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RECHERCHES SUR LES CONCEPTS
DE BIOCOENOSE ET DE CONTINUUM
AU NIVEAU
DE PEUPLEMENTS BENTHIQUES SCIAPHILES

par Charles-Francois BOUDOURESQUE
Laboratoire de Biologie Végétale Marine
Faculté des Sciences de Luminy, 13 - Marseille

SOMMAIRE

Aprés avoir fait I’historique de la question, 'auteur étudie le long
d’un transect le passage entre deux bioccenoses sciaphiles 4 dominance
algale grice a divers parameétres floristiques, phénologiques, informa-
tiques, et au moyen de l’analyse factorielle centroide. Le contenu
analytique du concept de biocoenose est alors précisé de facon concrete.

De nombreuses définitions du terme de bioccenose ont été
proposées; aucune n’est réellement satisfaisante. La plus ancienne
est celle de MoéBius (1877), qui a forgé le terme et en partie le
concept : «un groupement d’étres vivants correspondant par le
nombre des espéces et des individus, 4 certaines conditions moyen-
nes du milieu et qui se maintiennent en se reproduisant dans un
certain endroit d’une facon permanente ». Cette opinion est trés
contestée de nos jours; mais, en la matiére, il s’aveére particulié-
rement difficile de trouver une définition qui fasse I'unanimité.

(1) Ce travail fait partie d’une thése de Doctorat d’Etat (C.N.R.S. Paris
A.0. 4693) soutenue le 27 novembre 1970 et intitulée « Recherches de Bionomie
analytique, structurale et expérimentale sur les peuplements benthiques
sciaphiles de Méditerranée occidentale (fraction algale) ».
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Comme MiLLs (1969) le remarque trés justement, on a souvent
cherché a en extrapoler ’homéostasie, notion que cette définition
ne contient pas.

1. — L’EVOLUTION DES IDEES

1.1. LA BIOC(ENOSE SUPER-ORGANISME

Certains écologistes du début du siécle glissérent alors vers une
conception de plus en plus rigide de la bioccenose (ou communauté :
nous reviendrons plus loin sur la dualité de ces termes) : pour CLEMENTS
(1905, 1920), la communauté est un super-organisme. ALLEE ef al. (1949)
ont développé des idées analogues. TANSLEY (1920) préfére quant a lui
le terme de quasi-organisme.

« Il était sans doute élégant, et méme rassurant », écrit Riovx (1958),
<« de concevoir les communautés comme autant de super-organismes
autonomes, d’écosystémes unitaires, formés d’éléments plus ou moins
spécialisés & Uinstar de U'étre vivant, et d’établir un rapprochement entre
Uindividu, agrégat cellulaire, et le groupement, agrégat d’individus...
élégant, car cel équilibre précis, cette intégration transcendante carac-
téristique de Uindividu se retrouvait dans le groupement. Rassurant, car
les méthodes d’'étude et de classification ne pouvaient différer fonda-
mentalement dans Uun et Uautre cas... L’empirisme des anciens natura-
listes renaissait sous un visage différent, mais combien plus fallacieux.
Une voie conduisant aux pires aberrations était ainsi ouverte ».

1.2. LE CONCEPT INDIVIDUALISTE

La réaction ne se fit pas attendre : GrLeason (1926, 1939) montra
qu'un écosystéme est tout de méme moins intégré qu'un ane (car la
comparaison a été utilisée !). Pour lui, les différentes espéces d'une
communauté réagissent indépendamment les unes des autres, chacune
satisfaisant pour son propre compte ses exigences écologiques. La
végétation d’un endroit donné n’est que la résultante de deux facteurs,
le hasard de l'apport de graines ou de spores et les fluctuations de
I'environnement : la communauté est tout simplement une coincidence.
C’est ce que GLEAsON appela le « concept individualiste ».

En milien marin, ces idées furent défendues dés 1933 par STEPHENS,
dans son étude sur les Mollusques d’Ecosse.

1.3. LE CONCEPT DE CONTINUUM

Le concept de continuum, dont il faut bien reconnaitre que
c’est une des idées-force de I’écologie moderne, dérive directement,
pour MaAc INTOosH (1967, 1968) du concept individualiste, ce que
conteste d’ailleurs EGLER (1968).
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Currtis et ses collaborateurs (Curtis, 1959; CurTis & Mac INTOSH,
1951, Mavcock & CurTtis, 1961) étudient les variations individuelles de
la répartition des espéces en fonction des facteurs du milieu; comme les
courbes de répartition des différentes espéces ne coincident pas, ils en
déduisent que le peuplement varie de fagon continue et qu’il est
impossible d’y placer des coupures objectives et logiques (absence
d’unités discrétes objectivement discernables).

Certes, écrit Mac INTosH (1967), dans une étude trés documentée
(400 références) sur le concept de continuum, “ some species combi-
nations may be more frequent in an area than others. Hence it may be
that certain sections of a geometric model will have more points and
intermediate areas fewer. Is the location with fewer poinls fo be
regarded as having less biological validity ? it may be that the site
condition in the study plot are unequally represented, or, by chance
or choice of the investigator, only limited portions of the extent
vegetation are sampled ™.

Ainsi, les partisans des bioceenoses individualisées prouveraient
la discontinuité en sélectionnant leurs relevés, ou en omettant d’en
effectuer dans les zones de transition, ou écotones. Ce n’est du
moins pas le cas de Picarp (1965), qui a spécialement étudié les
zones de transition entre les bioceenoses des fonds meubles de la
région marseillaise.

La plupart des écologistes européens ignorent tout simplement
le continuum. On aurait tort cependant de sous-estimer ce courant
d’idées que l'on a appelé I’« école de CURTIS », et qui représente
une tentative fondamentale pour redéfinir de facon rationnelle la
¢ science du peuplement », avec une philosophie et surtout des
méthodes nouvelles.

Réaction contre ceux pour qui la classification est une fin en
soi, le concept de continuum n’admet pas a priori I’existence de
communautés discrétes et permet d’étudier les peuplement sous
un angle trés large.

1.4. LE CONCEPT MODERNE DE BIOCENOSE

Le choix des paramétres utilisés par CurTis et ses collabora-
teurs, leur conception méme, sont trés arbitraires; la méthodologie
(choix et taille des surfaces étudiées) est également discutable
(GounoT, 1969).

En fait, dans Desprit des auteurs modernes, la bioccenose
(ou communauté) n’a plus rien a voir avec la caricature qu’on en
faisait il y a quelques décades, et la classification n’est pas une
fin en soi mais un effort pour clarifier la simultanéité des phéno-
menes (par exemple, comparaison de peuplements géographiquement
éloignés).



— 106 —

Précisons tout d’abord, a la suite de PeEris (1961, 1967), que les
bioccenoses se fondent essentiellement sur des critéres qualitatifs (recher-
che d’'une liste d’espéces exclusives), alors que les communautés sont
basées, au moins chez les océanographes, sur des critéres quantitatifs
(espéces dominantes en poids et par le nombre des individus) : biocce-
noses et communautés coincident parfois, mais pas toujours. En fait,
cette distinction ne s’applique guére aux travaux effectués dans le
domaine terrestre, et nous devons constater, a la suite de LAuBIER (1966),
que les termes de bioccenose et de communauté tendent de plus en plus
a exprimer, chez les auteurs modernes, un concept identique.

Pour notre part, nous accorderons notre préférence, 4 la suite de
I’école d’Endoume, au terme de bioccenose, en raison de sa plus grande
généralité, de sa précision (il sous-entend les liens d’interdépendance
entre les espéces), et de l'absence d’implications anthropomorphiques.

Nous adopterons la distinction que fait WHITTAKER (1956) entre les
bioccenoses (individus concrets de peuplements, observés sur le terrain,
relevés) et les bioccenoses-types (groupements abstraits, statistiques ou
intuitifs, tirés de I’étude des peuplements concrets). Afin d’alléger
Pexposé, nous ne distinguerons les deux concepts que lorsque le contexte
P’exigera.

