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MODELISATION DE L’ECOSYSTEME PRAIRIAL.
OBJECTIFS ET METHODES.

par M. GOUNOT (*) et M. BOUCHE (**)

RESUME

Les auteurs définissent d’abord les grandes lignes d’un
modele a compartiments d’écosystéme prairial (y compris
les animaux sauvages et action de 'homme et du bétail).
On distingue six grands compartiments : producteurs pri-
maires, microorganismes, sol, vers de terre, action de
’homme, autres animaux. Ce découpage rejette la distinc-
tion entre niveaux trophiques. A c6té des flux d’énergie
et de matiére, on accorde une grande place a la structure
de I’écosystéme et a I’action « catalytique » des vers de
terre et du bétail.

L’étude des possibilités de modélisation des flux d’eau
et d’énergie et de la productivité primaire est faite a la
lumiére des modeéles déja existants. Une approche mor-
phogénétique de la modélisation dans le cadre annuel
est proposée. Pour les autres compartiments, I’accent est
mis sur les méthodes de mesure qui conditionnent toute
possibilité de modélisation qui ne soit pas purement for-
melle. Enfin, on étudie le passage de modéles stationnels
a des modeles dans I'espace qui puissent servir de base
a des études d’aménagement du territoire.

1. — INTRODUCTION

N

Le premier modele & compartiment d’un écosys-
teme (cf. LEGAY, 1973 a et b pour les généralités
sur les modeles) a été proposé par Opum (1957).
C’est un modele tres global d’'une communauté aqua-

tique qui décrit les flux d’énergie entre 5 compar-
timents (producteurs primaires, herbivores, carni-
vores, super-carnivores et décomposeurs). Les équa-
tions des flux ont des coefficients constants et les
entrées sont fournies globalement pour l’année. Bien
que ce modele nous paraisse actuellement bien som-
maire et fort peu explicatif, son importance histo-
rique a été énorme, car il a le premier exprimé de
fagon précise les relations quantitatives entre les
éléments d’un écosystéme complexe.

L’essor de ce type de modele a été cependant
tardif, car il a fallu que les idées qu’il exprime
fassent leur chemin et que le développement des
moyens de calcul permette de réaliser des modeles
plus complexes. Le PBI a popularisé cette approche
et de nombreux travaux ont été entrepris dans le
monde dans cette optique. Peu d’entre eux ont été
menés a terme a ce jour et un bilan définitif n’est
pas possible. En ce qui concerne les prairies cepen-
dant le Modeéle Elm (ANWAY et col.,, 1972) a fait
I'objet d’une publication provisoire et des rapports
ou des colloques ont permis de se faire une idée des
projets en cours. Ces premiers résultats sont relati-
vement décevants dans la mesure ou les modéles
restent trop dans la ligne tracée par OpuM, malgré
Paccroissement énorme de nos connaissances écolo-
giques et écophysiologiques, les possibilités nouvelles
offertes par I'informatique et I'importance des moyens
mis en ceuvre. Ceci est particuliérement net en ce
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qui concerne la délimitation des compartiments, qui
reste enfermée dans les catégories classiques d’Odum.
Or, ces catégories sont trés artificielles. La distinc-
tion entre herbivores et décomposeurs par exemple
est une pure vue de lesprit. Les herbivores sont
décomposeurs. Ils s’attaquent méme souvent a la
« nécromasse ». Les vaches, classées herbivores,
mangent du foin « sur pied » ou coupé, comme les
vers de terre qui sont pourtant classés décomposeurs.
L’action des protozoaires dans la panse des vaches
permet de s’interroger sur le statut de consommateur
primaire de ce ruminant. D’autre part, la plupart
des modeéles globaux ne s’intéressent qu’aux flux de
matiére et d’énergie, méme quand ils sont extréme-
ment faibles, et se désintéressent de la structure de
Iécosystéme qui a pourtant souvent une influence
décisive sur les flux et qui constitue un investisse-
ment énergétique plus ou moins coliteux, comme
toute activité néguentropique (MARGALEF, 1968).
Ceci est vrai en ce qui concerne les vers de terre
dont le rOle catalytique et structurant est sans
commune mesure avec leur productivité (cf. § 6).
Par ailleurs, les modéles font trop souvent appel a
des paramétres non effectivement mesurables et
négligent des phénomenes essentiels comme la
concurrence (dans le modele Elm).

Ces défauts, moins visibles et parfaitement excu-
sables dang le modéle trés synthétique d’Odum,
sont liés aux difficultés de I’étude des écosystémes
qui nécessite une approche interdisciplinaire. Or,
faire travailller ensemble des équipes relevant de
disciplines trés différentes n’est pas chose aisée,
tout le monde le sait. En effet, en I’absence d’un
mythique coordinateur omniscient, on se trouve
placé devant un dilemne. Pour bien situer son action,
chaque équipe spécialisée a besoin d’une vue d’en-
semble du fonctionnement, mais cette vue d’ensemble
est Iobjectif méme de la recherche commune et ne
peut donc étre fournie a priori. La solution passe
par une série d’approximation successives. La con-
frontation des points de vue a un moment donné
fournit une image provisoire du fonctionnement qui
permet de situer précisément chaque équipe dans
I’ensemble du progran{me, de définir les points
d’accrochage entre elles et de recenser les problemes

a résoudre pour boucler les cycles; ce qui peut ame-
ner a remanier 'approche prévue pour contourner
les obstacles qui semblent insurmontables. L’étude
sectorielle permet alors a chaque équipe de résou-
dre certains des problémes posés, et souvent aussi
d’en soulever d’autres, imprévus. A la nouvelle
confrontation générale, le probléme aura donc évo-
lué et petit & petit on s’acheminera vers un modele
satisfaisant.

Cet article refléte précisément un stade de syn-
thése provisoire en cours de recherche. On n’y trou-
vera donc pas un modele élaboré, mais un apergu
de Détat actuel des recherches entreprises par un
groupe inter-disciplinaire fonctionnant depuis deux
ans dans le cadre d’une action D.G.R.S.T. (1).

L’objectif du groupe est de mettre au point des
modeles d’écosystémes prairiaux, a partir de I'analyse
des processus en cause et des modeles partiels déja
existants.

Le choix des prairies permanentes comme objet
d’étude tient compte de ce qu’il s’agit déja d’un éco-
systtme complexe, beaucoup plus proche des éco-
systémes naturels que les champs cultivés. Mais une
fois a I’équilibre, la prairie a un rythme purement
annuel de développement, a la différence de la forét
dont le cycle de développement s’étale sur plus d’un
siecle en général. De plus, la dimension réduite -des
plantes prairiales facilite leur manipulation expéri-
mentale. Enfin, il s’agit d’une spéculation agricole
économiquement trés importante, car elle couvre un
quart du territoire frangais, sur laquelle on dispose de
nombreuses données accumulées par les stations de
recherche agronomique.

Mais l’expérience en prairie se heurte 2 de nom-
breuses difficultés liées & son caractére d’écosysteme
complexe. L’expérimentation factorielle, tradition-
nelle en statistique depuis Fisher, est en effet mal
adaptée du fait du nombre des interactions entre les
éléments du systéme. Par exemple, lirrigation d’une
prairie agit simultanément sur I’absorption de l'eau,
la température, la photosynthése et I’alimentation en

(1) Contrat D.G.R.S.T. 72.7.0239. Action concertée : Equilibre
et lutte biologique.
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azote (lessivage de l’azote nitrique, mais également
stimulation de la fixation microbienne). De méme, il
est impossible de comparer des parcelles avec et sans
vers de terre, car leur destruction par des nématicides
produit une masse considérable d’azote die a la dé-
composition des vers de terre, sans compter les effets
éventuels d’une sélectivité insuffisante des produits
et la persistance pendant des années des galeries. On
pourrait multiplier les exemples. On est un peu dans
le cas d’un ingénieur qui voudrait comprendre le
fonctionnement d’'un moteur en supprimant ou mo-
difiant les pieces successivement. Le résultat serait
certainement décevant, car les pieces sont dessinées
pour travailler en relations entre elles dans le cadre
d’un plan général. C'est précisément par une recon-
naissance du plan de fonctionnement de la prairie,
au moins dans ses grandes lignes, que doit débuter
une recherche de modélisation. De tels modéles per-
mettront de simuler sur ordinateur le comportement
de la prairie de fagon quantitative. On pourra alors
interpréter les résultats d’expériences de fagon beau-
coup plus efficace et surtout préparer et complé-
ter I’expérimentation par la simulation.

