29.2 29.4 29,2 29.1 29.4 28.9 28.9 29.8 28.0 29.0
6129.9 29.6 3.1 30.3 30.1 30.3 30.1 30.0 30.3 29.8 29.7 30.6 28.6 29.9
7130.6 30.4 30.8 30.9 30.8 30,9 30.8 30.7 30.9 30.6 30.3 31.3 29.1 30.6
8(31.3 31.0 31.4 31,5 31.4 31,5 31.4 31,3 31.5 31.2 30.8 31.7 29.4 31.2
9|31.8 31.6 31.9 31.9 31.9 31.9 31.9 31.9 31.9 31.7 31.1 32.1 29.6 31.6
10132.3 32.1 32.3 32.3 32.3 32.3 32,3 32.3 32,3 32.3 31.5 32.5 29.8 32.0
11132.7 32.6 32,7 32.7 32,7 32.7 32.7 32.7 32.7 32.6 31.8 32.8 29.9 32,4
12133.0 33.0 33.0 33.0 33.0 33.0 33.0 33.0 33.0 33.0 32.0 33.0 30.0 32.7
13 33.0

Ces données représentent le nombre moyen d'espéces par ensembles de x relevés (colonne de gauche)

II.-Modélisation

Abs(a) [1.22 0.08 0.05 0.22 0.12 0.15 0.19 0.24 0.11 0.06 0.09 0.08 29.0 0.09

-b 5.1 59.6 49.0 44.8 49.0 43.4 48.6 50.6 44,2 55.1 36.3 36.3 18.5 46.7
C 36.9 37.2 36.6 36.3 36.6 36.2 36.5 36.7 36.3 37.0 34.7 35.8 31.6 36.2
k 1.93 2.16 1.67 1,53 1.69 1.44 1,73 1.74 1.47 1.93 1.22 1.16 1.30 1.6l

Adq*1000]9929 9904 9954 9958 9956 9953 9953 9942 9955 0924 9966 0973 YO58 9944
-b/c 1.47 1,60 1,34 1,23 1,34 1,20 1,33 1,38 1.22 1,49 1.04 1,02 0.59 1.29
Y3/YL (1,42 1.41 1,44 1.43 1,43 1.44 1,41 1,44 1,44 1,43 1.43 1,43 1,42 1,43
Yinf/Y1l (2.00 2.03 2.00 1.95 2.00 1.97 1.95 2.01 1.97 2.03 1.89 1.89 1.75 1.98

Pour la signification des paramétres, cf Thése § 2232,
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Maquis 1981.Hiérarchie des volumes
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Pour la signification de ces notions, cf Thése § 3232
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Magquis 1981.-Biorythme de floraison

I.-Données expérimentales

14
0

7
7

8
8

9
9

10
10

11
11

12
12

13
13

w
S pR o)

Janvier
Février
Mars
Mvril
Mai.

Juin
Juillet
Aofit
Septembre
COctobre
Novembre
Décenbre

Surface envel %
Mindmum 7
Maximm 7
Amplitude 7
Moyerne hiver %
Moy .printemps 7%
Moyerme &té %
Moy .autame 7
Durée nullité
Pente printan.Z
Date record
Pente estiv.Z
Tendance sept.Z

7.7 1.7 7.7 17 1.7 1.7 7.7 7.7 1.7 7.7 80 7.7 87 7.7
7.7 7.7 7.7 7.7 1.7 7.7 7.0 7.7 7.7 7.7 8.0 7.7 4.4 7.7
15.4 15,4 15,4 15,4 15,4 15.4 15.4 15.4 15.4 15,4 16.0 15.4 13.0 15.4
46.2 46.2 46.2 46,2 46,2 46,2 46,2 46.2 46,2 46.2 44.0 46,2 47.8 46,2
73.0 73.0 73.0 73.0 73,0 73,0 73,0 73,0 73.0 73.0 72.0 73.0 73.9 73.0
20,0 20,0 20,0 50,0 20,0 50.0 50,0 50.0 50.0 50.0 52.0 50.0 47.8 50.0
30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 30.8 32.0 30.8 30.5 30.8
27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27,0 27,0 28.0 27.0 21.7 27.0
27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27.0 27,0 28,0 27,0 21.7 27.0
23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 23.0 24,0 23.0 17.4 23.0
7.0 7.7 1.7 707 1.7 T 7 7T 17 7.7 8.0 7.7 8.7 7.7
7.7 7.7 7.7 7.7 N7 7 N7 L7 17 7.7 B0 7.7 8.7 7.7