Dire que la surface de la terre est occupée par une mosaique
de bioceenoses n’implique pas Pexistence de discontinuités fonda-
mentales entre ces bioccenoses. Au contraire, il est admis que
celles-ci s’interpénétrent plus ou moins profondément le long de
leur aire (et non de leur ligne) de contact. Ce fut une erreur que
de minimiser les écotones; c’en serait une également que d’en
exagérer I'importance. On peut considérer avec EGLER (1968)
qu'une communauté n’est rien de plus qu'une relative continuité
entre deux relatives discontinuités.

Si I'on ne savait reconnaitre le discontinu dans le continu,
il n’y aurait ni parole, ni écriture, comme I’écrit BENzECRI; il n’y
aurait pas non plus de couleurs dans un arc-en-ciel; ni d’espéces,
puisqu’il existe des chiméres, ainsi que le remarque GUINOCHET
(1968), dans un article plein de bon sens.

Qu’une bioccenose ne soit pas un édifice aussi intégré qu’un
organisme biologique, c’est 1’évidence; mais c’est tout de méme
un phénoméne relativement intégré : « it is a whole, that is some-
what more than its parts, even as a molecule is more than the sum
of the atoms comprising it > (EGLER, 1968).

Si les centaines de milliers d’espéces de la biosphére étaient
réparties au hasard, le nombre de combinaisons possibles serait
une astronomique factoriellee. Méme en tenant compte des aires
de répartition et de I’écologie réelle (lorsqu’on la connait) de chaque
espéce, le nombre de combinaisons théoriques reste colossal.

Les partisans des bioceenoses admettent que ce n’est pas le
cas : un certain nombre de « modéles » ou de combinaisons d’es-
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péces ou de groupes d’espéces se reproduisent identiquement (aux
variations aléatoires prés) de facon beaucoup plus fréquente que
le simple hasard ne permettrait de I’attendre. Comment expliquer
ces arrangements répétés d’espéces, sinon par l'existence de bio-
ceenoses, de noda (PooRg, 1962), ou de groupes itératifs ? L’exis-
tence de ces arrangements préférentiels, générateurs de facteurs
endogénes stables et originaux, favoriserait I'isolement de nouveaux
taxons; ce serait donc un phénoméne s’autorenforcant (CANTLON,
1968).

1.5. AUTRES TENDANCES

L’enchainement des idées est toutefois moins simple qu'’il
n'y peut paraitre a la lecture de ce qui précéde. Bien avant CURTIs,
les travaux de Kryrov (1932) et de MaAtuszriewicz (1947, 1948),
par exemple, développaient des théses proches de celles du conti-
nuum. En Russie, dés 1910, RAMENSKY exposa des idées trés sem-
blables a celles du « concept individualiste » que développa GLEASON
un peu plus tard; notons au passage que le « concept individua-
liste » connait actuellement un regain d’intérét, griace en particulier
aux travaux d’EGLER (1947, 1968) et de CAIN (1947).

Quant 4 PETERSEN (1918), lors de ses recherches sur le benthos
de la mer danoise (et & sa suite BLEGvaAD, 1928, etc), il a employé
le terme de « communauté» dans un sens qui a été précisé plus
haut et qui n’est pas trés éloigné du « concept individualiste » : la
coocurrence statistique des diverses espéces d’une communauté
est due a une similitude d’exigences écologiques; il ne fait prati-
quement pas allusion aux interactions biotiques.

En fait, il apparait qu’il est également impossible de démontrer
de facon irréfutable le concept de bioccenose ou celui de continuum.

Pour de nombreux auteurs, c’est d’ailleurs un faux probléme que
d’opposer les deux théses. BEcking (1957) et RoBrins (1968) font remar-
quer que ces notions dépendent en partie de I’échelle 4 laquelle on se
place. MoLINIER et MoLINIER (1959) montrent par des exemples concrets
que les deux hypothéses sont conjointement réalisées dans la nature.

Certains adeptes du « concept individualiste » acceptent de distin-
guer des unités de peuplement, au moins dans un but pratique, et
reconnaissent la commodité de ces unités, par exemple en cartographie
(ce qui bien sir ne prouve pas leur existence intrinséque). Inversement,
la plupart des partisans des bioccenoses ne nient pas I’existence de zones
de transition trés progressives entre ces bioccenoses, tout en considérant
que ces transitions jouent un réle secondaire, sans commune mesure
avec celui des bioccenoses-types.

Ajoutons que certains auteurs considérent actuellement le continuum
comme un gradient le long duquel se différencient des « points nodaux »,
ce qui n’est plus trés éloigné du concept moderne de bioccenose.
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En fin de compte, comme le constate Mac INTosu (1967), la pensée
écologique actuelle se présente sous l'aspect d’'un véritable spectre (ou
d’un continuum si l'on préfére) largement étalé entre deux théses
extrémes.

1.6. POUR UNE AXIOMATIQUE

L’erreur des sciences du peuplement a leurs débuts fut sans
doute de ne pas bien comprendre leur véritable nature.

Les sciences du peuplement, bien que leurs promoteurs et
nombre de leurs adeptes n’en aient pas eu conscience, sont un
échafaudage complexe spatial et conceptuel, terrain d’application
des mathématiques modernes, avec tout ce que cela implique.

Ceux qui ont cherché a rationaliser la bioceenotique, 4 démon-
trer le continuum, a4 disséquer leurs mécanismes pour y chercher
une logique interne, se sont finalement heurtés 4 un petit nombre
de concepts de base absolument injustifiables. Beaucoup d’entre
eux, cherchant a démontrer quelque postulat d’Euclide de la bio-
ceenotique, ont alors stérilisé leur recherche; d’autres ont douté
de la logique du systéme, et ont renoncé 4 la bioceenotique.

Bien que I'apport des théoriciens soit considérable, ce sont
au fond les « hommes de terrain», ceux qui ont appliqué ces
sciences (supposant leurs problémes logiques résolus, car ils ne
pouvaient pas faire autrement, ou les méconnaissant), qui trou-
vérent, consciemment ou non, la solution.

Comme nous l’avons écrit (1970), la prodigieuse fécondité de
la bioceenotique justifie — a posteriori s’il le faut — ses hypothéses
de départ. On ne peut nier que le concept de continuum ait été
fécond lui aussi.

Les sciences du peuplement, échafaudages partiellement mathé-
matiques, reposent tout naturellement sur quelques axiomes :
méconnus au début, puis soupconnés implicitement, ils furent des
maladies honteuses lorsqu’ils furent circonscrits sans qu’on puisse
les forcer. Il faut maintenant les énoncer. Car il y a des sciences
du peuplement, et en particulier plusieurs bioceenotiques, comme
il y a plusieurs mathématiques. Ce qui rejoint I'idée que le conti-
nuum serait un artefact des méthodes modernes de calcul, alors que
la bioceenose serait un artefact des techniques de classification.

2. — OPTIQUE DES RECHERCHES
ET METHODES EMPLOYEES

Le milien marin, relativement peu modifié par I’homme, offre
un passionnant domaine aux recherches théoriques.
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Toutes les hypothéses, qui ne sont souvent que des facons
d’appréhender une réalité intrinséque, ont apporté des résultats
tangibles, ont fait progresser la connaissance des peuplements (et
de la végétation en particulier) : il serait donc déraisonnable,
méme si nous devons nous résigner a en choisir une seule, d’ex-
communier les autres.

Nous ne chercherons pas a donner ici une nouvelle définition
de la bioceenose, persuadé qu’il est plus facile de s’entendre sur
les choses que sur les mots. Nous nous efforcerons plutét de
circonscrire les concepts de bioceenose et de continuum & travers
les peuplements que nous avons particulierement étudiés, les
peuplements benthiques sciaphiles en Méditerranée occidentale.

Nous nous garderons bien de tirer de I'étude de ces cas
particuliers des conclusions générales, mais plutot des indications,
quelques piéces a verser a un dossier déja chargé.

L’idée d’étudier méthodiquement des peuplements le long d’un
transect n’est pas nouvelle : par exemple KeLLER (1932), CuRTIs
(1959), GoopaL (1953, 1954), WHITTAKER (1952, 1956), MiLLs (1969),
etc. Rarement toutefois, un arsenal aussi varié¢ de méthodes n’a
été mis au service d’une telle étude.