2. — STRUCTURE GLOBALE
DE L’ECOSYSTEME PRAIRIAL

2.1. — GENERALITES.

L’excellent article de MACFADYEN (1964) fournit
une estimation quantitative approximative des flux
et des stocks d’énergie et de matiere organique dans
une prairie anglaise. La figure 1 met en évidence des
faits bien connus : faible rendement énergétique de
la photosyntheése par les plantes et de I'assimilation
de I’herbe par les herbivores du fait des pertes di-
verses (non consommation, non assimilation, respi-
ration). L’importance de la matiére organique stockée
dans le sol est liée a sa faible vitesse de destruction
par les décomposeurs, parmi lesquels les microorga-
nismes jouent un réle prépondérant (au moins 90 %
de la destruction leur serait imputable).
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Fi. 1. — Flux et stocks d’énergic et de matiére dans une

prairie anglaise (d’aprés MACFADYEN, 1964).

Dans une prairie en équilibre, par définition, les
gains de matiere organique par la photosynthése sont
égaux aux pertes respiratoires. Comme l’expérience
montre que les engrais et lirrigation permettent un
accroissement de rendement Macfadyen conclut que
la vitesse de recyclage des éléments minéraux incor-
porés dans la matiére organique joue un role essentiel
dans la productivité de la prairie. Ceci est confirmé
par 'importance du stock de matiére organique. Or,
la vitesse de recyclage dépend beaucoup de l'activité
des animaux (herbivores et décomposeurs non micro-
biens) qui n’assimilent par contre que des quantités
de matiére organique assez limitées. Ils jouent donc
un rble plus catalytique que trophique.
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A partir des idées de Macfadyen et des connais-
sances acquises sur le fonctionnement au niveau de
la productivité primaire et sur le role de certains
groupes d’animaux, on peut subdiviser 1’écosystéme
prairial en un certain nombre de grands comparti-
ments en interaction, dont le fonctionnement propre
sera étudié plus en détail aux chapitres suivants.

Remarque terminologique.

Le modele a pour but de décrire les flux entre les
compartiments. On doit distinguer les flux entrants,
provenant de I'extérieur du modéle et pénétrant dans
un ou plusieurs compartiments, les flux circulants
entre les compartiments et les flux sortants dirigés
vers lextérieur. Chaque flux constitue une fonction
d’un certain nombre de variables. On distinguera les
variables indépendantes (ou motrices) constituées par
les flux entrants, sur lesquelles le modéle n’exerce
aucun contrdle, et les variables dépendantes décri-
vant les flux circulants et sortants qui sont déterminés
par les équations du modéle.

Il faut bien réaliser que ces notions de dépendance
et d’indépendance sont relatives & la structure du
modele et non au systtme dans son ensemble. Par
exemple, la date de fauche est une variable indépen-
dante si I'on considére que I'agriculteur peut Ieffec-
tuer 2 un moment quelconque. Elle sera variable dé-
pendante si 'on admet qu’elle est exécutée un nom-
bre de jours défini aprés la floraison et si celle-ci est
déterminée par les équations du modéle. De méme
les niveaux des populations animales sont considérés
comme variables indépendantes si 'on ne sait pas les
relier au fonctionnement des producteurs primaires,
ce qui est le cas le plus fréquent bien que cette liaison
existe nécessairement.

2.2. — COMPARTIMENTS MOTEURS.

Deux compartiments jouent un rdle essentiel : Les
producteurs primaires qui sont la source unique de
matiére organique pour tous les consommateurs. Les
microorganismes qui jouent le rdle dominant dans

la destruction de la matiére organique permettant
ainsi le recyclage des éléments minéraux. En outre,
les bactéries et les algues bleues fixent I'azote atmo-
sphérique sous forme utilisable par les plantes, soit
directement dans le sol, soit en symbiose avec les
légumineuses. Dans certaines conditions par contre,
elles détruisent ces composés azotés organiques et
libérent 'azote. La vitesse de recyclage des éléments
minéraux et de synthése de composés azotés est fon-
damentale, car elle conditionne, nous 1’avons vu, la
productivité en biomasse du tapis végétal. Or, Placti-
vité microbienne est trés variable suivant les condi-
tions de milieu et I'état de la matiére organique.
L’activité des producteurs primaires et des microor-
ganismes est donc fortement influencé par certains
compartiments régulateurs.

2.3. — COMPARTIMENTS REGULATEURS.

N

Nous mettrons a part les facteurs climatiques qui
sont généralement considérés comme des variables
indépendantes (ou motrices) qui déterminent le fonc-
tionnement du mode¢le mais ne sont pas influencés
par lui.

2.3.1. Le sol joue un role régulateur en agissant
comme volant de stockage pour I’énergie calorifique.
(qui détermine la température du sol), ’eau, la ma-
ticre organique morte (nécromasse), 1’azote minéral
et les autres éléments biogénes.

2.3.2. Les vers de terre ont la biomasse la plus
importante de tous les animaux dans 1’écosysteme,
et elle est relativement stable. Ils jouent un réle tro-
phique, mal quantifié mais vraisemblablement trés
faible. Par contre, ils constituent un catalyseur essen-
tiel de l'activité de I’écosysteme. Ils aérent le sol et
améliorent sa structure, facilitant beaucoup ainsi
laction des microorganismes. Ils contribuent & frag-
menter la nécromasse et 'incorporent au sol, facili-
tant I'attaque microbienne. Ils mélangent les horizons
du sol, réalisant Iincorporation de la litiere et des
engrais. C’est, pour toutes ces raisons, le groupe
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d’animaux généralement de loin le plus important
par son activité, mais non par sa productivité.

2.3.3. D’autres groupes d’animaux jouent également
certainement un role catalytique ou régulateur.

Les protozoaires sont trés nombreux. Ils consom-
ment les bactéries et semblent avoir un rdle stimu-
lant sur leur développement par effet de « paturage ».
Le groupe est beaucoup trop mal connu pour pouvoir
étre pris en considération actuellement dans un
modele quantitatif.

Les microarthropodes (Acariens et Collemboles)
sont relativement peu abondants en prairie. Ils jouent
un rdle catalytique dans la décomposition de la litiere.

Les insectes sont extrémement nombreux et divers.
Sauf pullulation accidentelle ils ne représentent
cependant qu’une biomasse faible. Leurs roles sont
divers : action biolytique (herbivores, parasites, pré-
dateurs) ou saprolitiques, parfois actions mécaniques
limitées (fourmis, tipules,...) (cf. § 2.5.). Leur
consommation de biomasse est généralement trop
faible pour étre décelable par les techniques cou-
rantes d’enclos ou d’exclos.

Les petits mammiferes jouent également un role
faible tant que les niveaux de population ne dépassent
pas un seuil critique (cf. § 2.5.), sauf peut-étre les
taupes dans certains cas. Ces derniéres, trop mé-
connues, dépendent vraisemblablement de leur ali-
ment essentiel : le ver de terre.

Au total, ces différents groupes ont un role tro-
phique restreint dans la plupart des cas. Leur rdle
catalytique ou régulateur est siirement plus impor-
tant mais trés difficilement mesurable. Comme la
prairie permanente en équilibre est un milieu tam-
ponné ,on peut penser que les fluctuations des popu-
lations sont le plus souvent limitées. Dans ces condi-
tions, leur activité trophique sera a peu pres négli-
geable (compte tenu des sources d’erreurs existantes
dans Pévaluation de la production primaire et de
I'activité microbienne) ou tout au moins pourra étre
assimilée a un « bruit de fond » du syst¢eme. Leur
activité catalytique sera relativement constante et
vraisemblablement faible comparée a celle provoquée

par les vers de terre. Elle introduira une erreur
systématique dans les diagrammes de fonctionnement,
qui ne pourra étre corrigée que quand nos techniques
seront plus fines.