Ces domnées représentent le taux 7 de phanérogames fleuries

T .-Traitement statistique et mxélisation

11.111.1 11,1 11.1 11,1 11.1 11.1 11.1 11.1 11.1 11.2 11.1 10.6 11.1
79 77 7.7 01 7 17 1 1.7 7.7 1.7 8.0 7.7 44017
73,0 73.0 73.0 73.0 73.0 73.0 73.0 73.0 73,0 73,0 72,0 73.0 73,9 73.0
65.4 65.4 65,4 65,4 65,4 65.4 65.4 65.4 65.4 65.4 64,1 65,4 69,5 65.4

0o 10 10 10 10 10 10 10 10 1 11 10 9 10
5% % % % H ¥H H» H H H ¥ ¥ 7 B
B B B B B B B B B B B BB B
3 13 13 13 13 13 13 13 13 13 13 13 12 13

o 6 6 o o o0 0o o o 0O 0 0 0 0
9 9 ¥ HB HB B B HB H XNV B B NV DO

17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 17/5 11/5 17/5
-15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -15 -17 =I5
o o o ¢ 0o o 0 O O 0o O 0 0 0O

Pour la signification de ces notions, cf Thése § 4311
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Maquis 1981
1.-Relation entre nombre de relevés et diversité spécifique
2.-Hiérarchie des volumes

3.-Biorythme de floraison
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Chaque graphique comporte 14 courbes modélisées et un nombre de points expé-
rimentaux qui est de 169 pour le premier, 308 pour le second, 168 pour le
troisiéme ainsi que pour le quatrieme. lLes courbes et les points se super-
posent en se confondant plus ou moins sauf en 1 et en 3 ceux du ''cas
numéro 13" (qui correspond a 1'ensemble des relevés & 1l'exclusion du relevé
numéro 13),




Maquis 1981 (Colle Noire i Carqueiranne, Var)

Inventaire qualitatif et quantitatif & partir de 13 relevés sur des parcelles de 16 m2

Espéces Abondance-dominance Hauteur maximale en cm Floraison
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Arbutus unedo . 31334443441 2 . 187 140 300 355 340 353 245 280 377 397 221 292 10al
Asparagus acutifeolius N + ... 68 . . . . . . . 128 ., . 8a9
Brachypodium ramosum «c v+ 53+ .5 .34+ ... . . 37100 32 , 104 . 70 91 . . 5a7
Calluna vulgaris 3....1.2.1.1., 123 . s+« e« . 100 . 201 . 142 . 7al0
Calycotome spinosa 11+1..111.211 207 204 174 300 . . 300 200 200 . 205 219 168 446
Carex sp. l1.+.+.+.11.++ 16 . 3 . 7 . 15 . 13 35 ., 7 28
Cistus salviaefolius l1+11++.1++111 123 37 127 150 25 90 . 51 33 88 102 82 107 5a6
Cladonia furcata 1+.....0.0000100 0114 4 . . . . . . . . . 1.6 .
Cladonia pyxidata 1. .......+..4+ 104 . . . . . . . . 0.4 . . 0.3
Erica arborea 1334322224423 | 208212 207 150 305 215 300 180 260 294 275 217 216 3a5
Erica scoparia ..+33135..214 . . 162 200 345 255 305 224 . 376 144 364 547
Hypnum cupressiforme 2+1.32.3121221]0.51.5 ., . 1.2 0.3 . . . 0.9 . 0.2 1
Juniperus oxycedrus 2.21.1+4+4122.11 202 . 206200 . 400 . 174 250 246 . 220 48 Mai
Lavandula stoechas L+1 00003001 4+1 . 69 51 . . . 140 ., 153 41 73 4a6
{lichen encroiitant) e e+t .+ + L +1 ... . . 7 . ? . ? . ? 0.02 . . .
Lonicera implexa l+++2121721312 52 56 122 100 172 300 175 80 . 205 353 112 201 546
Myrtus communis 12214223422 .. |176 110 135 150 187 145 295 120 170 197 121 . . 547
Phillyrea angustifolia |1 .15311.11211 106 . 131 310 156 180 198 ., 95 99 74 131 108 445
Pinus halepensis 125,.13.1.1113 175 331 850 ., 525690 . 250 . 480 251 242 550 4a5
Pistacia lentiscus 21111.2..12. 4+ 9 59 89 80 134 ., 192 ., . 136 136 . 19 446
Quercus coccifera 2221431322211 88 134 192 170 127 120 95 50 110 137 87 99 225 445
Quercus pubescens = | . . . . . . . .. 1.. . . . . . . . . . . 152 ., . 4a5
Quercus suber 12.,...0..4.. 2., . |110 329 . . e+« o« . . 118 , . 4a5
Rhamnus alaternus .. 712, . 1,01 . . 107 100 144 . . . . 104 . 124 3a4
Rosmarinus officinalis 242212 ,2+2111 267 170 141 250 134 160 . 100 15 205 149 224 238 1al2
Rubia peregrina 1+.7++.4724+34+1 63 56 . . 98 70 ., 120 . 196 162 82 117 6a7
Selaginella denticulata| . . . . + . +3 . . . . . . . . .., . . . .
Smilax aspera 1 .11+, ..234+1 . 84 . 120 110 140 . . . 281 314 94 135 8al0
Spiranthes autumnalis |. . . . . . + + + « + & + . . . . . . . . . . . . 27 8al0
Teucrium chamaedrys B A . 16 23 . . . . 15 . . . . 5a9
Thymus vulgaris e e e e s e e e e e 1 . e T 5410
Viburnum tinus e e e s e e e e s+ .. e e e e e e e e e 9 246
X (graminée indét,) .2 .12+ .32. . 2 . 40 100 74 40 20 88 . . 63