Le transect a été réalisé en février 1969 sur la face nord de I'ile Riou
(prés de Marseille), falaise impressionnante qui plonge dans la mer a
peu prés a la verticale. La sciaphilie y est intense en permanence. Le
transect commence aux environs du niveau moyen, la ou I’agitation des
eaux est particuli¢rement violente, et se termine vers 6 m de profondeur.

Chaque relevé phytosociologique commence par le grattage complet
de la surface (20 x 20 cm, ce qui représente largement I'aire minima)
aprés une observation minutieuse. L’étude détaillée du relevé se poursuit
au laboratoire. Finalement, un relevé analysé comporte :

— La liste des espéces (végétales) présentes : nous en avons trouvé
de 23 a 69 par relevé.

— Chaque espéce est affectée de deux coefficients : le coefficient
d’Abondance-Dominance (noté de + a 5) et de Sociabilité (noté de 1 a
5), selon la méthode de I’école de Zurich-Montpellier (BRAUN-BLANQUET,
1959, 1964).

— La biomasse espéce par espéce (poids humide égoutté ramené
au m?2).

— L’indication pour chaque espéce de I'abondance des organes
reproducteurs, lorsqu’ils existent.

Cette phase du travail (Tableau I) s’est avérée extrémement longue :
c’est la raison pour laquelle nous n’avons effectué que 12 relevés, et
qu’ils ne sont pas équidistants; trés rapprochés aux environs de la
surface (ou les conditions de milieu varient rapidement) et dans la zone
de contact entre les deux bioccenoses présumées, ils sont beaucoup plus
espacés entre 2 et 6 m de profondeur.



TABLEAU 1
Analyse des relevés

Numéro des relevés 275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 318 3169o
Profondeur moyenne (en m.) +0,10 —0,07 027 —0,42 —0,85 -1,12 ps {1 | -2,0 -24 -3,6 -50 ;6 i
Nombre d'espéces 46 23 35 34 35 43 46 45 I = 4540 176,3
Recouvrement total (en %) 216,9 173.2 166,2 1115 186,0 2492 2494 2349 237,0 205,3 134 »
Espéces sciaphiles de mode battuf

Petroglossum nicaeense 24 | 24,0|34 [179,80|2.3 | 40,80|1.5 | 8,50 — - = = - - - -
Lomentaria articulata 24 | 90,30( - = =2 = & = 3 = - - -
Grateloupia dichotoma 23 32,50| — - - - - i - - - - -
Plocamium vulgare 23 | 48,90|4.5 |526,10( 1.4 | 22,20{1.2 | 9,50{ 1.5 | 1500|12| 022|14 | 500|14 351|1.2¢j| 098[22 | 40,58 | 43| 162,37/ 2.3 | 64,50
Grateloupia filicina L4 7,00| — . e = = - < o - - -
Cladophora coelothrix 1.3 3,10 1.4j | 20,00| — = 2 o e =5 - - - -

Gelidium melanoideum 1.1 3,00| — - - - = = - - - ! -
Callithamnion tetragonum 1.2 14,20] 1.2 0,70} — - - - - - - - = = =
Myriogramme minuta lde | 10,80| — 2.3e| 22,20|2.2¢| 9,80 2.3e| 13,40|21e | 6,80(1de| 240|- +e ,09| - = =
Rhodophyllis divaricata lde | 0,70( 1.5¢| 090| 1.5¢| 1,10|- 1.5e| 083] +e 0,08{1.1e| 017|12e| 062|1.2¢ 025|1.3¢| 302| 4| 013/14e| 050
Antithamnion elegans +e 0,01] - +e | + |+e | 010 - = +e | 001]|+e [+ o - - -
Aglaothamnion scopulorum 14e 2,70| 1.3¢| 0,70{ - - - - - - - = = =

Valonia utricularis - 2.4 [119.90] 4.5 |777,00| 2.4 |675,50| 2.4 | 702,60 1.5 | 29,00{1.5 | 67,70| + 0,89)1.4 528|+ 027 | - + 0,63
Cladophora pellucida - - - 1.4 | 2490|1.2 | 30,10/ — 5 +e | 060]- - - - -
Dermatolithon hapalidioides

var. confinis - - = 1.4 | 12,0014 | 9,00 — = - - - = - =
Aglaothamnion caudatum - - - 1.2¢| 0,20] +ej |+

Aglaozonia melanoidea - - - 13 | 500]- = 2 1.5 | 870|25 | 2886|15 6,60| - - -
Griffithsia opuntioides - - - 1.2 | 11,50 2.3 | 7530( 1.3 | 19,30| 2.3¢ | 29,50|1.3¢| 12,40| 1.4e | 1,02| - 12¢| 204 | 13¢| 040|+e | 013
Epilithon membranacéum +ej | + 1.3e| + lLle| + 1.3¢ | + 1.3¢ |+ = = L L = 4 R
Acrochaetium leptonema - te |+ +ej | + - = = 2. 1.3¢ |+ +e |+ te |+ = —
Gymnothamnion elegans - - 8 + |+ = = = - - o8 - -

Ceramium echionotum 4 = o s = 44 = = - +ej 0,01 - =

Baploes ssiaghilos mods calme e
Ceramium codii +e + e o = 2 ] e s F. - -

Antithamnion plumula Fe G = +e | 005 — +e 0,07|1.3¢ | 044|1.1e| 004][1.2¢| 044|Llle| 049(1.2¢| 036 | +e [ 008(+e | 001
Ptilothamnion pluma - - - 1.5¢| 040 — - = - +e 0,09 - = el =
Rhodochorton hauckii - - = + 0,02| — e = L 5 = :e g : 22

Griffithsia schousboei - - - - 14 | 1,05 1.5¢| 0.23]- = - - 07 | -
Aglaothamnion cf. tripinnat - < - = te |+ +e 0,02 +e |+ 13e| 035|23¢| 8,66]1.2¢ 537| 1.3¢| 098 :? 13,':; Lle 311!:
mphi i ; 404 | 1. +<
Amphiroa cryptarthrodia - - - = 13 | 1050 1.3 057| 1.4 | 11,50| +¢j | 0,15] - 1.4 2,26|1.4 . k
Udotea petiolata - - - - - = 23 [111,50]22 | 84,40(45 | 990,12|5.5 |1047,84(2.4 | 13258 | 1.4 | 22,34|1.3 | 26,74
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0,13

10,30
0,04

l4e
1.2¢
1.5¢

+ej
24

2.3e

1.3¢
34
H
14

235,30

13,60
2,80

0,48
2,90
1,50,
0,01

53,30

7,10

0,30
626,00

43,

79,17

0,80
0,84

1,28
075
26,06

0,89
1,73
0,01
1635,16

6,13
0,09

1.3
1.2e
2.2¢

67,40

0,18
011
3,05
0,02

0,80
0,67
12,39

0,12

0,50

0,06
4,30

1.4e
l.de
+
+ej

1.2e
Lle
1.2¢

23
1.3
lL4e
lde
24

+e
14

174,63

4,44
231,44
0,58
5,28
044
0,12

102,30
1,13
3,29
0,18

0,04

0,89
3,46
8,30

20,38
1,13

0,07
0,49

0,10
397,58

0,22
0,64

L5

8,52

0,17
0,23

0,27

4,99

154,38
2,93
1,79
8,50

33

1.3e

l4e

240 -

3,70
17,55
0,01
589
0,93

4,66

19,25

Lde

210,46

1,73

293

1,07

6,53

101,73
533

1,57
12,59

0,43
21,58
1,86
3,03
0,15

263,20

0,50




Numéro des relevés 275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 318 319
Profondeur moyenne (en m.) +0,10 0,07 —0,27 0,42 —0,85 -1,2 ~1,62 _20 —24 -36 -50 =60
Nombre d'espéces 46 23 35 3 35 43 46 25 47 69 45 o
Recouvrement total (en %) 216.9 173,2 166,2 1115 186,0 249,2 2494 2349 2370 205,3 1340 176,3
Espéces photophiles infralitto-
les
Bryopsis duplex 24 | 86,70 (1.3j | 3330| 1.3 | 15,50 — 1.3 | 13,20| L.1¢j| 3,30( - - = 4 004) — =
Ceramium rubrum l.le 570 | — 2 s e 2l = L4 = = 2 L
Sphacelaria cirrosa +ej + - - - =4 +e 0,13] - e +H 0,09 + 0,01 +¢ 0,01 | +ej 0,02
Dilophus fasciola var. repens - — + 0,10 — e . A - 2 - i =
Crovania attenuata = = ie +e | + +e |4 2 = +ej | + 5 = 4 L
Dictyota dichotoma 2 b i X X A 2 i & 13| 12a2] - 1.3j| 053
Espéces médiolittorales
Lithophyllum tortuosum 1.4 | 100,00| - - - - — - - - - - -
Chaetomorpha capillaris
var. crispe lde| 2,70 - - - = - = = = = = =
es thioni i