En premiére approximation, a une échelle globale,
nous retenons donc seulement une action catalytique
du compartiment vers de terre et une action pertur-
batrice des pullulations des autres animaux non
domestiques sur laquelle nous reviendrons (cf. 2.5.).

2.4. — COMPARTIMENT D’UTILISATION  AGRONO-

MIQUE.

La fauche produit une exportation non compen-
sée de biomasse, donc de matiere organique et d’élé-
ments minéraux. Elle stimule la pousse de I'herbe qui
tend a diminuer apres la floraison.

Le bétail paturant a des actions multiples. 1l pro-
duit une quantité¢ faible de biomasse, mais celle-ci
est la seule économiquement valorisable directement
et les pratiques agronomiques ont pour but de la
maximiser. Il joue un rdle catalytique analogue a
celui des vers de terre par ses excrétats qui accéle-
rent la décomposition de la matiére organique et le
recyclage des éléments minéraux (il y a du reste
synergie entre vers de terre et bétail : par exemple,
il existe des vers de terre spécialisés se nourrissant
de bouse de vache). Par contre, le bétail, par son
piétinement, tend a diminuer P'aération du sol, donc
son activité microbienne. Enfin, il sélectionne néga-
tivement les espéces qu’il consomme, intervenant
ainsi dans la concurrence interspécifique en favori-
sant les especes les moins appétibles (cf. JACQUARD,
1972).

2.5. — COMPARTIMENTS PERTURBATEURS.

2.5.1. Les animaux libres trés prolifiques, surtout
s’ils ont plusieurs générations annuelles, sont suscep-
tibles de pulluler certaines années. Leur rdle tro-
phique s’accroit alors proportionnellement a leur
effectif, mais ce sont les conséquences biolytiques
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(consommation et gaspillage) de leur action qui peu-
vent modifier considérablement le fonctionnement
prairial. Ces pullulations sont sous dépendance de
facteurs climatiques, mais aussi de facteurs dépen-
dants de la densité (prédation, parasitisme, variations
génétiques). En temps normal, par contre, leur action
est trés difficile a mettre en évidence. SpiTZ (1967)
a par exemple montré que 600 campagnols a I’hec-
tare dans un champ de luzerne de Vendée ont récolté
en un mois 33 % de la production totale (dont 15 %
consommés et 18 % gaspillés); mais 20 campagnols
a Dhectare auraient eu un effet totalement négli-
geable.

Du fait de la complexité de I’écosysteme prairial,
ces attaques sont généralement peu fréquentes et sur-
tout localisées. Une surveillance constante du niveau
des populations (cf. § 2.6.3.) est indispensable de
fagon a introduire leurs effets trophiques et cataly-
tiques le cas échéant. Le plus souvent on les consi-
dérera comme négligeables.

2.5.2. Les parasites du bétail jouent un role similaire
en limitant sporadiquement la production de bio-
masse animale utilisable.

2.5.3. Les animaux et les champignons parasites
des végétaux ont une action comparable en ce qui
concerne la diminution de la production primaire.

2.6. — VARIABLES INDEPENDANTES.

2.6.1. — Variables climatiques.

La pluie et la température de I'air sont les données
les plus couramment mesurées; mais elles ne suffisent
pas a définir le flux d’énergie et ’évapotranspiration
potentielle (ETP). On doit donc y ajouter soit le
rayonnement net, I’humidité relative et la vitesse du
vent qui permettent de calculer 'ETP par la formule
de Penman, soit des données d’évapotranspiromeétre,
de bac d’évaporation ou de piche sous abri. De nom-
breuses solutions sont possibles en utilisant des
relations empiriques (formules de BOUCHET, de

BRUNT, ...). Le choix dépendra des mesures dispo-
nibles et des objectifs.

Fréquemment on fabrique des données climatiques
synthétiques par des méthodes de Monte Carlo en
utilisant les distributions de fréquences des données
et des liaisons entre variables climatiques s’il en
existe.

2.6.2. — Variables agronomiques.

Les variables agronomiques se subdivisent en :

— mode d’exploitation (fauche ou péture),

— intensité et rythme d’exploitation,

— apports d’engrais et utilisation d’amendements et
de pesticides,

— irrigation.

Elles sont considérées comme variables indépen-
dantes. Dans ce cas, un des buts de la modélisation
peut étre de chercher a optimiser les interventions
humaines pour maximiser la productivité agricole;
mais dans d’autres cas on considérera les variables
agronomiques comme variables dépendantes, déter-
minées par les conditions socio-économiques d’exploi-
tation; des variables indépendantes économiques doi-
ent alors étre introduites.

2.6.3. — Autres variables.

Les niveaux des populations du compartiment
perturbateur (§ 2.5.) peuvent étre considérés comme
variables indépendantes ou bien &tre introduits
comme un élément perturbateur de fréquence déter-
minée.

2.7. — CONDITIONS INITIALES.

On appelle conditions initiales I’état du systéme
lorsque débute la simulation. Ce sont les caracté-
ristiques initiales du sol (réserve utilisable, capacité
d’échange, pH, porosité) et le niveau des stocks dans
les différents compartiments (biomasse, eau, éléments
minéraux, chaleur).
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2.8. — DIAGRAMME DES INTERRELATIONS.

La figure 2 explicite les inter-relations principales
entre les compartiments et les flux dans I’écosysteme.

On n’a pas cherché une représentation des compar-
timents et des flux strictement proportionnelle a leur
importance, a cause des énormes différences d’échelle
et des incertitudes sur les ordres de grandeur de
certains flux. Dans le compartiment producteurs pri-
maires, on a isolé les chloroplastes et la biomasse de
fagcon a mettre en évidence le passage de I'eau et de
lazote a lextérieur de la biomasse jusqu’au niveau
de la feuille et & individualiser le flux d’assimilat
photosynthétique par rapport au stock incorporé a
la biomasse. Les flux sont représentés par des flé-
ches, les effets catalytiques par le symbole X en
travers du flux, relié & sa cause par un tireté.

On distingue les flux suivants :

— L’énergie rayonnante qui agit sur la photosyn-
thése au niveau des chloroplastes, le flux de cha-
leur dans le sol et I'évapotranspiration;

— P’eau qui circule entre 'atmosphere et le sol (pluie)
et repart vers l’atmosphére, pour I’essentiel a tra-
vers la plante mais sans incorporation dans la
biomasse;

— le CO, et les éléments minéraux qui se combi-
nent avec une quantité négligeable d’eau pour
produire la matiére organique (MO). Celle-ci cir-
cule entre les compartiments vivants et le stock
de MO du sol. (Les compartiments vers, autres
animaux et phytopathogénes sont considérés
comme négligeables de ce point de vue ou a action
sporadique non représentée sous forme de fleches).
La destruction de la MO libére du CO. (surtout
au niveau des plantes et des microorganismes) vers
I’atmosphére et des éléments minéraux dans le
sol. En ce qui concerne ces derniers, on a repré-
senté a part l'azote qui correspond au cas le plus
complexe. Les microorganismes synthétisent les
composés azotés utilisables a partir de I’azote atmo-
sphérique, alors que le lessivage profond et la
dénitrification entrainent des pertes. Les flux d’élé-
ments minéraux absorbés par les racines limitent

N

la photosynthése a un niveau mal connu (photo-
synthése ou utilisation des glucides);

— loxygéne qui est en quantité surabontante dans
I'atmosphere, mais dont le flux dans le sol limite

la respiration des organismes (en premier lieu

celle des micro-organismes) contrdlant ainsi leur

activité.