SI1T



Logiciel "RADT"

3 REM *RADT Pierre VIGNES Nove

mbre B3

7 REM #Relation aire/diversite t
axinom.

B MM =0

g INPUT " OQOption avec {1} ou sa

ne (2)
"iD
10 INPUT "Nombre de cas 7 "jN

listing statistique 7

11 INPUT "Theme (majuscules !} 7
"y THE

12 DIM T(N,37): DIM CA$(N)

15 INPUT " Cas numero 7 "§M

1& IF M > MM THEN 20

17 FOR W =& TO 37:T{M,W) = 0

12 NEXT W

20  INPUT *
M)

25 REM #*Traltement statistigue

Association ? “"JCA#(

30 INPUT " Nb de releves, nb d’
egpeces 7 "jR,E

32 T(M,1) = R

35 FOR W =1 TO R:X = O

40 PRINT " Nb esp. pres. chacun

& ds "jW}" rel.:";
43 INPUT A

S0 IF A = 0 THEN 70
55 FOR 2 =1 TOR

A0 X = X % {1 — W / (R -1+ 12
W/ (R=7+ 1)1T(M,Z + 5) =
T(M,2 + SY + A % X

&3 NEXT I

70 NEXT W

75 REM *Modelisation
BOL = INT(R/ 3+ .5
BS INFUT " K = ";KK
90 IF KK = 299 THEN 155

7?3 K = KK

100 X =1/ (R + K)sZ =1/ {1 +
Kyaw =1 /7 (L + K)

105 A = ({(TM,&) - TIMR + 32} /
(Z - X} — (T(M,L + 5) - T(M,
R+ S)) / (W~ X» / (Z =W

110 B = ({TM,L + 5) - T(M,R + 5}
Y ® (2 + XY /O (W= XY — (T(M
4B - T(M,R + 5)) % (W + X}
(Z - X)) / (Z — W)

115 C = T{M,4) — A% 7 ~2 - DB #%
I:P = 01k = 0O

120 FOR I =1 TOR

125 @ = @ + TM,I + 5}

130 P = P + (TM,I + 5} — A/ (]
Ky ~2-B/ (Il +K) - ™
2

135 NEXT I

140 AD = 1 - SQGR (P % R) / @

145 PRINT " Adequation = "jAD,"

Min = "jA / K~ 2 + B/ K

Csy" Max = "3C

150 GOTO B3

185 T{M,2) = ArT(M,3}) = BsT(M,4)
CiT(M,5) = K

156 IF 0 = 2 THEN 220

157 PR# 1

160 PRINT 3 PRINT ¢ PRINT CA#(M)

+

/

+

+

216

182

165

170

175
180

1BS

190

200
205

210
215

230

225
227

228
230

235
240
2435
250
255

2460

261
265
2467
270
275
280
283

290

293
300
305
310

315
320
325

330
335

345

350
355
3&0
362
363
3467
370
I72
375
k1=l
385

PRINT " Nb releves="jR)" Nb
especes="jE

FRINT 3 PRINT "Dans 1‘equati

an Y=a/ (X+k)2 + b/ (X+k) + c"

PRINT " a="jAp" b=jBp" <«
=";C;" k=”|K

PRINT " Adequation=")AD
PRINT " b/c="3B / Cy" Y3/Y
1="3;T(M,B) / T(M,&) 1" Yinf/

Yi=";C / T(M,&}
PRINT " Nb may.esp.pr surf.
nulle="jA / K ~ 2 + B / K +

c

PRINT " Nb moy.esp.pr surf.