%mnb sinuosa = - - - - - - 1.5 2,04| +2§ 0,02| +j 038 | — -
Ulva lactuca = - - - - - - + 0,04 42§ 007112 | 1,29 | 1.2j| 047|-
S

ten iques
Corallina iterranea 3.4 (1323,30| 2.4 | 253,00 — - 4.5 [1042,30|5.5 |1531,00/2.5 | 28,80 — 25 301,92| 1.4 99,41 1.5 240|14 1,63
Lithothamnion lenormandii 24 | 2500]|1.1 | 2000/ 1.3 | 1500 o & - i - - & £l
Ceramium tenerrimum 24e| 17,60| — - - - - E T - - by .
Peyssonnelia dubyi 1.5 5,00] 1.3 6,00 — - - - - - - s - 14 0,60
Falkenbergia rufolanosa 1.3e 920 - lde | 0,30 +e<| + 1.3e 0,20 | +e 0,10( 1.2¢| 0,22] 1.3¢ 0,75] 1.3¢ 0,31 1.3¢ 058 | 14e| 1,17|13e| 1,76
Asparagopsis armata 1.2¢ 9,30| - +ej 0,10] — 2.1e| 196,50 | 3.2¢| 298,80| 4.2¢| 532,80 2.1e| 102,65| 3.2 639,36 1.5¢ 0,33 1.5¢| 0,53 |2.2e| 24,97
Dasya arbuscula ? l.le 1,60| — - - - - - - - - - -
Dermatolithon corallinae +e + +e |+ - - 1.5¢ 5,50 | 1.3e 1,70| +e 0,90| - +e 0,10| — - -
Cyanophycées indéterminées +e + Lle|+ Lle| + +e |+ +e |+ l4e| 0,58]|1.1e|] 022 +e |+ lle 0,70( 1.1e | + Lle| + ‘e |+
Diatomées indéterminées +e + +e [+ +e | '+ Lle|+ Lle| 024[+e |+ L.le| 030 +e |+ Lle 004(1.1e| 030 | 1le| 020|1Lle| 025
Licmophora sp. +e + +e |+ = +e |+ 1.4e |+ l4e| 0,18|14e 0 +e |+ +e |+ 13e| 0,15 | 1.3¢[ 0,60(1.3¢|+
Dasya corymbifera +e 0,40| — oR - +ej |+ 1.2¢| 10,20|1.3e| 5,30| +e 0,18] 1.2¢ 0,53 | 1.de 160 | — -
Entocladia viridis +e + 4+e |+ - - - - - +e | + - - - -




Mélobésiées indéterminées
Acrochaetium sp.
Erythrotrichia sp.
Polysiphonia sp.
Antithamnion cruciatum
Erythrothrichia discigera
Ceramium diaphanum
Derbesia sp.
Goniotrichum cornu cervi
Nitophyllum punctatum
Bryopsis adriatica
Melobesia farinosa
Ceramium gracillimum
Cutleria adspersa
Cladophora sp.

Giffordia sandriana
Ectocarpus confervoides
Corynospora pedicellata
Compsonema (?) sp.
Spermothamnion repens
Goniotrichum alsidii
Erythrotrichia carnea
Pringsheimiella scutata
Dermatolithon cystoseirae ?
Bryopsis sp.
Callithamniella tingitana
Rhodothamniella codii
Dermatolithon pustulatum
Cladophora albida

ot ++ 4+

+ + +

1.3 9,200 1.4

+ej |+ +e |+
+e |+ ‘e |+
+ej |+ 13
1.3e| + +e

e |+ <3

de I -

+e =4

- 1.5¢

25,00

4,00
0,04

0,67

40,70
0,17

0,04

2,40
0,62

26,60
21,70
0,07

0,03

0,17

8,40

0,06
0,02
0,15

Ili

¥

II|I|I:i;:;llllil;il;lill

+ 4+ ++ 4+

0,10

2,35

0,04

0,07
4,50

0,16

1.3e

Il;-l‘g-.ll

24e

llIiE;;i;—l:ll:lIl

19,98

0,44

0,01

10,20

0,01

+ 4+ +

5,10
0,67

;—;a—i:gt:lgl;l I:Ii:z—gll:

+++++

—
w

1.2¢j

++

2,18

0,04

0,75
0,27

0,09
0,04
0,01

2,22
0,44

6,22
3,82
0,11

Lle

I|l|+|g-z-;-llItlilllxlxi-llll:ll

0,30

0,43

0,07

03

0,03

+4+

0,30

0,75

0,43

0,03

8,49

0,01

De gauche i droite, dans chaque colonne :

— coefficient d’Abondance-Dominance

— coefficient de Sociabilité

— Biomasse (poids humide égoutté), en g/m?

par ailleurs, e = épiphyte, j = juvénile, < = vitalité réduite.
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3. — IMPORTANCE DES PRINCIPAUX GROUPES
ECOLOGIQUES LE LONG DU TRANSECT

Dans le tableau I, les relevés ont été classés par ordre de
profondeur croissante, et les espéces groupées en fonction de la
signification écologique qui leur est actuellement reconnue (travaux
de FELDMANN, 1937; MoLINIER, 1960, BouDOURESQUE, 1967, 1969;
AUGIER et BOUDOURESQUE, 1968; BOUDOURESQUE et PASSELAIGUE,
1971).

Neuf groupes et supergroupes écologiques apparaissent :

— Les espéces sciaphiles de mode battu. (qui caractérisent la
bioceenose de la Roche Sciaphile en mode Battu, ou Petroglosso-
Plocamietum).

— Les espéces sciaphiles de mode calme (qui caractérisent la
biocenose des Algues Sciaphiles en mode Calme, ou Udoteo-Peys-
sonnelietum).

— Les espéces sciaphiles au sens large (incl. sciaphiles superficiel-
les), qui caractérisent 'Ordre des Rhodymenietalia.

— Les espéces médiolittorales (qui caractérisent 1’'Ordre des
Acrochaetietalia.

— Les espéces photophiles infralittorales de mode battu (qui
caractérisent la bioccenose des Algues Photophiles en mode Battu, ou
Cystoseiretum strictae).

— Les espéces photophiles infralittorales de mode calme (qui
caractérisent la bioccenose des Algues Photophiles en mode calme, ou
Cystoseiretum crinitae).

— Les espéces photophiles infralittorales au sens large (caracté-
ristiques de 1’Ordre des Cystoseiretalia).

— Les espéces thionitrophiles (caractéristiques de I’Ordre des
Ulvetalia).

— Les espéces a larges potentialités écologiques (parmi lesquelles
se trouvent quelques espéces dont I’écologie n’est pas encore trés bien
élucidée), incl. espéces infralittorales des substrats rocheux.

Parmi ces groupes et supergroupes, quatre d’entre eux )jnt ici une
réelle importance, ce qui est logique, compte tenu des cond.tions dans
lesquelles a été effectué le transect (falaise exposée au nord, baignée
par des eaux non polluées) : les trois groupes sciaphiles et le groupe
des espéces a larges potentialités écologiques.