L’intensité des flux de matiéres organiques et mi-
nérales est tres fortement contrdlée par trois groupes
de variables qui agissent comme catalyseurs sans
étre impliquées directement dans les flux.

Le climat du sol (température, humidité) influe sur
tous les processus qui s’y déroulent, en particulier :
absorption de I'eau et des éléments minéraux par les
plantes, croissance et sénescence des racines, acti-
vité et métabolisme des microorganismes et des ani-
maux du sol.

L’activité des animaux (en particulier les vers de
terre et le bétail) accélére les flux considérablement
facilitant le contact MO-microorganismes et en amé-
liorant 'aération du sol (galeries de vers de terre)
permettant aux microorganismes de fonctionner a
Pabri des aléas climatiques (froid et dessiccation).

La MO du sol améliore généralement la stabilité
de la structure du sol, donc sa porosité et son aéra-
tion, ce qui facilite les échanges respiratoires. On
voit donc apparaitre avec les vers de terre et la MO
du sol des variables qui agissent essentiellement sur
la structure de P’écosysteme en améliorant la circu-
lation entre les compartiments sans participer de
fagon importante aux flux.

Le schéma difféere des diagrammes usuels par
I'importance accordée a ces variables de controle,
par le rejet de la distinction entre décomposeurs et
herbivores, pratiquement impossible en pratique (le
bétail mange de I’herbe séche en méme temps que
de la verte, etc.), par la reconnaissance du caractere
négligeable de la contribution aux échanges d’énergie
de la plupart des especes animales, sauf le bétail
(parce que l’énergie incorporée a la biomasse est la
base de la productivité économique de I’écosysteme)
et sporadiquement certains groupes qui pullulent de
fagcon cyclique ou accidentelle. Ces simplifications
provisoires permettent d’aborder la modélisation en
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concentrant des moyens toujours limités sur les
objectifs les plus essentiels. L’introduction de compli-
cations supplémentaires reste toujours possible s’il y
a lieu. Au total, la prairie se présente comme un
systéme régulé et auto-structurant.

2.9. — ECHELLES DE TEMPS.

La simulation se déroule dans le temps. Trois
ééchelles de temps sont particulierement intéres-
santes : la journée, ’année, et une suite d’années
consécutives.

A léchelle de la journée de nombreux modéles
s’efforcent de simuler le fonctionnement d’un tapis
végétal mono-spécifique (§ 4.2.) dans le double but
de tester la validité de nos connaissances écophysio-
logiques et de ticher d’évaluer la nature et impor-
tance des facteurs limitants de la photosynthese. Ces
facteurs influent évidemment sur la productivité
annuelle.

A léchelle annuelle, on est en prise directe avec
les problémes saisonniers de la productivité. Mais on
est alors obligé de simplifier les équations pour
garder aux modeles des proportions raisonnables et
les fluctuations journaliéres ne sont généralement pas
prises en compte.

Enfin, I’échelle pluriannuelle aurait I’énorme avan-
tage de permettre de tenir compte dans la simulation
des effets a plus ou moins long terme et de la « mé-
moire » des différents variables : effets résiduels
cumulatifs ou répétitifs. Ces effets sont généralement
passés sous silence dans l’expérimentation agrono-
mique (méme quand on dispose, trop rarement,
d’expériences de longue durée, il est difficile d’y faire
la part de l'accidentel et du phénoméne général);
mais la précision des prévisions au dela de 'année,
quand on peut en faire, diminue trés rapidement.
En effet si les rythmes nycthéméraux et saisonniers
présentent une certaine régularité se prétant a une
formalisation, les variations pluriannuelles ne se pré-
tent pas aisément a une généralisation de caractere
prédictif.

2.10. — CONCLUSION.

Les grandes lignes du modele général étant esquis-
sées, nous allons reprendre les différents compar-
timents un a un pour préciser les possiblités de
modélisation de leur fonctionnement, en nous aidant
des travaux de plus en plus nombreux publiés a ce
sujet. Ceci permettra de localiser les lacunes princi-
pales de nos connaissances et d’élaborer une straté-
gie de recherche. Les problémes qui se posent sont
multiples. Pour qu’un modele soit utilisable, il faut
définir la forme des fonctions représentant les flux.
Ceci suppose, soit une connaissance précise des
mécanismes, soit la définition d’une fonction empi-
rique. Dans le premier cas, il faudra étre capable
d’évaluer les parameétres en cause, dans le deuxiéme
on devra pouvoir mesurer le flux et les variables
intervenant dans l’équation empirique, de fagon a
étre en mesure d’ajuster les coefficients empiriques
a partir d’une série de mesures.

A chaque pas, nous serons donc amenés a discuter
les processus écophysiologiques ou physiques en
cause, donc de la forme de la fonction représenta-
tive, et la possibilit¢ d’évaluer les parameétres inter-
venant dans la fonction. Ceci nous aménera a rema-
nier éventuellement les compartiments, de fagon a
éviter d’étre obligé de faire intervenir des parameétres
non mesurables, ou a rechercher de nouvelles
méthodes de mesure. Analyse théorique et métho-
dologie de la mesure doivent donc aller de pair et
s’épauler l'une l'autre pour aboutir & des modeles
utilisables.

3. — ECHANGES D’ENERGIE ET D’EAU
TEMPERATURES

La modélisation des échanges d’énergie et d’eau
a été trés étudiée ces derniéres années. Le probleme
est donc bien connu (cf. ROSE, 1966; MONTEITH,
1973).
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Les équations fondamentales sont celles qui four-
nissent le bilan énergétique au niveau du sol.

R, =Rg + Ry, =Ry — R (D)

s T

R, +Qy +Qg + LE=0 ()

avec : R, = rayonnement net
Rg = rayonnement solaire

R1s = rayonnement thermique du sol
rayonnement atmosphérique
. rayonnement réfléchi par la végétation

~ x
-
I

Qu = échanges de chaleur par convection dans
Pair

Qg = échanges de chaleur par conduction
dans le sol

L = chaleur latente de vaporisation de I’eau

E = évapotranspiration réelle en mm d’eau

Les variations de température dans le sol sont don-
nées par 1’équation de Fourrier :

0 a2
— =K
Z

>

~

a
dr

(3]

ou : K est la diffusivité thermique du sol
Z est la profondeur

Enfin une équation de récurrence permet de passer
de ’humidité du sol au jour j (W;) a 'humidité¢ du
jour j + 1 (W;;1) en appliquant le principe de
conservation :

avec : Wi+]=Wi+P,.—SI.*DI.—-EI.

= pluie

P
S ruissellement superficiel
D

drainage profond

Le seul point délicat concerne ’évaluation de I'éva-
potranspiration réelle (E), car il fait intervenir le
fonctionnement des plantes (absorption par les racines
et régulation stomatique). La solution nécessite le
calcul préalable de Iévapotranspiration potentielle
(Eo¢) qui définit la demande atmosphérique d’eau ou,
en d’autres termes, la limite de E quand la végéta-
tion est dense et bien alimentée en eau.

E, peut s’évaluer grice a la formule de PENMAN,
qui nécessite la connaissance de R, , 6, (température
de lair), & (déficit de saturation de I'air) et u, (vent
a 2 m) ou a laide de la formule de Bouchet qui
utilise 0y et 0, (température maximale et minimale
journaliéres) et DIévaporation du piche sous abri.
D’autres relations faisant intervenir des variables
plus accessibles ont été proposées (THORNTHWAITE,
Turc, etc.). Elles sont en principe moins correctes
a Iéchelle stationnelle, car elles ne font pas inter-
venir le vent, mais sont trés utiles a I’échelle
régionale.

