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LES CONCEPTS FONDAMENTAUX
DE LA SYNECOLOGIE QUANTITATIVE

par Francois BOURLIERE * et Maxime LAMOTTE **

Pendant longtemps I’Ecologie — branche de la Bio-
logie qui étudie les rapports des étres vivants entre eux
et avec le milieu ou ils vivent — s’est attachée en priorité
a I’étude des facteurs limitants, de nature climatique, éda-
phique ou biologique, susceptibles d’expliquer la répar-
tition des plantes et des animaux qui peuplent notre globe.
Une telle analyse des réactions des espéces, considérées
individuellement, vis-a-vis des facteurs externes constitue
ce que l'on appelle ’Autoécologie. Tres tot également, les
naturalistes, et en premier lieu les botanistes, s’apercurent
que les étres vivants n’étaient pas répartis au hasard a
I'intérieur des grands milieux terrestres ou aquatiques,
mais qu’ils constituaient des groupements, souvent appe-
lés « associations », ou « communautés » d’organismes,
particuliers aux différents types d’habitats et dont chaque
membre était plus ou moins dépendant des autres. L’étude
de I’ensemble du peuplement végétal et animal des divers
milieux, ce que l'on appelle généralement en Europe
continentale des biocoenoses (1), I'inventaire détaillé de
leurs constituants et la description de leurs stades évolu-
tifs constituent une seconde branche de I’Ecologie, la Sy-
nécologie.

D’abord essentiellement descriptive, la Synécologie
tend de nos jours & étendre le domaine et les techniques
de ses recherches. Aux études statiques et qualitatives
succedent en effet des travaux ou l'accent est mis sur
I’aspect quantitatif et dynamique des problémes, autre-
ment dit sur la structure et le « métabolisme » des com-
munautés d’organismes qui constituent les biocoenoses :
c’est la Synécologie quantitative.

* Professeur & la Faculté de Médecine de Paris.

** Professeur & la Faculté des Sciences de Paris.

(1) Alors que les anglo-saxons préférent le terme de biotic
communities. La combinaison d’une telle « communauté biotique »
avec son habitat inorganique (biotope) est appelée par eux écosys-
teme.

— 329 —


https://core.ac.uk/display/199281855?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1

***

Structure trophique des biocoenoses. — Le meilleur
moyen de mettre en évidence la nature des liens qui unis-
sent les constituants d’une biocoenose est d’étudier leur
nutrition. Dans le cas des membres animaux d’une telle
communauté biologique, cette recherche se fait par ana-
lyse des régimes alimentaires, tels que permettent de les
connaitre ’observation directe des différentes espéces sur
le terrain et la détermination de leurs contenus digestifs.
Ainsi peut-on établir ce que 'on a appelé des « chaines de
nourriture » (ou « chaines alimentaires ») qui schématisent
la circulation de la matiére organique dans les divers
constituants de la biocoenose. La figure 1 en fournit un
exemple.

Il ne faut, bien entendu, jamais se dissimuler Ile
caractére simplifié de tels schémas. Une méme espéce —
un méme « maillon » de la chaine — peut avoir des
régimes assez différents aux diverses saisons et aux
divers stades de son cycle vital ; il est fréquent également
qu’un animal donné ait des golits assez éclectiques capa-
bles d’étre influencés par l’abondance relative ou la
disponibilité de divers aliments.

Ces réserves faites, 1’établissement des rapports nu-
tritionnels entre constituants d’une biocoenose présente
un grand intérét. I1 y apparait immédiatement que les
différents chainons peuvent étre groupés en deux niveaux
trophiques principaux : (a) les producteurs de matiére
organique, organismes autotrophes représentés essentiel-
lement par les végétaux chlorophylliens, capables d’uti-
liser I’énergie lumineuse pour synthétiser la matiére vi-
vante & partir des substances minérales du sol, de l’eau
et du gaz carbonique de I’atmospheére. (b) les consomma-
teurs, organismes hétérotrophes, essentiellement animaux,
qui se nourrissent de végétaux (herbivores sensu lato ou
consommateurs primaires) ou bien d’autres animaux
(carnivores sensu lato ou consommateurs secondaires).

Aux dépens de ces deux catégories, vivent les décom-
poseurs, organismes hétérotrophes, saprophages et surtout
saprophytes, généralement de petite taille qui dégradent
les molécules organiques complexes des cadavres, en
absorbent certains constituants et « remettent en cir-
cuit » des molécules simples qui peuvent a4 nouveau étre
utilisées par les producteurs. Ce sont les Bactéries et
les Champignons qui, de concert ou successivement, sont
les agents essentiels de cette « minéralisation » natu-
relle de la matiére organique morte. Il ne faut pas oublier
cependant que ces décomposeurs ont aussi d’autres ac-
tions, telles que la production de substances inhibitrices
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Figure 1. — Esquisse simplifiée des chaines alimentaires de la savane orophile du Nimba.




(antibiotiques par exemple) ou au contraire stimulantes
(certaines vitamines) dont le réle sur la croissance
d’autres organismes a des implications écologiques encore
mal connues.