La figure 1 montre I’évolution du Recouvrement (1) des
principaux groupes écologiques en fonction de la profondeur.

(1) Procédé de calcul du Recouvrement : &4 chaque coefficient d’Abondance-
Dominance (chiffre le plus & gauche dans les colonnes du tableau I) est
substxtue le Recouvrement moyen qui lui correspond & =01%;1=25%:;

15%; 3 =31,5%; 4 = 5%; 5 = 87,5 %); on fait alors la somme des
Heicmévrements moyens des espéces de chaque groupe écologique dans chaque
relev

Le Recouvrement total (somme des Recouvrement moyens de toutes les
espéces d’un relevé) dépasse souvent de beaucoup 100 % : la végétation peut
en effet se disposer suivant plusieurs strates.
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1 Recouvrement
[TRA

150

— Scisphiles de
1 mode batte
3

i}

werere Sciaphiles de
\ mode calme
kY

--== Sciaphiles su
sens large

sssees Larges potentialités
dcologigues
100

50 J
H ¢ Y
S i ¥
e afhtddted Numero des relevés
275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 38 319
Fi1e. 1. — Importance du recouvrement des principaux groupes écologiques
le long du transect.

Entre la surface et — 0,5 m (relevé 278), les espéces sciaphiles
de mode battu sont nettement dominantes : le peuplement est
référable a la bioceenose de la Roche Sciaphile en mode Battu. A
partir de 1,9 m environ de profondeur (relevé 315), les espéces

sciaphiles de mode calme les ont remplacées (bioceenose des Algues
Sciaphiles en mode Calme); notons une « anomalie » (relevé 318)
due a Plocamium vulgare.

Les deux bioccenoses n’entrent pas directement en contact : la
zone de transition (relevés 279 a 281) ne semble pas occupée par
un peuplement intermédiaire, mais par I'exubérance brutale des
espéces a larges potentialités écologiques (Corallina mediterranea,
Asparagopsis armata, ete). L’étude des biomasses (fig. 2) conduit
aux mémes conclusions.

Au voisinage de la surface (relevé 275), des influences médio-
littorales se font sentir : 14 encore, les espéces sciaphiles de mode

battu régressent au profit du groupe des espéces a larges poten-
tialités écologiques (fig. 1 et 2).

Ce phénoméne d’écran biologique entre bioccenoses distinctes
ne semble pas avoir été clairement mis en évidence jusqu’ici.

Nous ne prétendons pas bien siir qu’il soit général; nous constatons
P q
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!
Biomasse —— Sciaphiles de mode batty
(en g/m2)

++++ Sciaphiles de mode calme
-=-- Scisphiles au sons large

sesss Larges potentialités
écologiques

278 216 217

Numéro des relevis
278 279 280 281 315 316 317 318 319

F1c. 2. — Importance de la biomasse (poids humide égoutté) des principaux
groupes écologiques le long du transect.

simplement qu’il existe dans le cas particulier que nous étudions,
et nous ajoutons que nous l'avons également observé ailleurs.

Nous proposons de nommer ce phénomeéne « effet de Riou »
afin de ne pas préjuger de son origine : hasard ? pression évolutive
plus forte dans certains biotopes (o1 s’individualisent des biocce-
noses) que dans d’autres (qui deviennent les écotones) ? ete...
De toute facon, ce phénoméne est & notre avis distinct de la
disparition des organismes vivants de certains secteurs lorsque des
facteurs ambiants, ou biogéographiques, sont tels qu’il n’y ait pas
d’espéces aptes a occuper cette niche écologique : zones azoiques,
intermédiaires de certaines plages, « bare zones», etc.. L’« effet

de Riou » est également distinct du phénoméne de « briilure de
récif » (Reef burn).

4. — REPARTITION INDIVIDUELLE DES ESPECES
LE LONG DU TRANSECT

L’attribution d’une espéce a4 I’'un ou 'autre groupe écologique

tient compte de ses affinités bioceenotiques moyennes déduites
de I'étude d’un trés grand nombre de relevés.
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==== [omentaria articulata

\ Biomasse
300r (em g/m?2)
b/ = Pgtroglossum nicmense
++++ Valonia utricularis

sesssee ”’fiﬂ".mm' minuta

200r
100¢
X,
g =
==== Griffithsia opunticides
++++ Peyssonnelia squamaria
300 = Udotea petiolata
200} 4
}
+
+
+
H
100 I
~ f
’l A Y
i f Numéro
’ ‘o % des releves
- " 4"*‘; Pad. T Y00 . il h r P
275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 318 319

Fi1c. 3. — Biomasse de quelques espéces le long du transect. Les ordon-
nées de Valonia utricularis et d’Udotea petiolata ont été réduites 3 fois.
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En fait, nous savons que lintensité de la liaison (statistique) qui
unit entre elles les espéces d’'un méme groupe écologique dans une
région donnée est trés variable, ce qui revient a peu pres a dire que la
fidélité de ces espéces a un biotope est variable elle aussi (nous ne
parlons pas de 'amplitude écologique, qui est parfois trés différente des
affinités biocoenotiques). Par exemple, Grafeloupia dichotoma est une
caractéristique exclusive de la bioccenose de la Roche Sciaphile en
mode Battu; il en est de méme de Pefroglossum nicaeense (encore que
nous l'ayons récolté 4 deux reprises plus profondément : au Brusec, a
— 2 m, et 4 Banyuls, 4 — 6 m, et qu’il puisse, dans la région marseil-
laise, vivre en sous-strate de Cystoseira stricta) : ces deux espéces sont
trés fidéles. Inversement Rhodophyllis divaricata, caractéristique préfé-
rentielle de la bioccenose de la Roche Sciaphile en mode Battu, n’est
pas fidéle : il se rencontre assez souvent dans les biotopes sciaphiles de
mode calme.

D’autre part, les groupes écologiques que nous avons distingué
sont complexes, ainsi que nous le montrerons ultérieurement; c’est-a-
dire qu’il est possible de les dissocier en plusieurs « groupes simples »
d’espéces statistiquement liées entre elles. Par exemple, le groupe des
espéces sciaphiles de mode battu comprend des espéces a affinités
froides ou chaudes, ainsi que des espéces hémisciaphiles et eusciaphiles
(nous n’avons pas tenu compte ici de ces groupes simples, car leurs
effectifs étant trop faibles, des variations aléatoires auraient alors
masqué les phénoménes que nous étudions).

L’étude du tableau I montre que les diverses espéces d'un
méme groupe écologique ne paraissent pas avoir un comportement
homogéne : leurs optima, au moins pour certaines d’entre elles,
s’échelonnent en fonction de la profondeur (fig. 3). La part du
hasard dans ce classement est difficile 4 préciser pour le moment.

Numéro des relevés :

275 276 2m 278 279 280 281 315 316 317 318 e

Fie. 4. — Répartition des différentes espéces le long du transect. Chaque
trait horizontal représente une espéce.
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Sur la figure 4, I'amplitude verticale de chaque espéce est
matérialisée par un trait (sans tenir compte du Recouvrement) :
il est ainsi possible d’avoir une vue d’ensemble du transect sous
une forme trés condensée. Les modifications de la composition
floristique sont continues ou irréguliéres (tout au plus les relevés
276 et 317 sont-ils quelque peu originaux) : il n’est pas possible de
retrouver (fig. 4) les discontinuités précédemment mises en évidence
ci-dessus (fig. 1 et 2).

On peut donc se demander si le fait de regrouper les espéces
et d’étudier le comportement global des ensembles ainsi obtenus
ne fait pas apparaitre des discontinuités artificielles en masquant
la variation individuelle de chaque espéce. On rejoint I'idée selon
laquelle la bioceenose n’est qu’un artéfact dii aux méthodes de
classement.

5. — SPECTRES QUALITATIFS

Si I’étude du comportement individuel des espéces ne permet
pas, semble-t-il, de placer des «coupures» nettes le long du
transect, cela ne prouve pas que de telles coupures soient inexis-
tantes; simplement, cette méthode d’étude, arbitrairement choisie,
n’est peut-étre pas susceptible de les mettre en évidence.