Le calcul de I’évaporation réelle (E) peut alors
se faire en partant de I’équation établie par GARDNER
pour I'absorption de I'eau par une racine cylindrique
de longueur infinie :

20 i (pan)

dE r or or
avec : 8 = humidité du sol (cm® eau/cm?® sol)
r = rayon d’une racine
D = coefficient de diffusivité de I’eau dans le

sol

L’intégration de I’équation est délicate, car D est
fonction de 0. PAassiourA et CowaN (1968) ont obte-
nu une solution dans le cas ou le flux d’eau est
constant qui donne des résultats trés semblables a
ceux d’une solution numérique. Ils trouvent :

4 2 2
5. K " "2 _3r;
0=0-S| -2 "\7) 71—
2D | r; 1 r 4
avec : 6, = teneur en eau au njveau de la racine
# = teneur en eau moyenrne du sol
r, = rayon de la racine
r, =rayon de la zone fournissant I'eau a
la racine

vitesse d’extraction de I’eau du sol (cm?
eau/j/cm? sol)

les conditions aux limites étant :

a0
r=r,,— =0
06 2
r=r, ,Da—r=0(r2 —r)2r,

On prend pour D la valeur moyenne : D 0}/? §°'/2
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Cette équation permet de calculer la teneur en eau
a la surface des racines d’un horizon, si 'on connait
le flux d’eau dans la racine, le diameétre et la densité
des racines et la teneur en eau du sol.

Dans ces conditions on peut calculer E si l'on
connait E, ainsi que la longueur des racines et la
teneur en eau des différents horizons, a condition
d’admettre que le flux d’eau dans une strate est pro-
portionnel a la densité relative de racines qu’elle
contient. On suppose d’abord E = E, et I'on calcule
la teneur en eav du sol au niveau des racines 6,
horizon par horizon a l’aide de la formule de
Passioura et Cowan. Si la teneur trouvée est supé-
rieure au point de flétrissement, elle est adoptée.
Sinon, on diminue le flux absorbé de fagon a ce
quil laisse le sol au point de flétrissement a la fin
de la période. La somme des flux par horizon
donne E.

La méthode ne comporte aucune relation empi-
rique, se traduisant par I’emploi de courbes expéri-
mentales. Ceci ne signifie pas qu’il n’y ait pas
d’hypothéses, mais celles-ci sont des simplifications
liées a l'imperfection de la théorie ou de la tech-
nique mathématique (qui conduit, par exemple, a
admettre des flux constants). Elles sont clairement
explicitées. Le modéle est une représentation ration-
nelle simplifiée de la situation réelle et non une
simple simulation. D’autre part, le mode¢le prend en
compte la vitesse (limitée) a laquelle le sol peut
fournir T'eau aux racines. Il est donc réellement
dynamique au sens strict. La méthode a été utilisée
par BYRNE et TOGNETTI (1969), ROSE et al. (1972),
PALTRIDGE (1970).

Beaucoup d’auteurs se contentent de relations
purement empiriques (GOODALL, 1969; EAGLEMAN,
1971; ANwAyY et coll., 1972; CHAPMAN et KININ-
MONTH, 1972; FITZPATRICK et Nix, 1969; BAIER
et ROBERTSON, 1966). A titre d’exemple, EAGLEMAN
(1971) utilise différents travaux fournissant des don-
nées expérimentales sur les relations entre ETR, ETP
et le rapport d’humidité :

Wi_WO
wW—w

S =

o

avec W; = humidité actuelle du sol
W, = humidité au point de flétrissement per-
manent
W; = humidité a la capacité au champ.
Par ajustement, il obtient la relation empirique :

ETR = 0,732 — 0,050 ETP +
+ [4,97 ETP — 0,661 ETP?] S —
— [8,57 ETP — 1,56 ETP?] S? +
+ (4,35 ETP — 0,880 ETP?) S3

On pourrait songer a définir la relation de fagon
expérimentale pour la végétation étudiée en étudiant
I’évapotranspiration d’un monolithe saturé d’eau a
ETP constant (en chambre conditionnée).

Le modéle ELM (ANWAY et coll.,, 1972), congu
pour la « prairie» de I’Ouest des Etats-Unis,
comporte un sous-modele de calcul du bilan d’eau.
Il inclut un mode de calcul de l'interception de I’eau
de pluie par la végétation tenant compte de la hau-
teur de pluie, du recouvrement de la végétation, de
sa biomasse et de la masse de litiere.

Ces méthodes plus grossicres sont souvent utilisées
pour la réalisation de bilans annuels.

4. — PRODUCTIVITE PRIMAIRE

4.1. — BASES SCIENTIFIQUES.

Il est tres significatif que I’élaboration des mo-
deles ne parte pas de la considération de l’action
des facteurs externes sur le rendement, suivant le
schéma des manuels classiques d’écologie, mais
adopte la voie inverse. Le principe général consiste
a étudier successivement les grandes fonctions du
végétal : absorption de I'eau et des éléments miné-
raux, transpiration, photosynthése, respiration dans
le cadre des phases du développement et en tenant
compte des conditions de croissance durant ces
différentes phases.

Ces grandes fonctions dépendent a la fois des
caractéristiques génétiques du matériel végétal, de
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son ontogenése depuis la germination et des condi-
tions du milieu externe. Plus précisément, on sait
que la croissance et le développement dépendent
essentiellement des caractéristiques génétiques du
matériel végétal, de la température et de la photo-
période (cette derniére n’intervient pas comme varia-
ble, si 'on se place en un lieu déterminé). La
transpiration dépend de I’évapotranspiration poten-
tielle, de la capacité d’absorption des racines (fonc-
tion elle-méme des caractéristiques du sol, de son
humidité et de ’enracinement) et des propriétés des
stomates. La photosynthese est fonction de I’archi-
tecture de l’appareil aérien, de sa capacité photo-
synthétique et de ses caractéristiques stomatiques.
Ces trois facteurs sont eux-mémes fonction de la
constitution génétique et de l'ontogenese de la
plante. La photosynthése dépend également du
rayonnement net, de la température et du rapport
ETR/ETP. La respiration est surtout fonction de
la température et de la surface foliaire. Il est, par
contre, plus malaisé de caractériser la fonction
d’absorption minérale, car ses mécanismes physio-
logiques sont encore mal connus. Ceci explique que
la plupart des modeles n’incluent pas la nutrition
minérale ce qui, bien entendu, est une grave lacune
qui devra étre comblée des que possible.

Pour les modeles relatifs aux plantes pérennes, il
faut ajouter la définition des conditions initiales du
tapis végétal. Suivant les modeles, on étudiera plus
ou moins en détail le déterminisme des différentes
fonctions.

4.2. — MODELES DE COURTE PERIODE POUR DES
VEGETATIONS MONOSPECIFIQUES.

Ces modeles analysent les mécanismes de la photo-
synthese et de la transpiration dans un cadre pour-
nalier ou en courte période, de telle facon que les
problemes de croissance et de développement soient
négligeables ou puissent étre traités de facon rudi-
mentaire.

Depuis les travaux de SAEKI (1960) et DE WIT
(1965), un assez grand nombre de modeles partiels

ou plus moins complets ont été proposés par DUN-
cAN et al. (1967), MONTEITH (1965), CHARTIER
(1966, 1967), PALTRIDGE (1970, 1972). A titre
d’exemple, nous donnerons un aper¢u du modele de
Paltridge.

4.2.1. — Modéle de PALTRIDGE.

Il n’est pas possible d’en donner un exposé détaillé.
Nous nous contenterons d’en définir lesprit.

La biomasse foliaire au temps ¢ (W,) est définie
comme la somme de N feuilles réparties en n, strates,
de surface (a) et de masse surfacique uniforme,
distribuées au hasard dans la strate, mais avec une
orientation unique.

La photosynthése brute ¢, dans la iéme strate
contenant n; feuilles, est fonction du rayonnement
net (R;), de la concentration en CO, ([CO:];) et du
rendement biochimique dans la strate (A;). On a:

dW; = F [R,, [CO2], A;] n;q,
ou F est unc fonction a définir.