L’appartenance d’'un organisme a telle ou telle caté-
gorie trophique d’une biocoenose ne suffit pas a carac-
tériser sa fonction a l'intérieur de la communauté végé-
tale et animale a laquelle il appartient. Il y a bien des
facons, pour les multiples espéces de Phanérogames, de
produire la nourriture végétale dont se nourrissent les
animaux végétariens : ces derniers utilisent également
feuilles, graines, fruits ou rhizomes de maniére trés va-
riée. Quant aux carnivores semsu lato, leurs proies et
leurs méthodes de chasse sont des plus diverses. La fonec-
tion précise d’un organisme dans une biocoenose, son roéle
déterminé par ses adaptations morphologiques et physio-
logiques, ainsi que par son comportement, constitue ce
que les écologistes de langue anglaise ont baptisé d’un
terme francais au sens originel trés différent : sa niche
écologique. Pour reprendre une analogie proposée par
E.P. Odum, alors que I’habitat d’un organisme corres-
pond a son « adresse », sa niche est, biologiquement par-
lant, sa « profession ».

On doit néanmoins se souvenir, une fois de plus, que
le concept de niche écologique ne doit pas étre pris de
facon trop étroite : une méme espéce peut parfois occu-
per des niches différentes dans deux régions ou les
biocoenoses ont des structures dissemblables. Dans une
méme communauté, par contre, deux espéces différentes
ne peuvent que rarement occuper exactement, dans le
temps comme dans I’espace, la méme niche écologique.
C’est, du moins, ce que tendent & prouver les recherches
faites jusqu’ici dans des biocoenoses relativement sim-
ples telles qu’on peut en rencontrer dans les régions
polaires, en montagne ou méme sous nos latitudes tem-
pérées. Dans les exubérantes communautés biologiques
tropicales il ne semble pas qu’il en soit toujours ainsi.

Une fois que I’étude de leur nutrition et de leur genre
de vie a permis de connaitre I’exacte fonction de chacun
des constituants végétaux et animaux d’une biocoenose, il
devient possible d’assigner les uns et les autres a 'un des
niveaux trophiques que nous avons définis antérieure-
ment : ceux des producteurs, des consommateurs (pri-
maires, secondaires, etc...) et des décomposeurs. Mais on
concoit aisément que le role de chaque espéce dans l’en-
semble de la communauté biologique soit différent selon
le nombre de ses représentants. Il devient alors néces-
saire d’estimer les effectifs de chaque population spéci-
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fique en effectuant des dénombrements précis sur des
« surfaces échantillons » représentatives de l’ensemble
de la biocoenose. En totalisant les effectifs de toutes
les espéces appartenant aux divers niveaux trophiques
d’un tel carré (ou quadrat) témoin, on aboutit a ce
que l'on appelle la pyramide des nombres (figure 2).
Dans ce cas particulier d’une prairie, ou ’étage des pro-
ducteurs est représenté par un trés grand nombre de
plants de Graminées et autre Phanérogames de petite
taille, il est naturel que cette pyramide ait une forme
« normale », mais une telle éventualité n’est nullement
obligatoire. Pour une forét, par exemple le nombre des
Invertébrés végétariens ou méme carnivores efit été infi-
niment plus grand que celui des arbres et la pyramide
se fut trouvée la pointe en bas.

c-3 3
c-2 354,904
Cc-I 708,624
[ PrRODUCTEURS 5.842.424 |
Figure 2. — Un exemple de « pyramide des nombres ». Les

organismes (& l’exclusion des décomposeurs) habitant une prairie

de Poa pratensis ont été répartis en quatre niveaux trophiques

les plantes vertes (producteurs), les Invertébrés herbivores (C 1),

les Invertébrés carnivores (C 2), les Vertébrés (C 3). Chiffres

d’Evans et Cain (1952)' pour les végétaux et de Wolcott (1937) pour
les animaux.

Ce dernier exemple montre qu’il est indispensable,
pour obtenir une idée plus exacte du roéle de chaque orga-
nisme dans la communauté biologique & laquelle il appar-
tient, de tenir compte de sa taille — autrement dit, de
la masse de matiere vivante, ou biomasse — responsable
des échanges d’énergie d’un niveau trophique a celui qui
lui succéde. C’est pourquoi les écologistes préférent tou-
jours la pyramide des biomasses (figure 3) a celle des
nombres d’individus. Pour établir une telle pyramide, les
effectifs de chaque espéce appartenant aux différents
niveaux sont multipliés par le poids moyen (frais ou sec)
des individus collectés. Dans le cas de la figure 3, qui
groupe les pyramides des biomasses d’une série de bio-
_ coenoses aquatiques et terrestres, les résultats sont ex-
primés en poids sec par métre carré de surface. Dans le
tableau 1 ont été, en outre, résumées un certain nombre
de données récentes (exprimées généralement en « poids

— 333 —



vifs » de matiére vivante a I’hectare) qui donnent une
idée de la biomasse de certains niveaux trophiques de
diverses communautés biologiques pas encore quantita-
tivement étudiées dans leur ensemble.