inf. ="; INT (C + .5)

PRINT ¢ PRINT " Nb movens &
xperimentaux d especes 1"
FOR I =& TOR + 5

PRINT * pour ";l = 5;" rele
v. ¢ "3 INT (T(M,I) % 100 +
LS/ 100

NEXT 1

FR# O

INFUT "Termine (l=oui 2=non)
‘? II,S

IF § = 2 THEN 13

PRINT "Ajuster le feuillet d
‘Ilmprimante !
STOR

REM #Representation graphiqu
e

HGRZ : HCOLOR= 3

HPLOT 15,1746 TO 207,174
HPLOT 15,146 TO 15,174

FOR Z = 1 TO N
A= T(Z,2)1B = T(Z,3)01C = T(Z
VAV IK = T(Z,5)

FOR W= 0 TO 1221X = W + 15;
Y = INT (173,85 ~A / (W / &
+ Ky ~2-B/ W/ &+ K)

]

IF W= 0 THEN 247

HPLOT XX,YY TO X,Y
XX = XYY = Y

NEXT W

NEXT 2

FOR Z = 1 TO N

FOR W =4 TO T(Z,1) + 5
X =15 + (W - 5 * ;1Y =
(179.5 - T(Z,W))
HCOLOR= 4
HPLOT X,Y
HCOLOR= 3
HPLOT X -

INT

1,y ~ 1 TO % —
1,y + 1 70 X +

HPLOT X + 1,Y - 1 TO X +
+ 1
HPLOT X +
-1

NEXT W

NEXT Z
FOR W= 1 TO 32
HPLOT 15 + W ® &,1771
15 + W * &,178

NEXT W

PR# 1

PRINT () G2"
PRINT " "y THS

FOrR W =1 TON

PRINT CHR$ (19);
PRINT YEWp' "§CAS (W)
PRINT (1B)}

NEXT W

FPR# ©

TEXT

1,y -1 TO X —

HFLOT

CHR#

CHR#
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Logiciel "RELIEF"

3 REM «RELIEF (HIERARCHIE DES BI
OMASSES) :
7 INPUT “Grand (1) ou petit (2)
‘ graphique ? "30
10 DIM T(48,9):1 DIM U{(48,9): DIM
vVi9,2)
12 PRINT "Taper | pour aspece ab
sante” -
15 INPUT "Nombre d'’'especes 7?"jE
20 FOR W =1 TDO E
25 PRINT "Rang numero "jW;" P E
AH?"
30 FOR Z = {1 TO 4
32 INPUT U(W,Z)
40 NEXT Z
45 UW,5) = UW,1)sU(W,b6) = UW,2
JUW,7) = (W, 3)1uW,8) = U
(W, $)1U(W,?) = U(W,D)
44 FOR Z = 1 TO 9
47 T(W,Z) = 1462 - LOG (U(W,Z)) *
14,7 + 3 » (Z - 1)
48 NEXT Z
50 NEXT W
99 HGR2 1 HCOLOR= 3 -
100 HPLOT 11,246 TO 59,2: HPLOT 1
1,186 TO 59,1462 HPLOT 155,1
86 TO 203,142
102 HPLOT 11,246 TO 11,1846: HPLOT
11,1846 TO 155,186:1 HPLOT 5%,
2 TO 59,1421 HPLOT 59,1462 TO
203,162
103 HPLOT 11,152 TO 59,128: HPLOT
59,128 TO 203,128: HPLOT 203
»128 TO 155,132s HPLOT 155,1
52 70 11,152
120 FOR W = 1 TO E
125 FOR Z =1 TO 9
130 IF W= E THEN 132
131 IF U(W + 1,Z) > 1 THEN 133
132 IF U(W,Z) = 1 THEN 140
133 V(Z,1) = 59 + (W - 1) 3 - (