Paltridge admet qu’un seul des trois facteurs est
limitant & un moment donné. Si c’est par exemple
[COs], I’équation se simplifie en :

dwi = C2 Fz [CO2], }’l,- a,’

dans laquelle Cs est le coefficient de conversion de
CO; en matiere seche. F. dépend des résistances
au transfert de CO. dans le mésophylle (r,), les
stomates (rg) et lair (r,).

On calcule dW; en prenant successivement R;,
[CO.] et A; comme facteur limitant et on retient le
dW; le plus faible des trois.

On convertit dW; en surface foliaire et en feuilles
(de surface foliaire fixe). Puis on cherche a placer
ces feuilles successivement dans chaque strate en
partant du bas et I'on prend conventionnellement
celle qui donne le dW maximal.

Ces calculs nécessitent la connaissance des profils
de rayonnement, de concentration en COs et des tem-
pératures des feuilles, qui directement ou indirecte-
ment conditionnent R;, [CO,]; et A;. Ces calculs sont
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effectués a l'aide des méthodes de la microclimato-
logie et en faisant des hypotheses sur le mécanisme
de la régulation stomatique. Ils font intervenir un
certain nombre de paramétres caractéristiques de la
plante :

— svrface des feuilles (constante par strate);

— orientation des feuilles;

— épaisseur des strates;

— conductivité thermique des pétioles;

— dimension maximale des stomates;

— résistance stomatique minimale;

— résistance du mésophylle;

— masse surfacique des feuilles;

— limite biochimique a la vitesse de croissance a
30°;

— températures extrémes d’activité biochimique;

— températures extrémes de fermeture des stomates;

— densité maximale de feuilles par strate;

— coefficient d’absorption des feuilles pour les ra-
diations de courte longueur d’onde;

et les données climatiques et microclimatiques sui-

vantes :

— rayonnement diffus a midi;

— rayonnement direct;

— concentration en CO. au-dessus de la végéta-
tion;

— vitesse du vent au-dessus de la végétation;

— température de l'air & midi au-dessus de la vé-
gétation;

— humidité spécifique au-dessus de la végétation;

— température radiative effective du ciel;

— déclinaison et latitude;

— direction du vent;

— proportion du rayonnement photosynthétique-
ment actif;

— efficacité quantique;

— pression de lair.

Les données initiales indispensables sont réduites
a deux :
— densité foliaire initiale;
— nombre de strates initiales.

La respiration n’est pas simulée réellement. On en

tient compte sous forme d’un abattement de 10 %
sur les chiffres de photosynthése brute.

L’extraction de l'eau du sol est calculée a l'aide de
la formule de Passioura et Cowan (cf. § 2.3.2)). Si
le calcul donne ETR < ETP, on admet une réduc-
tion de I'humidité¢ dans la cavité stomatique (g) par
rapport a la saturation (g,): g = (ETR/ETP) g,.
On calcule alors la croissance avec g. De plus, on fait
un essai en affectant la croissance initialement calcu-
lée aux racines dans la strate de racines la plus hu-
mide. Si, ce faisant, on obtient une croissance supé-
rieure a celle calculée avec la nouvelle valeur de g,
on adopte cette croissance de racine et on poursuit
les calculs. L’introduction des racines dans le modéle
nécessite de nouveaux parameétres :

— épaisseur des strates de sol;

— nombre maximal de strates de sol;

— facteur de conversion de matiére séche en den-
sité de racine;

— teneur en eau correspondant a une absorption
nulle;

— diffusivité de I’eau dans le sol;

— diameétre des racines;

et les valeurs initiales de densité de racines et d’hu-

midité du sol.

Le bilan d’eau est mis a jour en tenant compte des
exportations des racines et des transferts d’eau dans
le sol par diffusion. Les simulations portent sur la
croissance et l'architecture du feuillage. Le modéele
de PALTRIDGE (1970) a été perfectionné en 1972,
en ce qui concerne la régulation stomatique notam-
ment.

La tentative de Paltridge est trés intéressante du
point de vue théorique, car elle montre trés claire-
ment Pétendue, mais aussi les limites, de nos con-
naissances écophysiologiques et microclimatologi-
ques. Chaque hypothese simplificatrice ou chaque
contrainte plus ou moins arbitraire souligne une la-
cune de nos connaissance  (parfois, cependant, il
s’agit uniquement de simplifications des calculs,
comme pour ’hypothése de 1’orientation des feuilles).
Il est donc certain que le modele ne donne pas une
simulation parfaite, et Paltridge se contente de véri-
fier que les ordres de grandeur des résultats sont
vraisemblables.

Il permet, malgré tout, par I'analyse de la sensibi-
lité, c’est-a-dire I’étude de 'effet de petites variations
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des variables indépendantes, de rechercher les fac-
teurs essentiels de la productivité et de mettre en évi-
dence l'importance vraisemblable de certains facteurs
négligés (par exemple, le réle souvent prépondérant
de la concentration en CO. plutét que du rayonne-
ment).

Ce modele est également le seul & notre connais-
sance a engendrer sa propre structure, de facon évi-
demment bien imparfaite. L’hypothése du placement
des feuilles au niveau ou elles maximisent le rende-
ment photosynthétique est trés peu en accord avec
ce que nous savons sur la morphogénése et la crois-
sance individuelle. La position des rameaux et des
feuilles, et leur taille, sont définies par des gradients
morphogénétiques précis. Le rythme d’apparition des
feuilles dépend directement de la température et non
de la photosynthese. Les échanges de matiere entre
feuilles et racines ne sont pas a sens unique, etc.

Sur le dernier point évoqué, des progrés ont été
réalisés par THORNLEY.

4.2.2. — Modeéles de THORNLEY (1971 a et b).

Nos connaissances sur les mécanismes de circula-
tion des assimilats dans la plante sont encore trés
insuffisantes. THORNLEY part donc d’équations « phé-
noménologiques », c’est-a-dire qui décrivent les flux
macroscopiques sans chercher a expliquer les méca-
nismes sous-jacents, en utilisant des parameétres éga-
lement macroscopiques. Il utilise comme relation es-
sentielle ’équation de Michaelis-Menten de cinéma-
tique enzymatique, en assimilant la consommation
des assimilats pour la croissance dans un organe a
une réaction enzymatique. Les translocations entre
organes se font d’autre part en fonction des diffé-
rences de concentration, d’une résistance au trans-
fert et d’un facteur d’échelle exprimant les change-
ments de résistance au cours de la croissance en di-
mension de la plante.

On écrit que, pour chaque compartiment, le chan-
gement dans le stock d’assimilats « utilisable » dé-
pend des apports, des exportations et de la consom-
mation. Sur cette base générale, Thornley a cons-
truit un modeéle a trois compartiments (feuilles, tige,

racines) et un seul substrat (assimilation chlorophyl-
lienne) et un autre & deux compartiments (tige et ra-
cines) et deux substrats (assimilats et azote). Le deu-
xiéme modele, le plus intéressant, comprend six
équations avec six inconnues (stocks de substrats car-
bonés et azotés dans la tige et les racines, volumes
de la tige et des racines) et dix parameétres (substrats
carbonés et azotés utilisés en moles par unité de vo-
lume et de temps, les quatre coefficients de ’équation
de Michaelis-Menten a deux substrats, les résistances
aux transferts du carbone et de l'azote, le rapport
azote/carbone dans les tissus, et le coefficient de con-
version du substrat carboné en tissu végétal). Ces
modeles sont treés intéressants, mais la mesure des
paramétres qu’ils contiennent n’est pas aisée. L’équa-
tion de Michaelis-Menten n’est du reste pas réelle-
ment une équation phénoménologique. Les coeffi-
cients correspondants se référent a des mécanismes
et ne sont pas purement descriptifs, ce qui est logi-
quement critiquable (cf. THELLIER). Quoiqu’il en
soit, ces modeles ouvrent une voie pour une meilleure
description des flux internes dans la plante et a ce
titre marquent une étape importante.

4.2.3. — Méthodes de mesures.

L’estimation des parametres et le contrdle expéri-
mental des résultats obtenus avec les modeles de
courte période nécessite des mesures journalicres ou
horaires des flux dans I’écosysteme.