C’est pourquoi nous avons étudié systématiquement, le long
du transect, un grand nombre de caractéres du peuplement.

Les spectres qualitatifs (pourcentage des espéces de chaque
unité systématique par rapport au nombre total d’espéces) de
chaque relevé (tableau II) montrent que la dominance des Rhodo-
phycées est supérieure a4 la moyenne, ce qui est normal puisque
le transect est entiérement situé sur une paroi trés ombragée.

TaBLEAU II
Spectres qualitatifs (en pourcentage)

Numéro des relevés | 275 | 276 | 277 | 278 | 279 | 280 | 281 | 315 | 316 | 317 | 318 | 319
Céramiales . . ..... 41,0 |125,0 | 36,4 |48,4 |46,9 (42,5 37,2 ]29,2 |25,0 | 25,7 | 19,0 | 23,2
Gigartinales . . . . . . 6,7(150] 91| 64) 62| 50| 70| 49| 45| 30| 48] 46
Cryptonémiales . ... |23,7 30,0 [12,1 [12,9 |15,6 [15,0 |18,6 [14,6 | 22,7 |16,7 |26,2 |27,9
Gélidiales . . . . . . .. 20/0 |o o [o |o [0 |o |o]|]o |o |o
Bonnemaisonniales . | 44| 0 | 6,1 32| 62 75| 46| 49| 45| 45| 71| 9.3
Acrochaetiales . . ... | 2,2[100] 91 32| 31]0 |0 | 24| 22| 45|0 |0
Rhodyméniales. ... | 6,7] 0 | 6,1 64| 62 50| 23| 24| 45| 45| 48| 46
Bangiales . . . ..... 22| 0 | 30]64]31|50] 2373|6860 71|70
Rhodophycées (total) | 88,9 |80,0 |81,9 [86,9 (87,3 |80,0 [ 72,0 | 65,7 | 70,2 | 64,9 | 69,0 | 76,6
Chlorophycées . .. . | 8,9]20,0[12,1 [13,1]| 9,4 [15,0 (18,6 |21,9 |18,2(19,7|21,4|13,9
Phéophycées . . . . .. 220 | 60[0 | 33]|50]94/124]|11,6/154] 96( 95
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Au fur et &4 mesure que I’on s’éloigne de la surface, les Chloro-
phycées et les Phéophycées prennent de I'importance aux dépens
des Rhodophycées (principalement des Céramiales). Pour les Rhodo-
phycées et les Phéophycées, il est possible de placer une petite
discontinuité entre les relevés 280 et 281. Au sein des Rhodophycées,
seules les Céramiales montrent une discontinuité, mais située cette
fois entre les relevés 281 et 315.

6. — RECOUVREMENT TOTAL
ET NOMBRE D’ESPECES PAR RELEVE

Le Recouvrement total de la flore et le nombre d’espéces par
relevé sont dans I'ensemble assez irréguliers (fig. 5 A et B); le
lissage des courbes (par la méthode des moyennes mobiles) montre
toutefois que les variations sont plus ou moins orientées.

Entre les relevés 278 et 280, le Recouvrement total (fig. 5 B)
croit trés rapidement pour atteindre une sorte de palier (entre
200 et 250 %); plus profondément (relevés 318 et 319), la chute
du Recouvrement total est due & la concuirence de la faune sessile
pour loccupation du substrat (surtout des Spongiaires) et au
broutage par les Oursins (qui s’accentue encore au-dela de la zone
étudiée).

Le nombre d’espéces par relevé (fig. 5 A) est relativement bas
(< 40 en général) jusqu’au relevé 279, et relativement élevé a partir
du relevé 280 (> 40).

Quant 4 la biomasse totale par relevé, elle est trés irréguliére :
ce qui confirme que la biomasse est souvent moins intéressante
en bioccenotique que le Recouvrement, car clle est beaucoup plus
sujette aux variations aléatoires (dues aux effets de foule par
exemple).

7. — INDICE DE DIVERSITE DE MARGALEF

Nous avons calculé, pour chaque relevé, I'Indice de Diversité
de MARGALEF (tableau III) d’aprés la formule de SHANNON (in
FRONTIER, 1969); pour adapter cet indice & I'étude de la végétation,
nous avons remplacé la fréquence des individus par la Dominance

de chaque espéce : o
1= X D,log? D,

i=]
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t Nombre
d’espéces

40t

20

Y

r Recouvrement
total (en 7,)

[ ]
°
100t
Numéro des relevis
275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 318 319 =
Fi1a. 5. — Nombre d’espéces par relevé (A) et recouvrement total (B) en

fonction de la profondeur. Seules les courbes lissées ont été tracées.
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(D; = Dominance de I'espéce i, c’est-a-dire rapport de son Recou-
vrement moyen R; et du Recouvrement total

n
A
i=1
L’Indice de Diversité de MARGALEF mesure la quantité moyen-
ne d’information contenue dans un systéme du fait de la différen-
ciation en espéces; un indice élevé traduit en général un peuplement
évolué et stabilisé.
TasLEAU III
Indices de Diversité de MARGALEFF

N° des relevés Indice de diversité
275 2,051
276 2,315
208 1,985
278 1,636
279 2,037
280 1,550
281 2,700
315 1,515
316 1,860
317 2,956
318 2,620
319 2,699

Le long du transect (fig. 6 A), et en partant de la surface,
I'Indice de Diversité décroit d’abord un peu, puis augmente lente-
ment.

Si l'on regroupe les relevés en fonction de leurs affinités
bioceenotiques (paragraphe3, la moyenne des Indices de Diversité
croit avec la profondeur (tableau IV).

TasLEaUu IV
Moyenne des Indices de Diversité

Numéro des relevés Affinités biocoenotiques L.D.
275-276-277-278 B. Roche Sciaphile mode Battu 1,997
279-280-281 Ecotone 2,096
315-316-317—318-319 | B. Algues Sciaphiles mode Calme | 2,330
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» Indice de
3l Diversité

Y Densité de
. Reproduction
[ ]
n
I
1\
at b5l
al
2|
1t
Numéro des
releves
275 276 277 278 279 280 281 315 316 317 318 319
Fi1. 6. — Indice de Diversité de MarcaLEF (A) et Densité de Reproduction

(B) en fonction de la profondeur (en trait pointillé, la courbe brute; en trait
plein, la courbe lissée).
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Ceci est sans doute dit 4 la structure interne instable de la
bioceenose de la Roche Sciaphile en mode battu (BOUDOURESQUE et
Liuck, 1971).

8. — COEFFICIENT ET DENSITE DE REPRODUCTION

Dans chaque relevé et pour chaque espéce, la présence (ou
I’absence) d’organes reproducteurs, et leur nature, ont été notées,
ainsi qu’une appréciation de leur abondance (irés rares, rares,
communs, trés communs).

Nous proposons de calculer comme suit un « Coefficient de
Reproduction » :

=

cr)=Y R .G,

i=1

]

ol R, est le Recouvrement moyen de I'espéce i, et G; I'abondance
de ses organes reproducteurs (absents = 0; trés rares = 1;
rares =— 3; communs = 6; trés communs = 10).
Le Coefficient de Reproduction permet de calculer la « Densité
de Reproduction » :
C(r)

(le dénominateur représente le Recouvrement total du relevé).

D(r) =

TasLEau V
Coefficient et Densité de Reproduction
N dea Tt Coefficient de Densité de
Reproduction C(r) Reproduction D (r)
275 760,2 3,50
276 328,1 1,89
227 300,6 1,80
278 177,1 1,53
279 126,8 0,68
280 604,0 2,42
281 575,3 2,30
315 1115,6 4,74
316 278,9 1,17
317 502,4 2,44
318 - 5288 3,94
319 565,6 3,20
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La Densité de Reproduction (tableau V et fig. 6 B) décroit
nettement depuis la surface jusqu'au relevé 279, puis augmente
rapidement (mais avec de nombreuses irrégularités).