Dans la grande majorité des biocoenoses terrestres
ou aquatiques de faible profondeur, la pyramide des
biomasses a une allure réguliere (la biomasse de chaque
niveau trophique étant plus importante que celle de

CS_1.5
D-5 cC-n
H .3
P_809
SOURCE CHAUDE (FLORIDE)
c-1 C-0,01
H 132 H-0.6
P.703 JPJIO
RE'CiF CORALLIEN (ENIWETOK) CHAMP ABANDONNE ( GEORGIE )
C-4 c-23
H-1 H.22
P-96 P-170
LAC WEBER,WiSCONSIN
éTAT NATUREL APRES " FERTILISATION"
ZOOPLANCTON
32 2
ET FAUNE DUFOND
16 PHYTOPLANCTON 4
BAIE DE LONG ISLAND (USA) MANCHE AU LARGE DE PLYMOUTH
ENG./M2
Figure 3. — « Pyramides des biomassds » de quelques biocoenoses

aquatiques ou terrestres. Les valeurs de chaque niveau trophique
sont exprimées en grammes de poids sec par metre carré de sur-
face. Les abréviations employées sont les suivantes : P = produc-
teurs, H = herbivores, C = carnivores, CS = grands carnivores,
D = décomposeurs. Ces pyramides ont été établies par E.P. Odum
(1959) d’apres les observations de H.T. Odum (1957), Odum et
Odum (1957) E.P. Odum (1957), Juday (1942) Riley (1956) et
Harvey (1950). Les décomposeurs ne sont figurés que dans la
premiére pyramide.
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Tableau 1
Biomasses de certains niveaux trophiques (ou de leurs constituants
importants) dans quelques biocoenoses naturelles, exprimées généra-
lement en kilogrammes de poids vif par 10 000 métres carrés.

COMMUNAUTES AQUATIQUES

Biomasses benthiques marines (Invertébrés principalement).
Moyennes de fonds meubles de la marge continentale, exprimées en
kilogs de poids alcoolique par hectare de fond.

Petits estuaires du Ghana, Longhurst

(1957)  tii ittt ettt e 72 kg/ha
Méditerranée, Demel et Mulicki (1954) . 100 kg/ha
Golfe de Guinée, Ghana, Longhurst (1957) 117 kg/ha
Mer Blanche, Demel et Mulicki (1954) . 200 kg/ha
Mer Baltique, Demel et Mulicki (1954) . 330 kg/ha
Embouchure du Congo et de la Volta,

10-20 m, Longhurst (1957) ........ 300 & 400 kg/ha
Manche, Longhurst (1957) ............. 400 kg/ha
Mer de Barentz, Demel et Mulicki (1954) 1.000 kg/ha
Mer de Behring, partie N.O., Beliaev et

Ushakov (1957) .......ccivuevnunn.. 1.650 kg/ha
Mer du Japon, Demel et Mulicki (1954) . 1.750 kg/ha
Mer d’Azov, Demel et Mulicki (1954) .. 3.210 kg/ha
Mer du Nord, Demel et Mulicki (1954) . 3.460 kg/ha
Antarctique, 100-200 m, Beliaev et Usha-

kov (1957) ..vviviniiiiiiiie i 13.470 kg/ha

Biomasses planctoniques marines (micro et meso-plancton), ex-
primées en Kkilogs de poids alcoolique par 10.000 m3 d’'aprés
Usatchev, cité par Péreés (1961).

Mer de Barentz (0-25 m) ............. de 0,5 a 10
Mer du Japon ................ciiinnn jusqu’'a 12
Mer A’AZOV ..o, i 1.060 (octobre)

! 2.700 (aofit)

Biomasses de poissons, dulcaquicoles ou marins, en kilogs de
poids frais par hectare de surface. '

Lac & truites des U.S.A., Carlander (1955) 62.5 kg/ha
Lacs a eaux chaudes du Canada ou des

U.S.A,, Carlander (1955) .......... 1556 & 187 kg/ha
Manche au large de Plymouth, Harvey

[ 1511 ) T 162 kg/ha
Moyenne de 132 riviéres des U.S.A., Car-

lander (1955) .......cc.iiiiinnnnn. 187 kg/ha
Lacs du Middle-West des U.S.A., Carlan-

der (1955) ..iiiiinii i 250 a 375 kg/ha
Atoll d’Eniwetok, Odum et Odum (1955) 446 kg/ha
Récif corallien des Bermudes, Bardach

(1959) it i e 490 kg/ha
Bras morts de riviéres des U.S.A. Car-

lander (1955) .......... ... .00 625 kg/ha



COMMUNAUTES TERRESTRES

Biomasse de I’ensemble de la micro-flore (Algues, Bactéries
et Champignons) des 15 centimétres superficiels du sol, exprimée
en kilogs de poids frais par hectare.

Bon champ cultivé de Suisse, Stockli
(1950), cité par Balogh (1958) .... 20.219 kg/ha

Biomasses de l’ensemble de la végétation (parties souterraines
exceptées), généralement mesurées & la fin de la saison de croissance
maximum et exprimées en kilogs de poids sec par hectare.

Prairie basse & Cypéracées sur carapace

ferrugineuse, Guinée, Lamotte (1947) 200 a 500 kg/ha
Savane sahélienne, strate herbacée seule,
Sénégal, Morel et Bourliére (1962) 590 kg/ha

Veld & Themeda - Heteropogon de Rho-
désie, strate herbacée seule, moyenne

de 9 ans, O. West (in litt) ...... 1.450 kg/ha
Champ abandonné depuis 15 ans, Michi-

gan, Golley (1960) ............... 2.510-3.850 kg/ha
Marais a Carex, sud du Michigan, Getz

(A960) ..o i 4.650 kg/ha
Prairie 4 Festuca du Montana, R.B.