Les méthodes micro-météorologiques compren-
nent : la méthode du bilan d’énergie, la méthode aé-
rodynamique et la méthode des corrélations (cf. SAU-
GIER, 1970). Elles sont basées sur les lois de la dy-
namique des fluides. Elles nécessitent un matériel
coliteux et délicat et des conditions d’homogénéité
du tapis végétal sur de grandes surfaces difficiles a
obtenir. Leur précision est assez faible, mais elles
donnent des mesures instantanées.

La méthode des enceintes conditionnées consiste
a enfermer un fragment d’écosysteme dans une en-
ceinte ou 'on crée un climat inférieur aussi semblable
que possible au climat extérieur (en faisant varier 1é-
gérement le climat intérieur, on peut vérifier que les



perturbations inévitables apportées sont sans impor-
tance). On mesure alors les échanges gazeux du tapis
végétal (CO. et vapeur d’eau), d’ou on déduit la pho-
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3 — la germination se produit quand la pluviosité
est supérieure ou égale a 16 mm pendant une
pentade;
4 — la longueur des racines (principales + laté-

tosynthése nette et la transpiration. Le bon fonction-
nement de I'installation nécessite un appareillage com-
plexe et délicat (cf. ECKARDT, 1966). Outre les me-
sures de parametres et les vérifications, cette méthode
permet d’étudier I'influence des modifications appor-
tées au tapis végétal. On peut naturellement opérer
sur une culture pure comme sur une prairie com-
plexe.

Les mesures de flux dans la plante utilisent des
marqueurs radioactifs pour C, P, K, etc. Malheureu-
sement, I’azote n’a pas d’isotope radioactif commode,
ce qui oblige a avoir recours a Iisotope stable 15 N.

4.3. — MODELES ANNUELS DE VEGETATIONS MONO-
SPECIFIQUES.

Le seul cas étudié a notre connaissance a été celui
de la productivité d’une légumineuse fourragére an-
nuelle (Stylosanthes humilis) en région tropicale. Ceci
simplifie le probléme, car il est possible, en premiere
approximation, de considérer le rayonnement net et
la température comme constants, donc de ne pas les
faire intervenir explicitement. Deux modéles existent
pour cette culture, le second étant une extension du
premier.

4.3.1. — Modele de BYRNE et TOGNETTI (1969).

Il a pour but de simuler la production de maticre
séche et l'extraction d’eau du sol en utilisant la plu-
viosité et I’évaporation d’'un bac comme données mé-
téorologiques et une unité de temps de 5 jours (pen-
tade). Le role de la nutrition minérale est négligé. Les
hypothéses de base du modéle sont les suivantes :
1 — il n’y a pas de ruissellement. L’infiltration sa-
ture successivement les horizons du sol;

2 — quand la matiére verte aérienne est inférieure a
100 kg/ha, 'ETR est fonction de I'évapora-
tion d’un bac et de la teneur en eau des 10
premiers centimétres du sol;

rales) en cm/cm?® est donnée par la relation :
Z = Zp.x (1 — €eXT), avec Z,.x = longueur
finale de la racine principale;

5 — le développement des racines latérales débute
quand la racine principale atteint 15 cm de
profondeur et s’arréte quand la teneur en eau
du sol est inférieure au point de flétrissement
permanent;

6 — laccroissement de matiére séche est maximal
et correspond a la fonction :

MS =k, (ekzt — 1),

sauf si la transpiration est inférieure a 40 %
du maximum observé (1 cm/jour). L’ETP est
supposée égale a I’évaporation du bac, quand
la matiere seéche dépasse 600 kg/ha, elle lui
est reliée de facon linéaire au-dessous de 600
kg;

7 — quand ETR < ETP laccroissement de ma-
tiere seéche est fonction linéaire de ETR;

8 — croissance et transpiration s’annulent apres 20
jours sans pluie, a partir du 40¢ jour. Apres
cessation de la croissance, la matiére séche dé-
croit;

9 — le sol a un profil uniforme et est subdivisé en
horizons de 10 cm homogenes pour l’enraci-
nement et '’humidité. L’extraction de I'eau du
sol se fait selon la formule de Passioura et
Cowan on calcule ETR et I’évolution du bilan
d’eau du sol par horizons. Le profil d’eau du
sol reste inchangé a la saison séche.

Le programme n’utilise pas les données météoro-
logiques réelles, mais les probabilités de pluviosité
et un choix au hasard (sans tenir compte des corréla-
tions éventuelles entre pentades).

Le modeéle a été utilisé pour calculer les rende-
ments (moyenne et variance) a attendre pour la cul-
ture, si on lintroduit dans la région de Katherine
(Australie). On peut espérer, par cette méthode, éco-
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nomiser un temps considérable d’expérimentation, a
condition que le modele soit suffisamment précis.

4.3.2. — Modéle de ROSE et coll. (1972).

C’est un perfectionnement du modele précédent. I1
tient compte en particulier de l'effet de la fumure
phosphatée et simule le développement de I’appareil
racinaire, lequel contribue a déterminer le niveau
d’ETR (comme dans le premier modele). Pour cela,
on a établi sur la base d’expériences préliminaires :

1 — une abaque donnant la production de maticre
séche aérienne en fonction de 'ETR cumulée
et de la teneur en phosphate du sol;

2 — une relation entre teneur en matiére seche et
profondeur atteinte par la racine principale;

3 — la répartition de la matiére séche racinaire par
horizons au moment du maximum saisonnier;

4 — une relation entre biomasse aérienne et rap-
port biomasse racines/biomasse aérienne;

5 — une relation entre biomasse aérienne et rap-
port biomasse racines latérales/biomasse raci-
naire totale.

En outre, on a déterminé le rayon moyen des ra-
cines latérales et leur rapport matiere seche/volume.

L’utilisation de labaque relative a laction des
phosphates est évidente. La simulation du dévelop-
pement des racines s’opére de la fagon suivante :

— la profondeur atteinte par les racines principales
se déduit de la biomasse aérienne;

— jusqu’a ce que la racine principale ait 15 cm, les
racines latérales ne se développent pas. Ensuite,
on calcule la biomasse des racines latérales en uti-
lisant les relations 4 et 5;

— la répartition des racines entre les horizons est
faite conformément a la distribution 3 dans les
horizons ol le potentiel est supérieur a — 15 bars
(dans le cas contraire, il n’y a pas croissance);

— toute I’absorption d’eau se fait par les racines la-
térales.

Pour le reste, le modele fonctionne de facon sem-
blable au précédent. L’accord entre simulation et ré-

sultats expérimentaux est bon. Pour plus de détails,
on se reportera a larticle original.

L’étude de sensibilité effectuée a partir du modéle
a montré quil était possible de remplacer les rela-
tions 4 et 5 par des rapports fixes sans modifier sen-
siblement les résultats. Ceci est une excellente illus-
tration de Dutilisation de I’analyse de sensibilité et du
fait que la précision d’'un modele n’est pas toujours
proportionnelle & sa complexité. Ces deux modeles
ont le mérite de montrer concrétement la possibilité
de construire des modeles empiriques relativement
simples, mais suffisamment précis pour étre utili-
sables. Ils correspondent toutefois & un cas particu-
lierement simple (R, et 8 constants).

4.4, — MODELES STATISTIQUES DE LA CONCUR-
RENCE.

Les seuls modeles actuellements utilisables pour
I’étude de la concurrence interspécifique sont basés
sur la comparaison des comportements en culture
pure et en mélange.