9. — COEFFICIENTS DE SIMILITUDE ENTRE RELEVES

L’affinité entre les différents relevés peut étre calculée grice
au coefficient de corrélation de BRAvAIS-PEARSON (coefficient de
corrélation stricto sensu). Les bionomistes utilisent de préférence

NUMERDOD DES RELEVES

275 | 276 | 277 | 278 | 279 | 280 | 281 J16 | 317 | 318 | 319

275) 1

2760609 1

2770543 [o,483| 1

278|0,500(0,386 (0,638 | 1

279|0.617 [0,414 |0,600 |0,696| 1

280)0,539 |0,364 |0,488 (0,519 |0,769| 1

281|0,456 0,261 |0,469 [0,475|0,667 |0,742 1

J31510,352 0,265 (0450 |0,430/0,500/0,591 [0,660| 1

160,409 |0,286 0,416 |0,420|0,537 |0,622|0.645(0,739| 1

317 |0,330|0,217 |0,365 |0,369|0,500{0,571 |0,591 (0,667 0,724 | 1

378(0.352|0,176 (0,325 |0,430/0,525 |0,568 (0,527 0,578 |0,630/0,632| 1

279|0,413 |0,261 [0,395 |0.425/0,568 (0,607 |0,522(0,549 |0,624 |0,626 |0,725 | 1

[]<os 0,3-0,4 |]]]I[I]] 04-05
WD os-cc R oe-or N> o

Fic. 7. — Matrice carrée des coefficients de similitude de SORENSEN.
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des coefficients plus simples et, semble-t-il, mieux adaptés 4 leur
objet, nommés « coefficients de similitude ».

Nous avons dressé la matrice carrée des similitudes entre
relevés pris deux 4 deux (fig. 7), au moyen d’un coefficient tenant
compte de la présence-absence des espéces, le coefficient de simi-
litude de SORENSEN (1948) :

S 2 npq
P npp tngq

(ol n,, est le nombre d’espéces présentes 4 la fois dans les relevés
p et q; n,, le nombre d’espéces présentes dans le relevé p; n, le
nombre d’espéces présentes dans le relevé q). Pour simplifier le
calcul, nous n’avons pas négligé les espéces indéterminées; ’erreur
éventuellement introduite est négligeable bien qu’elle agisse tou-
jours dans le méme sens : les espéces en question sont en effet
rares et peu nombreuses.

Le coefficient de SORENSEN est symétrique; c’est-a-dire que
S,, = S, Nous avons donc pu utiliser la moitié de la matrice
(fig. 7) pour matérialiser, par des teintes de plus en plus foncées,
I'importance des affinités entre relevés. Ce procédé facilite la lecture
de la matrice :
— Existence d’'une nette discontinuité entre les relevés 278
et 279;
— le relevé 276 est profondément original;
— les similitudes sont relativement élevées et homogénes entre
relevés profonds, relativement faibles et irréguliéres entre
relevés superficiels.

Nous avons également calculé un autre coefficient de similitude,
celui de Kurczynskr (1927), qui tient compte du recouvrement des
espéces :

n
2 .;1 inf (R,, R,,)

S =
. P9 i
El (R, +Ry)

ou inf (R,p, R¢q) est, pour chaque espéce i, la plus petite des deux
valeurs du Recouvrement moyen R; (dans le relevé p) et Biq (dans le
relevé q). Seule la discontinuité 278-279 est mise en évidence ici (par
contre le relevé 276 parait semblable a ses voisins immédiats).
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10. — ANALYSE FACTORIELLE

L’analyse factorielle (et les méthodes similaires) est le plus
puissant outil mathématique dont dispose actuellement la bionomie
pour I'étude d’un hyperespace multidimensionnel.

Une matrice d’intercorrélation ou d’intersimilitude représente jus-
tement un hyperespace. L’analyse factorielle permet d’extraire un
certain nombre de facteurs expliquant les ressemblances et les diver-
gences entre relevés, sans toutefois préciser directement leur nature.

Les premiéres applications de l’analyse factorielle a la bionomie
sont dues 4 GoopaLL (1954), qui étudia des corrélations interspécifiques,
et 4 DaGNELIE (1960 a et b); mais, malgré la démonstration de son
efficacité, ’analyse factorielle n’a été qu’assez rarement utilisée depuis,
du moins en Europe.

Nous avons extrait, a partir de la matrice réduite d’inter-similitude
(fig. 7) les saturations du facteur général et des deux premiers facteurs
bipolaires par la méthode centroide de THumrsToNE (Tableau VI). Bien
que nous ne puissions pas utiliser, dans ce cas, le test de Burt (1940)
qui a recours a la transformation classique « argument tangente hyper-
bolique », le petit nombre de relevés ne nous permet pas de considérer
plus de deux facteurs significatifs.

TaBLEAU VI
Analyse factorielle : saturations des deux premiers facteurs
N° des F o Premier facteur
¥ acteur général e

relevés bipilaire
275 0,666 0,413
276 0,488 0,440
277 0,670 0,371
278 0,679 0,320
279 0,836 0,204
280 0,820 — 0,061
281 0,771 — 0,164
315 0,742 — 0,241
316 0,783 - 0,278
317 0,727 - 0,375
318 0,703 — 0,343
319 0,734 — 0,263
X 6,282 1,139
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Premier
facteur
L bipolaire

,"'" -
! ~
r |\. 276 ® 275
N @ 2'77
L \-.___!_278
@279

Facteur
principal

-

-0,5}

L

0,.5 : " : ; +1
@280

@ 281
~~ @315
!:319. .?16
3180
@317

_ﬂ'

Fic. 8. — Représentation des 12 relevés dans I’espace factoriel,
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Deux itérations ont été nécessaires pour stabiliser la variance
commune.

A partir des saturations du facteur général et du premier facteur
bipolaire, les douze relevés ont été représentés dans l'espace factoriel
(fig. 8). Les facteurs réels n’ont pas été évalués (il n’a donc pas été
procédé a des rotations d’axes), bien qu’il soit évident que ce sont
I’éclairement (facteur général) et 1’hydrodynamisme (premier facteur
bipolaire) qui ont été extraits.

Nous disposons donc d’une représentation des douzes relevés
(fig. 8) rigoureusement objective : nulle part, depuis la liste des
espéces jusqu'a I'espace factoriel, il n'y a place pour autre chose
que pour 'automatisme des calculs. Quand au choix de la méthode
d’analyse et du coefficient de corrélation ou de similitude, divers .
auteurs ont montré qu’il influait relativement peu sur le résultat.

Dans le haut de ’espace factoriel, les 4 relevés que nous avions
attribué a la Bioceenose de la Roche Sciaphile en mode Battu (275,
276, 277, 278) ont été entourés par un trait pointillé; le relevé 276
est quelque peu excentrique. De méme, vers le bas, les 5 relevés
de la bioceenose des Algues Sciaphiles en mode Calme (315, 316,
317, 318, 319) ont été mis en évidence. Entre ces deux constella-
tions, deux des relevés effectués au niveau de ’écotone (280 et
281) sont trés proches de la seconde, tandis que le troisiéme (279)
n’est pas trés éloigné de la Biocceenose de la Roche Sciaphile en
mode Battu.

Il est évident qu’il existe une coupure, une discontinuité, entre
les relevés 278 et 280, c’est-a-dire entre 40 et 80 cm de profondeur,
et I’écotone apparait en fait, ici, comme le prolongement marginal
d’une bioceenose ou de l'autre.

CONCLUSIONS

Nous avons étudié, le long d’un transect, le passage entre un
peuplement sciaphile en mode battu (situé prés du niveau) et un
peuplement sciaphile de mode calme, dit « Précoralligéne ».

En choisissant des peuplements relativement peu «intégrés» (en
particulier, absence d’une strate élevée d’espéces edifikator, au sens
de SoukATCHEV), et en effectuant les relevés trés prés les uns des
autres dans la zone de contact, nous croyons ne pas avoir éludé la
difficulté.