Murray Jr. (in litt.) ............. 5.250 kg/ha
Savane & Themeda, strate herbacée seule,

Kivu, J. Verschuren (in litt.) .... 6.300 kg/ha
Prairie nord américaine a Amndropogon,

Weaver (1954) ....oviiiinnnnnnnn 6.550 kg/ha
Savanes 4 Andropogonées, Guinée, La-

motte (1947) ... ... it 5.000 & 10.000 kg/ha
Steppe masai, strate herbacée seule,

Pearsall (1962) ................... 7.000 & 14.000 kg/ha
Mangrove a Rhizophora wmangle, Porto

Rico, Golley et al. (1962) ......... 63.000 kg/ha
Plantation de Quercus robur, Abbots-

wood, G.B. Ovington (1956) ...... 128.000 kg/ha
Forét secondaire de 20 ans, Kumasi,

Ghana, Phillips (1959) ........... 123.750 kg/ha
Plantation de Pinus sylvestris de 35

ans, Angleterre, Ovington (1957) .. 163.000 kg/ha
Forét secondaire, Yangambi, Congo,

d’Hoore (1961) ...........cceennn 150.000 a 250.000 kg/ha
Chénaie-hétraie de 120 ans, Duvigneaud

(1962) it i it 275.000 kg/ha
Forét secondaire de 40 & 50 ans, Kade,

Ghana, Phillips (1959) ............ 362.360 kg/ha

Grande forét primaire & Scorodophloeus
zenkeri du Congo, Beinaert in Phil-
lips (1959) .o, 1.003.600 kg/ha

Biomasses de l’ensemble des Invertébrés de la litiére et de la
strate herbacée, en kilogs de poids frais par hectare.

Prairie a4 Cypéracées sur cuirasse fer-
rugineuse, en fin de saison des
pluies, Guinée, Lamotte (1947) .... 7 a4 25 kg/ha

Sansouire de Camargue, Bigot (1961) .. 55 kg/ha
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Prairie d’altitude du Nimba, en saison

des pluies, Guinée, Roy (1952) .... 187 kg/ha
Savane 4 Andropogonées de Guinée, en
saison des pluies, Lamotte (1947) .. 250 kg/ha

Biomasses d’oiseaux, en kilogs de poids frais par hectare.

Lande a bruyéres, Allemagne du N.O.,

Schuhmann (1951) ............... 0,005 kg/ha
Forét séche, Allemagne du N.O., Schuh-

mann (1951) .......... .. i 0,08 kg/ha
Forét de Coniféres, Finlande, Palmgren

(1930)  tiviii ittt e e e 0,22 kg/ha
Savane sahélienne du bas Sénégal, Morel

et Bourliére (1962) ............... 0,2 a 0,5 kg/ha
Forét mixte, Finlande, Palmgren (1930) 0,68 kg/ha
Forét « primitive » de Polana, Slova-

quie, Turcek (1952) ............... 1,16 kg/ha
Etangs et rivages, Allemagne du N.O,,

Schuhmann (1951) ................ 1,3 kg/ha

Biomasses de Mammiféres herbivores, en kilogs de poids frais
par hectare.

Erg saharien, Mauritanie, Bourliére

(1962) o ii i e 0,056 a 0,20 kg/ha
Forét tropicale humide, Ghana, Bourliére

(1962) .. ieiii i i 0,75 kg/ha
Steppe sahélienne, Tchad, Bourliére

(1962) ottt 0,80 kg/ha
Steppe a Saiga, sud de I'U.R.R.S. Bour-

lidre (1962) ........cvviininrennn.. 3,50 kg/ha
Forét « primitive » de Polana, Slova-

quie, Turcek (1952) .............. 5,0 kg/ha
Toundra arctique, Canada, Bourliére

(1962) v wmmwmi s smmissreim s 8,0 kg/ha
Prairie nord-américaine, Montana, Bour-

liere (1962) .........c.ciiiiiinan.. 35 kg/ha
Savane boisée de Rhodésie du sud, Bour-

liere (1962) .........c.ciiiiivinnnn. 44 kg/ha
Savane ouverte de Tanganyika, Bourliére

(1962) ..ttt ittt e 47 kg/ha
Steppe masai, Kenya, Bourliére (1962) . 132 kg/ha
Savane a buissons, Ouest de 1’Ouganda,

‘Bourliére (1962) .................. 188 kg/ha
Savane en bordure de forét, Nord Kivu,

Bourliére et Verschuren (1960) .... 235 kg/ha

I’étage suivant) et une position « normale » (pointe en
haut). Mais on remarquera que les pyramides de deux
biocoenoses pélagiques (Long Island Sound et Manche)
données dans la figure 3 sont inversées, les poids secs
de Zooplancton par unité de surface étant supérieurs a
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ceux des producteurs végétaux. Une telle anomalie peut
n’étre que la conséquence d’un échantillonnage incom-
plet (les producteurs benthiques ayant été oubliés par
exemple) ou d’une situation transitoire, les « nuages »
de zooplancton-consommateur pouvant étre temporaire-
ment éloignés des « prairies flottantes » de phytoplancton-
producteur par les caprices des courants ou toute autre
raison hydrographique. Il n’est cependant pas rare non
plus que la masse des organismes producteurs soit effec-
tivement plus faible, de facon permanente, que celle des
consommateurs, par suite d’une taille plus forte, d’un
métabolisme plus lent et d’une longévité plus longue de
ces derniers : les étres vivants de petite taille métabo-
lisent en effet, & biomasse égale, une quantité bien plus
considérable de matiere que ceux de grande taille.