Z - 1) * &£3V(Z,2) = T(W,Z)r BOTO

140

135 HPLOT 59 + (W - 1) # 3 - (Z
1) % &, T(W,Z) TO 59 + W * 3
(Z - 1) # &, T(W + 1,2)

140 IF Z = 9 THEN 130

141 IF UW,Z) = 1 OR U(W,Z + 1) =
1 THEN 150

145 HPLOT S9? + (W - 1) + 3 - (Z
1) # 6, T(W,Z) TO 392 + (W - 1
) # 3 - Z % 46,T(W,Z + 1)

150 NEXT 2Z

155 NEXT W )

15¢ FOR Z =1 TO 8

157 HPLOT V(Z,1),V(Z,2) TO V(Z +
1,1),V(Z + 1,2

158 NEXT

160 PR#% 1

141  IF O = 2 THEN 1&7

145 PRINT CHR$ (9))"G2E"

1646 BOTO 170

147 PRINT CHRS$ (9);"G2"

170 PR# 0

175 TEXT

177 INPUT "Vaeux-tu recommencer (
i=oui 2=non})"§R

178 IF R = 1 THEN 140

I
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S REM *HIV02 FPierre YIGNES Dec Logiciel "HIVO2"
1985
7 REM *Hierarchie des volumes ou
des biomasses
8 INFUT "Milieu terrestre (1) ou
marin {(2) ? ";R1
? INPUT "Listing statistique (1=
oui 2=non) ? ";R2
10 INPUT "Graphe logarithmique (
l=oui 2=pon) ? "R3
11  INPUT "Graphe normal (l=oui
2=non} ? ";R4
12 INPUT "Sous=titre 7 ")ST#
14 H = 4:C = 192
15 DIM T(C / H + 1}
14 REM *TRAITEMENT STATISTIGUE
17 INPUT "Nombre d’'especes ? ";E

181 REM *REFRESENTATION GRAFPHIGQU
E

182 IF R} = 2 THEN 186

183 K = 116 = t1: IF R1 = 1 THEN
205

184 G = 14.7

185 GOTO 203

186 TEXT : IF R4 = 2 THEN END

187 K = 2:B = .02: IF Rl = 1 THEN
203

188 G = .03

205 HGR2Z 1 HCOLOR= 3

210 HPLOT 15,176 TO € + 15,176

215 HPLOT 15,16 TO 15,176

220 FOR W =0 TO 0zX = W + 15

222 IF K = 2 THEN 228

18 FOR W =1 TO E

12 FRINT " Yolume ou masse de 1°
espece "jWp" "3

20 INPUT ViT(W = LOG (V)3 IF R
1 = 1 THEN T(W) = T(W + 5

21 NEXT

22 FOR W =1 TO 5

295 y = INT (175.5 - (Bl — Al *
23 S1 = S1 + T(W) W e
23 NEXT 226 GOTD 239
25 FOR W =5 TOE 228 vy = INT (175.5 — EXP (Bf -
26 82 = 52 + T4h S % (2 - RI1) - AL * W /7 HY *
27 NEXT >