Il est certain que I’hydrodynamisme ne diminue pas réguliérement
lorsque l'on s’éloigne de la surface et qu’il se modifie qualitativement
(passage du tridirectionnel au bidirectionnel, travaux de RIEDL) : mais
il est exceptionnel de trouver un facteur se modifiant selon un gradient
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régulier le long d’un transect; et la réaction des espéces n’est de toute
facon pas proportionnelle a l'intensité des facteurs, ni 4 'amplitude de
leur variation.

Nous avons suivi, de relevé en relevé, le Recouvrement et la Bio-
masse des principaux groupes écologiques : ils permettent de délimiter
nettement deux peuplements qui n’entrent pas directement en contact.
La zone intermédiaire est caractérisée par l'exubérance d’espéces &
larges potentialités écologiques, formant «écran »; nous avons nommé
« effet de Riou» ce phénoméne.

En réalité, le groupement des espéces grace aux données statistiques
préexistantes atténue leur individualisme et, par conséquent, accentue
artificiellement les coupures. Effectivement, les « pics » de la biomasse
de diverses espéces appartenant a4 un méme groupe écologique sont
échelonnés.

Nous avons suivi I'Indice de Diversité de MARGALEF, la Densité
de Reproduction, le nombre d’espéces et de Recouvrement total par
relevé le long du transect. Bien que parfois irréguliéres, les courbes
présentent, aprés lissage, une parenté frappante : toutes quatre s’abais-
sent d’abord pour ensuite remonter assez nettement; seules les deux
derniéres (surtout le Recouvrement) s’infléchissent 4 nouveau en
profondeur. Chaque fois, la charniére se situe entre les relevés 278 et
280.

La représentation graphique de I'amplitude verticale des espéces
(présence-absence) sous une forme condensée ne fait pas apparaitre
de discontinuité; la méme présence-absence, aprés calcul de la matrice
d’inter-similitude entre relevés montre une coupure nette entre les
relevés 278 et 280. L’analyse factorielle de cette matrice nous a permis
de figurer les 12 relevés dans 'espace factoriel et de retrouver, encore
plus nette, la coupure 278-280.

En fin de compte, pouvons-nous parler de bioceenoses dis-
tinctes ? si une bioceenose est « une relative continuité entre deux
relatives discontinuités », nous pensons que c’est légitime. En effet :

1) Nous avons montré que les deux stocks polyspécifiques
caractéristiques respectivement du sciaphile de mode battu et du
sciaphile de mode calme n’entraient pratiquement pas en contact
(« effet de Riou »).

2) L’étude de la matrice d’inter-similitude et I’analyse facto-
rielle montrent qu’il existe une coupure séparant les peuplements
de mode battu de ceux de mode calme.

3) Les autres caractéres que nous avons pu étudier confirment
sans exception l'existence d'une discontinuité plus ou moins nette,
mais toujours située 4 peu prés au méme niveau.

Nous ne pensons pas avoir démontré la réalité du concept
de bioceenose (nous n’en avons d’ailleurs étudié qu'un des aspects :
la résultante globale des interactions des facteurs endogénes et
exogénes au niveau d’'un des niveaux trophiques, la couverture
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végétale). Notons que pour Mac INTosH (1967), la densité des cons-
tellations aprés ordination ne prouve pas l'existence de biocecenoses
distinctes.

Nous sommes persuadé que le concept de biocenose est
fondamentalement axiomatique, et que toute démonstration ne peut
étre qu’illusoire. Certaines des analyses auxquelles nous avons

procédé pourraient d’ailleurs servir tout aussi bien a étayer le
concept de continuum.

Nous avons plutét cherché a préciser le contenu concret que
nous donnons au terme de bioceenose-type, au niveau des peuple-
ments benthiques sciaphiles étudiés.

Entre deux peuplements distincts, qui ne sont d’ailleurs pas
exempts de variations (aléatoires et continues) existe une discon-
tinuité. Cette discontinuité ne tient pas au choix arbitraire de la
méthode : tous les éléments biotiques que nous avons étudié
confirment son existence (plus ou moins nette) et son emplacement.
Cette discontinuité n’est bien sfir pas une ligne, mais une zone,
une surface. Sur une courte distance, les variations s’accélérent;
des modifications profondes s’opérent : la pente des courbes change
de signe (ce qui n’est bien siir vrai que dans ’exemple considéré).
L’écotone (il est accessoire qu’elle ait ici plus d’affinités pour le
deuxiéme que pour le premier peuplement) ne posséde pas d’espéces
en propre; les ubiquistes s’y épanouissent : les deux peuplements
distincts correspondent donc peut-éire aussi a4 des pics de la
pression sélective (sans que 'on puisse expliquer pourquoi) qui,
dans le passé, a isolé spécifiquement un certain nombre de taxons.

Ces peuplements, relatives continuités (groupes d’espéces statis-
tiquement liées entre elles) entre des discontinuités relatives mais
concordantes, nous les nommons biocenoses. Mais on peut tout
aussi bien les considérer comme des portions d’un continuum, ou,
mieux, comme des noda. Nous reviendrons ultérieurement sur ce
concept de nodum, qui pourrait remplacer avantageusement celui
de bioccenose, et sur sa généralisation.

Mais nous nous garderons de croire que c’est la seule ni la
meilleure interprétation possible, conscient, comme le suggére
malicieusement WHITTAKER (1962), qu’il pourrait bien exister une
écologie des écologistes...

RESUME

L’auteur a étudié les concepts de biocenose et de continuum
le long d’un transect de facon aussi objective que possible grace
a divers parameétres qualitatifs et quantitatifs du peuplement végé-
tal (Recouvrement total, nombre d’espéces, Indice de Diversité, etc.).

10
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Le Recouvrement et la Biomasse de chaque espéce ont été
également suivis le long du transect.

Une discontinuité plus ou moins nette, mais toujours placée
au méme endroit, apparait. L’étude des corrélations entre relevés
et 'analyse factorielle de la matrice ainsi obtenue confirment
I’existence de cette discontinuité.

En fin de compte, le concept de bioceenose, tel qu’il apparait
ici de facon concréte (une relative continuité entre deux relatives
discontinuités) n’est plus trés éloigné du concept de continuum.

SUMMARY

The purpose of this study is to test the continuum concept
and the bioceenosis-type theory by applying the statistical transect
method. The data used have not been selected in any way which
may bias the results.

It seems that species composition changes gradually from place
to place, and that each species (covering and biomass) reacts
independently to the external and internal factors.

Then, samples are compared by direct analysis of the available
qualitative and quantitative floristic data (e.g. whole covering,
number of species, MARGALEF’s diversity index) : it is striking
that more or less well-marked vegetational discontinuities do occur,
always at the same place.

Examination of correlations (SOGRENSEN’s index of similarity)
between samples show that they are aggregated into at least two
discrete groups. Application of “ factor analysis " to ordination of
samples gives similar results, except in minor respects : two main
constellations (clusters of points) and a rather abrupt discontinuity.

However, preponents of the continuum viewpoint think that
constellations are not effective proofs to discrete bioceenosis-type.
And, in any case, if a bioceenosis is no more than a relative conti-
nuity between relative discontinuities, the gap between the conti-
nuum and the bioceenosis-type concept is not very wide.

ZUSAMMENFASSUNG

Der Verfasser hat moéglichst objektive Untersuchungen zur
Hypothese der Biozonose und des Kontinuums lings eines Quer-
schnitts durch die Vegetation (Gesamtbedeckung, Artenzahl, Diver-
sitatkoeffizient, etc.) vorgenommen.
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Die Hiufigkeit und die Biomasse aller Arten wurde lidngs
dieses Querschnitts ebenfalls untersucht.

Dabei wurde eine mehr oder weniger deutliche Diskontinuitat
festgestellt, und zwar immer an der gleichen Stelle. Die Unter-
suchung der Beziehungen zwischen den «relevés » und der Fak-
toren-analyse der so erhaltenen matrice bestiitigt diese Diskon-
tinuitat.

Der hier konkret gewordene Begriff der Biozonose (eine relative
Kontinuitit zwischen zwei relativen Diskontinuitit) kommt der
Hypothese des Kontinuums bereits nahe.
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