Une derniére remarque s’impose a ce propos. Si les
biocoenoses les plus riches comportent généralement plus
d’ « especes participantes » que les plus pauvres et si les
biomasses des divers niveaux trophiques sont, également,
généralement plus élevées dans les premiéres que dans les
secondes, il n’en est pas forcément toujours ainsi. Il ne
faut en effet pas confondre « poids vif a ’hectare » et
productivité, comme nous le verrons par la suite. Il est
aisé de comprendre que la biomasse végétale d’une riche
prairie normande paturée par un nombreux bétail bovin
peut parfaitement étre inférieure a la biomasse végétale
de pauvres paturages ou ne vivent que de rares caprins !

3k
k%

Métabolisme des biocoenoses. — La vie de toutes les
communautés biologiques, simples ou complexes. que ’on
peut rencontrer a la surface de notre globe, dépend, en
derniere analyse, de ’aptitude unique (1) que possédent
les végétaux chlorophylliens d’utiliser 1’énergie lumi-
neuse recue du soleil pour fabriquer des molécules orga-
niques complexes aux dépens du gaz carbonique de
I’atmosphére, de I’eau et des sels minéraux du sol. En
I’absence de toute lumiére venue du dehors, la vie, telle
que nous la connaissons sur la terre, serait impossible.
Les aliments végétaux fabriqués par les plantes sont
ensuite utilisés par les herbivores (consommateurs pri-

(1) 11 existe, en réalité, deux autres catégories d’organismes
producteurs : (a) les bactéries photo-synthétiques (comme les Rho-
dospirillum) qui utilisent 1’énergie lumineuse en anaérobiose et
(b) les bactéries chimiosynthétiques qui tirent partie de 1’6nergie
libérée par l'oxydation de composés inorganiques simples. Ces
organismes ne jouent cependant qu'un rodle négligeable dans la
plupart des biocoenoses.
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maires) pour synthétiser du protoplasme animal qui est
lui-méme consommé par les carnivores (consommateurs
secondaires, tertiaires, etc...) pour fabriquer leur pro-
pre substance. Mais les transferts d’énergie d’un maillon
4 un autre des chaines de nourriture se font toujours
avec un rendement assez faible. Ainsi, les plantes vertes
ne transforment en énergie chimique (matiére végétale)
que 1 % en moyenne de I’énergie lumineuse parvenant
a la surface de la terre (Rabinowitch, 1951). Récemment,
J.R. Bray (1962) a trouvé, pour un marécage a Typha du

Tableau 2

Rendement des transferts d’énergie d’un niveau trophique
a4 un autre dans quelques biocoenoses

(en pourcentage de I’énergie initialement recue)

Lac de Cedar Bog

. : Lac Mendota Silver Springs
trlc\f;)v}ﬁ?;ﬁe S ) (Wisconsin) (Floride)
(1941 et 1942) Juday (1940) H.T. Odum (1957)
Plantes vertes
(producteurs) 0,10 0,40 1,2
Animaux herbivores
(consommateurs
primaires) 13,3 8,7 16
Petits carnivores
(consommateurs
secondaires) 22,3 5,5 11
Grands carnivores
(consommateurs

tertiaires) Absents 13,0 6

Minnesota, un rendement annuel moyen de la photosyn-
theése de 0,6 % seulement. En mer le rendement de la
photosynthése est encore plus faible, 0,18 % tout au plus
d’apres les calculs de Riley (1944). Le tableau 2 indique
les rendements des transferts d’énergie d’un niveau tro-
phique a un autre, exprimés en pourcentage d’énergie
lumineuse recue convertie en matiére organique, dans
quelques biocoenoses dulcaquicoles.

Quand on passe des producteurs aux diverses caté-
gories de consommateurs, les rendements des transferts
d’énergie sont meilleurs (12 % en moyenne dans les
exemples du tableau 2) tout en restant peu élevés. Une
partie importante des aliments ingérés n’est en effet pas
assimilée et, surtout, la respiration de la matiere vi-
vante consomme une quantité considérable d’énergie.
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Contrairement aux machines construites par la main de
’Homme, les plantes et les animaux utilisent une pro-
portion considérable de leur « carburant » a se « réparer »
spontanément et, qui plus est, & reconstruire perpétuel-
lement leurs propres structures. Pour que la comparaison
entre les inventions de ’Humanité et les ceuvres de la
Nature soit honnéte, il faudrait faire intervenir dans les
« budgets d’énergie » des machines humaines les calo-
ries de toute origine dépensées a leur maintien en état
de marche et a leurs réparations.

Les diverses catégories d’étre vivants n’ont pas, par
ailleurs, la méme aptitude a convertir, en un temps
donné, la matiére organique du niveau trophique infé-
rieur en leur propre matiére vivante. A poids égal, par
exemple, les consommateurs a sang chaud (Oiseaux et
Mammiféres) ont un moins bon rendement dans leurs
transferts d’énergie que les consommateurs a sang froid
(Invertébrés, Poissons, Amphibiens et Reptiles) ; il leur
faut, en effet, consacrer une importante fraction des
calories qu’ils ingérent & maintenir constante leur tem-
pérature interne. C’est pour cette raison qu’une terre
aménagée en étang a poissons herbivores peut produire
un tonnage en protéines plus important que lorsqu’elle
est utilisée pour le pacage du bétail (Vibert et Lagler,
1961).