30 REM *MODELISATION
32 REM #LOG(Y)=A.X + B
35 INPUT "A1l ? ";AA
40 IF AA = 299 THEN &9

235 IF W= 0 THEN 245

240 IF Y > 12 AND ¥Y > 12 THEN HPLOT
XX,YY TO X,¥

245 XX = XtYY = Y

42 Al = AA 247 NEXT

A3 L =0 48 FOR W =0 TO C:% = W + 15

45 FOR W =1T0 5 249 [F K = 2 THEN 252

0L =L+ (TtWY -~ 81 /5 - AL & 250 ¥ = INT (175,5 - (B2 - A2 *
(3 -~ W)y =~ 2 W/ H =&

S5 NEXT 251 GOTO 254

60 @1 =1 - 8BSER (L * 5) / 51 252 Y = INT (175.5%5 - EXP (B2 -

653 FPRINT " Adequation = ";0i 5 % (2 - R1) ~ A2 * W / H) *

&8 GOTO 35 @

4% Bl = S51 / 5 + Al * 2
70 INPUT "A2 ? ";AA
72 IF AA = 9% THEN 95

254 IF XX > 14 AND X > 14 AND YY
> 11 AND ¥ > 11 AND ¥ < 191
THEN HFLOT XX,YY TO X,Y

73 A2 = AA 255 XX = X:¥YY = Y
74 M =0 254 NEXT
73 FOR W =5 TOD E 257 IF K = 1 THEN 245
BO M =M+ (T ~ 82 / (E - 4) - 250 FOR MW =1 TO E
A2 * (E / 2 + 2.5 =~ W)y ~ 2 259 T(W) = EXP (T(W} — 5 % (2 —
B3 NEXT R1})
86 B2 =1 - SER (M * (E - 4}) / 240 NEXT
52 2685 FOR W =1 TO E
?0 PRINT " Adequation = ";02 270 X = 15 + (W — 1) # H:Y = INT

32 GOTO 79O

3 B2 = 52 / (E - 4) + A2 % (E /
2+ 1.5

100 0 = (Bt - B2) 7/ (Al - A2) » H

(175.5 - TW) * G)
271 IF Y ¢ 13 THEN 310
275 HCOLOR= 4
ZBO  HPLOT X,Y
285 HCOLORa 3

128 IF R2 = 2 THEN 182 290 HPLOT X — 1,Y — 1 TO X — 1,Y

129 PRINT "Ajustez 1 imprimante

‘" STOP 295 HFLOT X — 1,¥ + 1 TO X + 1,Y
130 PR# 1 + 1
132 PRINT 1 PRINT I00 HPLOT X + 1,Y¥ -~ 1 TO X + 1,¥
135 PRINT ST# + 1
140 PRINT " MNombre d especes reat 305 HPLOT X + 1,Y — 1 TO X — 1,Y
enues : ";E -1
145 PRINT " Dans ] ‘equation Log( 310 NEXT W
Yi=a.X+h" 1S FORW=1TOC / H
144 PRINT " Premler secteur : A= 320 HPFLOT 1S + W * H|177 TO 15 +
"jA1;"  B=";B1 W % H,178
147 PRINT " avec une adequation 225 NEXT W
de ";C1 , II0 PR 1
148 PRINT " Deuxieme secteur : A T35 PRINT CHR#$ (q)iHGQH
=";A2;"  B=";BZ 340 PRINT CHRE (27)3"M")
150 PRINT " avec une adequation 345 PRINT " "ySTH
de "0 350 PRINT CHR$ (27);"P";
1595 PRINT " L adequation globale IS5 FR# O
est de "; (01 * 5 + Q2 * (E - 357 TEXT
M)/ E+ 1) 350 IF K < 2 THEN 1B&
175 PR# O
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H : 1] "
1 REM #PLI3 Pierre VIGNES 1985 Logiciel "PLI3

REM #Version sans mouvement
INFUT "Nombre de stades ? ";S
INPUT "Cas 7 "j;CAf

DIM T(g,48): DIM V(2,5,49)

PRINT "Data en lignes 10,11,12

f 13"

10 DATA 13,14,15,17,19,23,28,37,
54,87 ,144,2%1,332,445,565,49
0,813,928, 1025, 10946,1133,113
4,1100,1038,954,858,755,451,
549,450,354 ,246,247 ,237,218,
194,167,141,115,91,49,49,30,
13,13,12,12,13