Pour tous les types d’étres vivants, enfin, la taille
est un facteur essentiel de l’intensité des transferts
d’énergie. D’'une facon générale, plus un végétal ou un
animal est petit, plus élevé est son métabolisme par
gramme de poids vif. En conséquence, plus faible est la
taille d’'un étre vivant, plus petite est la biomasse de cet
organisme qui pourra vivre & un niveau trophique donné.
Ceci explique certaines des inversions de pyramides de
biomasses dont nous avons antérieurement parlé : une
faible biomasse de producteurs a fort métabolisme et se
renouvelant trés vite peut supporter une plus forte bio-

TC=21
(6)

D=5060 C=383
(460) 67)
H= 3368

(1478)

P=208I10
(8833)

Figure 4. — Un exemple de « pyramide des énergies » (exprimées

en kilo-calories par métre carré et par an). L’abréviation TC corres-

pond aux poissons carnivores de cette biocoenose aquatique (Silver
Springs en Floride). D’aprés E.P. Odum, 1959.
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S

masse de consommateurs primaires a métabolisme beau-
coup moins actif et & forte longévité.

Si 'on veut construire la « pyramide des énergies »
d’une biocoenose, analogue aux pyramides des nombres
et des biomasses, mais donnant une bien meilleure idée
qu’elles du métabolisme de la communauté, il faudra
donc, pour chaque espéce principale : (a) mesurer la quan-
tité de matiére organique élaborée pendant un temps
donné et (b) évaluer I’énergie dissipée par la respiration
et celle « exportée » hors de la biocoenose. En regrou-
pant ces résultats par niveaux trophiques, on obtiendra
alors une pyramide comme celle de la figure 4, qui ne
pourra bien entendu étre que « normale » (pointe en
haut) et qui donnera une image fidéle des échanges
d’énergie dans la communauté étudiée. Si ’on compare
la pyramide des biomasses (figure 3, en haut) et celle des
énergies (figure 4) de la méme biocoenose, on voit que les
décomposeurs qui ne représentent qu’un poids minime,
prennent toute leur signification dans la seconde pyra-
mide, leur énorme respiration qui traduit un métabolisme
intense, apparait alors nettement sur le graphique.

Tableau 3

Comparaison des productivités primaires brute et nette
(exprimées en grammes de poids sec par metre carré de surface et par jour)

Silver Springs Mer des

Moyenne Champ de luzerne Sargasses
annuelle expérimental Moyenne
H.T. Odum Thomas et Hill (1949) annuelle
(1957) i} _— Riley (1957)
pendant la
période de moyiinne
croissance .
maximum 6 mois
Productivité brute . 17,5 56,0 30,1 0,55
Productivité nette . 7,4 49,0 18,7 0,26
Pourcentage de la
production  brute
utilisée pour 1la
respiration ...... 57,5 % 12,5 % 38 % 53 %
sk
* %
Productivité des biocoenoses. — La considération de

la pyramide des énergies conduit tout naturellement a la
notion de productivité (ou de taux de production). Par
productivité primaire d’une biocoenose en entend, en
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effet, le taux de transformation de I’énergie lumineuse
en énergie chimique par les organismes producteurs
(végétaux chlorophylliens essentiellement). Cette produc-
tivité primaire est dite brute quand elle inclut non seu-
lement la quantité de matiére végétale produite pendant
la période considérée, mais également la matiére orga-
nique -utilisée par la respiration des végétaux pendant
ce méme laps de temps. Si I’on ne tient pas compte de
ce colit des oxydations, la productivité primaire est dite
nette. Les quelques chiffres du tableau 3 donnent une
bonne idée de la différence des productivités primaires
brute et nette dans quelques biocoenoses ou il a été pos-
sible de mesurer les deux en méme temps.

On voit, par ces exemples, que dans les communautés
biologiques naturelles (Silver Springs et Mer des Sar-
gasses) le colit de la respiration peut atteindre 50 % et
plus de la productivité brute, ce qui revient a dire que
la moitié au moins de I’énergie chimique fabriquée par
la photosynthése est utilisée par Ies plantes pour leurs
propres besoins. Méme dans les conditions optimales et
artificielles d’'un champ d’expérience, ce coilit peut s’éle-
ver a 38 %. Ce n’est que lors de la période de croissance
maximum qu’il s’abaisse & 12,56 %. La différence entre
ces deux derniéres valeurs tient au fait que dés qu’une
plante cesse de croitre et vieillit, elle « brile » plus
qu’elle ne fabrique de nouveaux matériaux. Toutes les
populations naturelles, végétales et animales, étant for-
mées d’'un mélange d’individus jeunes, adultes et séniles,
il est normal que le colit moyen de la respiration de
I’ensemble soit plus élevé que lorsqu’on isole arbitrai-
rement une cohorte de jeunes plants.

Les taux de transfert d’énergie dans les autres ni-
veaux trophiques (consommateurs divers et décomposeurs)
sont appelés taux de productivité secondaire. Ils dimi-
nuent nécessairement au fur et & mesure que l'on s’éléve
dans la pyramide, car plus rien n’est alors « produit »
et il s’agit en réalité d’une simple utilisation d’aliments
pour la fabrication de nouveaux tissus. Il serait certai-
nement plus logique, dans ce cas, de parler de taux
d’assimilation plutét que de taux de production.

Le tableau 4 donne une idée de la productivité pri-
maire brute de quelques biocoenoses aquatiques naturelles.
On voit que les milieux les plus fertiles, comme les récifs
coralliens, peuvent avoir une productivité primaire brute
40 fois plus élevée que les plus pauvres ; ces valeurs
correspondent & des moyennes établies sur des durées va-
riant de 6 mois & un an. Pour de courtes périodes et
dans des conditions particuliérement favorables on a
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parfois trouvé des taux allant jusqu’a = 60 gms/m?2/jour,
mais il est improbable que des biocoenoses naturelles
de grande étendue puissent supporter de pareils taux
pendant la totalité du cycle annuel.

Tableau 4%

Productivités primaires brutes de divers milieux aquatiques

naturels, exprimées en grammes de matiére séche produits

par meétre carré et par jour, et correspondant a des périodes
de 6 a 12 mois. D’aprés E.P. Odum (1959), complété

Pleine mer, Mer des Sargasses, Riley (1957) .......... 0,5
Pleine mer, Pacifique, Doty (1957) .................. 0,2
Eaux coétiéeres de faible profondeur, Long Island Sound,

Riley (1955) ... .. i 3,2
Estuaires du Texas, Laguna Madre, H. T. Odum (1959).. 44
Lac oligotrophe du Wisconsin, Juday (1940) ........ 0,7
Lac eutrophe du Japon, Hogetsu et Ichimura (1954) .. 2,1
Phytoplancton d’un marais du Minnesota, Juday (1940) . 0,3
Lac Erié, en hiver, Verduin (1956) .................. 1,0
Lac Erié, en été, Verduin (1956) ................... 9,0
Mangrove a Rhizophora mangle, Puerto Rico, mai, Gol-

ley, Odum et Wilson (1962) .................... 16,0
Silver springs, Floride, H. T. Odum (1957) .......... 17,5

Récifs de coraux du Pacifique, Kohn et Helfrich (1957) 18,2

Le tableau 5 indique les productivités primaires
nettes (moyennes annuelles et de la seule période de
croissance) de quelques milieux naturels et de quelques
cultures parmi les plus importantes. On peut d’emblée y
remarquer quelques faits significatifs. Si 'on compare
les productivités primaires nettes de deux types de
foréts de méme Age, croissant sur les mémes sols, dans
le méme pays (Angleterre), mais dont 'une est composée
d’arbres a feuilles persistantes et l'autre d’essences a
feuilles caduques, on voit que les taux de production sont
les mémes pendant la saison de croissance, mais que les
coniféres ont, par an, une productivité primaire nette
plus forte du fait de leur plus longue période de crois-
sance. Ceci met l'accent sur les différences existant,
d’une espéce a une autre, dans la durée de la « saison
de production ». Beaucoup de biocoenoses naturelles ont,
méme sous les climats froids, des productivités primaires
nettes annuelles plus fortes que des biocoenoses artifi-
cielles, du fait de la plus longue « saison de production »
des végétaux qui les composent, ou encore grice a l’exis-
tence d’une véritable « rotation » d’organismes produc-
teurs différents adaptés aux saisons successives.
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Tableau 5

Moyennes annuelles des productivités primaires nettes de quelques

milieux naturels et de quelques cultures. La production (récolte)

est exprimée en grammes de matiére séche par meétre carré de

surface, Les valeurs entre parenthéses correspondent a la produc-

tivité journaliére pendant la période de croissance seulement.
D’aprés E.P. Odum (1959) et Rees (1962).

MILIEUX NATURELS Productivité primaire nette
par an par jour

Désert du Névada, 12,5 cm de pluie,

E.P. Odum (1959) ................. 40 0,11 (0,2)
Prairies courtes du Wyoming, 32,5 cm de

pluie, Lang et Barnes (1942) ...... 69 0,19 (0,5)
Bancs d’algues, cote de Nouvelle Ecosse,

Mac Farlane (1952) .............. 358 1,98 (1,0)

Belles prairies du Nebraska et de 1'0Okla-
homa, Penfound (1956) et Weaver

(1954) ..t e 446 3,0 (6,0)
Peuplement d’Ambrosia trifida, OKla-

homa, Penfound (1956) ............ 1.440 3,95 (9,6)
Forét décidue agée de 20 & 35 ans d’An-

gleterre, Ovington et Pearsall (1956) 1.560 3,0 (6,0)
Forét de résineux agée de 20 & 35 ans,

Angleterre, Ovington (1957) ....... 3.180 6,0 (6,0)
Marais salant & Spartina, Géorgie, E.P.

Odum et Smalley (1957) .......... 3.300 9,0 (9,0
Forét hygrophile & Tectona, Altingia et

Ochroma, Java, Weck in Rees (1962) 5.400-6.900 14,8-18,9
Banc de papyrus tropicaux, Rees (1962) . 7.200 19,7

CULTURES (d’aprés Woytinsky, 1953)

Bl | moyenne mondiale .............. 344 0,94 (2,3)
j maximum (Hollande) ........... 1.250 3,43 (8,3)
Avoine moyenne mondiale ........... 359 0,98 (2,4)
maximum (Danemark) ...... 926 2,54 (6,2)
moyenne mondiale ...... 385 1,10 (2,6)
Pommes de ferre | ) oximum (Hollande) ... 845 2,31 (5,6)
Foin moyenne des U.S.A. ........... 420 1,15 (2,3)
maximum en Californie ...... 940 2,58 (5,2)
Riz moyenne mondiale ............. 497 1,36 (2,7)
maximum (Italie et Japon) ... 1.440 3,95 (8,0)
Betterave i sucre | moyenne mondiale . 765 2,10 (4,3)
maximum (Hollande) 1.470 4,03 (8,2)
connelaNsiore | moyenne mondiale ... 1.725 4,73 (4,7)
+ maximum & Hawai ... 6.700 18,35 (18,4)
Plantation de Palmiers & huile de 17-22
ans, Nigeria, Rees (1962) ......... 1.950 5,34