11 DATA 42,44,49,54,463,74,91,114

L 151,200,264,340,428,524, 630

1 738,844,940,1017,1047,1083,

1065,1014,939,848,749,649,55

2, 460,375,299 ,223,214,201, 18

74,173,159,1446,134,121,109,95

N s

\7%,38,37,37,38,39 153 PRt 1

12 DATA 82,85,90,946,105,116,132, 154 PRINT CA$
153,182,222,275,344,431 ,533, 155 PRINT CHR®% (9);"GB2"
&45,757,859,937,9684,997,961, 154 PR# 0O
943,889,828, 764,700,638,580, 175 FOR K =1 TO 2
523,470,419 ,%75,385,390, 389, 176 N = 72 + K - 54
367,335,291,244,201,145,138, 180 A = N # 3.14146 / 180
117,102,91,8%,77,81 290 FOR W =1 TO §

13 DATA 24,25,28,32,37,44,54,74, 295 C = B4.5 + COS (A) + (115 -
107,155,220,298,387, 483,583, 45 % W)
&481,772,890,907,938,940,913, 297 FOR Z = 1 TO 48
B84B,803,727,4645,5462,479,399, 300 V(1,W,2) = INT (C + 8IN (0.
322,251,225,203%,184,1467,152, 1309 « Z) + TiW,Z) # SIN (A
140,129,119,109,99,88,75,57, ) /8
22,8,0,22 305 V(2,W,2) = INT (190.5 + COS

15 FOR W =1 T0O 5: FOR Z = 1 TO (0. 1309 # Z) # T(W,Z) / B)
48 I0a  NEXT 2

25 READ T(W,Z) 307 V1, W,49) = VI1,W, 1)

26 NEXT Zi NEXT W 308 V(2,W,49) = V(2,UW,1}

41 A= - 101B = - 14;:L = 131:M = 310 NEXT M
&5 347 HGR2

45 HGR2 : HCOLOR= 3 JAB HCOLOR= 3

S50 FOR Z = | TO 48: FOR W = 1 TO 351 HPLOT 190,84 + INT ( COS (A
=] y o+ &9 + 0,5 TO 190,84 -~ INT

60 L = INT (L —-A®* (W- 1) —TI( ( COS (A) » &9 + 0.5)

W,Z) / 10 + 0.5} 355 FOR W =1 TO S
&5 D = INT (M + (Z # 4) + B # (W 365 C = INT (84.5 + CO5 (A) * (
- 1) + 0.5 115 - 446 + W))

68 IF W > 5 - 1 THEN 835 70 FOR Z =1 TO 48

80 HPLOT D,C TG D + B, INT (L - 71 XL = VI(Z,W,ZY1Y1 = V(1,W,Z}1X
A% W - T+ 1,2) /10 + 0, 2= V(2,W,2 + 1)1Y2 = VI1,W,
3l I+ 1)

BS IF Z > 47 THEN 130 370 HPLOT X1,¥1 TO (X1 + X2y / 2

120 HPLOT D,C TQ B + 4, INT (L - LIYL 4+ ¥Y2) / 2 TO X2,Y2
A#* (W =-1) -~ TiW,Z + 1} / 1 395 IF W< 5 AND 2 / 4 = INT (Z
¢+ 0.5) / 4) THEN HPLOT V(2,W + 1,

130 NEXT Wi NEXT Z 2}, Vil W+ 1,2) TO VI(2,MW,2),

140 HPLOT M + 192,L TO M + 192 + Vil,W,2)

B # (S -1),L-A=(5-1) 400 1F I /7 4 = INT (Z / 4) THEN

145 HPLOT M + 4,L TO M + 4 + B # HPLOT V(2,W,Z),v{(1,W,2) TO
{8 - 1),L — A% (5 - 1} 190,C

150 HPLOT M + 4,L TO M + 192,L 415 NEXT Z

151 HWPLOT M + 4 + B+ (§ - 1),L - 419 NEXT W
A+ (5 - 1) TOM+ 192 + B * 421 FPR# 1
(5 - 1),L - A % (5§ -1} 422 PRINT CHR* (9);"G2"

152 HPLOT M + 4 + B # (8 - 1),L - AZT PR# O
A* (5 -1}y + 1 TOM + 192 + 424 NEXT K
B # (5 - 1),L—A#* (58 - 1) + 425 TEXT
1 433 S5TOP
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