Cultures d’algues en plein air, maximum
possible au Japon, d’aprés Tamiya
(1957) e i e 4.530 12,4 (12,4)



Le seconde remarque intéressante qui se dégage du
tableau 5 est la grande similitude des productivités pri-
maires nettes des biocoenoses naturelles et des cultures
artificielles croissant dans les mémes régions. Le troi-
sieme fait capital qui découle de ces résultats est que
dans tous les types de communautés biologiques, ce sont
les végétaux dont la croissance est étalée sur toute ’année
qui ont les plus fortes productivités ; tel est le cas pour
les marais a Spartina ou les foréts de résineux comme
pour les champs de canne a sucre.

Le tableau 6 résume en quelques lignes ce que l'on
sait des valeurs moyennes et extrémes de la productivité
primaire brute des divers grands milieux naturels du
globe. Il est assez inquiétant de penser que ce sont jus-
tement les zones les moins productives (régions péla-
giques des océans, déserts et zones arides des continents)
qui représentent la plus vaste superficie sur notre globe.
Ces déserts aquatiques et terrestres sont particuliérement
développés dans les régions méditerranéennes (sensu lato)

Tableau 6

Valeurs moyennes et extrémes de la productivité primaire
brute des grands milieux naturels du Globe, exprimées en
grammes de matiére séche produite par métre carré et par jour

D’apres E.P. Odum (1959)

Déserts et steppes semi-arides .............. > 0,5

Pleine mer (et probablement aussi lacs pro-
01 ) P >1

Plateau continental, lacs et étangs peu pro-
fonds, la plupart des foréts, prairies hu-
mides et cultures ordinaires ............. de 0,5 a 5,0

Reé¢cifs de coraux, estuaires, certaines sources,
communautés semi-aquatiques et terrestres
sur terres alluviales, foréts sempervirentes,
cultures intensives ...................... de 5,0 a 20,0

Taux maximum pouvant étre atteints pendant
de courtes périodes dans les milieux natu-
rels et artificiels les plus productifs ...... jusqu’a 60,0

et chaudes de la Terre, 14 précisement ou la croissance
des populations est la plus rapide. Les zones polaires ont
également une trés faible productivité primaire, du fait
de la courte durée de I’été arctique et de la faible tem-
pérature de lair. Leurs eaux cotiéres, en revanche, comp-
tent parmi les plus riches que l’on connaisse, comme le

-

montre la figure 5 empruntée 4 Thorson (1957).
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Figure 5. — Comparaison des biomasses de la faune benthique en
eaux froides (Scoresby Sound, Groenland) et en eaux chaudes (Golfe
persique). D’aprés Thorson.

On remarquera enfin que l'importance de la produc-
tivité primaire brute n’est pas nécessairement fonction
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d’'un type donné de végétal producteur ou d’une caté-
gorie de milieu (aérien, dulcaquicole ou marin) ; ce qui
compte, c’est la présence des « matiéres premiéres »
indispensables, de I’énergie lumineuse, et enfin la pos-
sibilité pour I’ensemble de la biocoenose d’utiliser effi-
cacement et de régénérer les matériaux indispensables
a la construction de la matiére vivante. Le « recyclage »
rapide des divers éléments nutritifs assuré, tout au long
de l'année, par de complexes relations entre de nom-
breux organismes est peut-étre, en définitive, le secret de
la haute productivité des récifs coralliens, des mangroves
et des foréts hygrophiles tropicales. Il est de fait que la
plupart des tentatives faites jusqu’ici par ’homme pour
simplifier de telles biocoenoses naturelles ont abouti &
une diminution importante de la productivité du mi-
lieu.

Nous ne disposons malheureusement pas de résul-
tats aussi précis en ce qui concerne les productivités
secondaires. Les moins mauvais sont ceux fournis par les
pécheries en ce qui a trait aux eaux « sauvages » ou
« cultivées », et par les éleveurs en ce qui concerne les
milieux terrestres. Encore faut-il toujours tenir compte
avec soin des apports d’aliments ou d’engrais qui sont
pratique courante. En tout état de cause le maximum de
productivité que l’on puisse espérer pour les consom-
mateurs primaires (herbivores) est de 10 % de la pro-
ductivité primaire nette. Encore un tel pourcentage n’est-
il atteint que dans certains étangs allemands et japonais
intensivement « aménagés ». Pour les consommateurs
secondaires (carnivores), il semble que la productivité
maximum soit également de I'ordre de 10 % de I’énergie
fournie par leurs proies. Quand un étre & régime mixte,
comme ’Homo sapiens, voit sa densité de population aug-
menter rapidement et qu’il n’a pas la possibilité d’émigrer
pour coloniser des espaces vides, il n’a donc pas d’autre
solution que de « supprimer un étage » de la pyra-
mide des énergies, ce qui revient a adopter un régime a
prédominance végétarienne. C’est ce que se passe depuis
des millénaires dans les riziéres des deltas d’Extréme-
Orient.
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