L’analyse des interactions peut se faire a l'aide
d’'un modele statistique qui n’est en fait qu’'une mo-
dification de la décomposition classique de la va-

- riance, de type factoriel, pour des données recueil-

lies selon un dispositif dit « diallele ». I1 a été pro-
posé d’abord par WILL1AMS (1962), puis repris avec
des variantes par de nombreux auteurs (CHALBI,
1967; GALLAIS, 1970; JACQUARD et CAPUTA, 1970).
D’aprés GALLAIS, dans une expérience dialléle, la
production d’une espéce en présence d’une autre peut
se décomposer en trois effets :
— Dlaptitude moyenne de 'espéce & produie en con-
ditions de mélange ou effet producteur (a);
— Vlinfluence compétitive du partenaire ou effet par-
tenaire (38);
— une déviation par rapport a I’addivité de ces deux
effets ou interaction producteur x partenaire (Y).
Pour un couple d’espeéce (i, j), la production de
Pespéce i en présence de l’espece j peut s’écrire :
Y =wntai + B+,

(u est le moyenne générale des Yi/i)
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Différents modeles de ce type sont disponibles.
Certains ont été comparés par JACQUART et CAPUTA
(1970). Le point essentiel est qu’il s’agit de modeles
globaux tout a fait différents de ceux basés sur I’ana-
lyse des systémes. Les résultats d’une expérience de
concurrence particulicre dépendent évidemment des
conditions écologiques (climatiques et édaphiques no-
tamment) de I'année. Les coefficients «, 3 et y peu-
vent donc varier considérablement (voire s’inverser
d’'une année a lautre). Ils sont donc imprévisibles
sauf si I'on dispose d’une série de mesures répétées
dans le temps ou dans I’espace ou mieux, si les dis-
positifs expérimentaux sont congus pour fournir des
fonctions de variations des coefficients (mesures a
niveaux variables d’azote ou de température par
exemple). Il est alors possible de les introduire dans
des modeles basés sur ’analyse des mécanismes. Par
contre, ces modeles statistiques permettent aisément
de fournir des renseignements sur un grand nombre
d’especes et de prévoir le sens et, dans une certaine
mesure, les effets moyens que peut entrainer la con-
currence.

Il s’agit en somme d’une méthode essentiellement
biométrique de premiére approximation qui a le mé-
rite d’é¢tre immédiatement utilisable. Elle ne saurait
remplacer la recherche de modeles plus fonctionnels
qui n’en est encore qu’a son tout début.

4.5. — MODELE DE L’INTERACTION GRAMINEE-

LEGUMINEUSE.

Le seul modele fonctionnel d’une prairie non mo-
nospécifique est le modele de Ross et al. (1972) que
nous allons exposer avec un certain détail par suite
de son importance.

4.5.1. — Généralités.

Le modele est fondé sur les hypotheses suivantes
(ct. fig. 3):

— les variables indépendantes sont lintensité lumi-
neuse incidente (I)) et les apports d’azote exté-

interception
lumiere
et
photosynthese

N; —e| Processus
transfert azote

N

F16. 3. — Diagramme des interactions dans un systéme
graminée-légumineuse (d’aprés Ross et al.,, 1972).

rieurs (N;) par les engrais et la mati¢re organi-
que;

— la part de la photosynthése réalisée par chaque
espéce dépend de son indice foliaire (L);

— les assimilats sont utilisés pour produire de nou-
velles feuilles;

— la production de feuilles de graminées dépend
également de I’azote disponible (N);

— graminées et légumineuses contribuent a un pool
commun d’azote par la minéralisation de la ma-
tiere organique et la fixation symbiotique, aux-
quels s’ajoutent les apports extérieurs (engrais).

Les photosynthéses potentielles (Pg, P1) dépendent
de lintensité lumineuse et des indices foliaires des
légumineuses (L;) et des graminées (L,).

Pg == f(I, Lya Ll)9 ‘Pl = f(I, Lg, Ll)'

La photosynthése réelle des légumineuses (Aj;) est
égale a P,
Al = P 1
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celle des graminées dépend en outre de lazote
disponible :
A, =f(®,, N)

Le taux d’accroissement de lindice foliaire (F,, F;)
est supposé proportionnel a la photosynthése réelle
(coefficient S, et Sy

Fg:SgAg, FlzslAl

Le taux de sénescence (S;,S,) est supposé égal a
celui d’accroissement, mais avec un décalage dans le
temps.

Le taux net résultant est intégré pour donner I'in-
dice foliaire & un moment donné. Le taux d’utilisation
de l'azote par la graminée est proportionnel a la
photosynthese réelle :

N, = Yo A,

Le taux d’apport d’azote au sol par la légumineuse
est proportionnel a la sénescence :

N=v$

L’azote libéré par la matiére organique du sol et
apporté par les engrais, s’ajoute a N, . Par intégra-
tion, on obtient 'azote disponible (N). Si on connait
la courbe de libération dans le sol au cours du temps
d’une unité d’azote ajoutée par la légumineuse,
[A (9], on en déduit la libération par la légumineuse
[y ()] par laddition des libérations pour ’ensemble
des apports unitaires [x (¢)].

y() =x@) +h(t) = fjw x(T) h(t — T) dT

ou T = transmission et x(t) + h(t) représente la
convolution des deux fonctions

4.5.2. — Calcul des taux de photosynthése.

La méthode suivie est une généralisation des tra-
vaux de SAEKI (1960) et MONTEITH (1965) au cas
d’'un mélange de deux especes. Si I, est l'intensité
lumineuse a la surface de la prairie, &, et k; les coeffi-
cients d’extinction pour la graminée et la légumi-
neuse, lextinction I de la lumiere dans le couvert
s’écrit :

I = Io e(_ kng- kil

Ceci donne pour l'intensité a la surface de la grami-
née I, (en tenant compte de son taux t de trans-
mission pour la lumiere) :

kg1, . (— kgl — ki

I_
& 1—1,

La photosynthése brute par unité de surface de
graminée P, pour une intensité¢ 1, normale a la sur-
face est donnée (MONTEITH, 1965), par:

1

P =—- (a et b sont constantes)
g
a, + b,/1,

En admettant que I, est une fonction sinusoidale
du temps, on montre que la photosynthése par unité
de surface de graminée est:

;o _h o
P, :a— [i — f(n)]
4
g lem — by

% by — by

Iy, est la valeur maximale journaliére de I, |

avec h = longueur du jour et n =

k, 1,
23 kgl — K1)

L, = g
1—-7

am

La photosynthése brute totale pour un couvert
d’épaisseur z, est donné par

: ,dl
Gg=f0 P, dzgdz

Le taux de respiration est supposé proportionnel a
la photosyntheése brute quotidienne ce qui donne la
photosynthése nette :

P,=(—1)G,

Le méme raisonnement s’applique a la photosynthése
nette de la légumineuse. P;, P, peuvent donc étre
évalués si on connait la variation de L, et L, en fonc-
tion de z. Dans le modele, on suppose que toutes
les feuilles de la graminée sont situées au-dessus de
celles de la légumineuse, ce qui évite d’avoir a cher-
cher une solution a ce probléme délicat.
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k, I
Onaalors : I, = ¢ (kng)Ilm
1—1,

k, 1 e(_kng)
:Li___e(—klll)
1—T

e

L, ., L,
G, = J,eldl, G, = [,'B d
4.5.3. — Effet de l'azote disponible sur la photo-
synthése de la graminée.

L’effet de l'azote peut étre attribué soit a une
action directe sur la photosynthése nette, soit & une
action sur la possibilité d’utiliser les glucides formés.
Dans ce dernier cas, &, sera fonction de N.

Les deux hypotheses ont été testées.

L’effet de l'azote sur ie taux de photosynthése
réelle A, est inconnu. Dans la premiére hypothése,
on a admis une relation de la forme :

A, =P, N/N, + N

Avec N;, = niveau d’azote disponible pour lequel
A, =Py

De cette facon A, tend vers P, quand N croit et
s’annule quand N = O.

Dans la deuxiéme hypothése, on a admis la
relation
F, =8, AJN/N;, + N

ou , est laccroissement d’indice foliaire par unité
Tassimilat, quand l'azote n’est pas limitant.

Dans les deux cas, F, est le méme, mais le taux
de consommation d’azote (8, A,) est différent.

4.5.4. — Transfert de l'azote des légumineuses au
sol.

Le transfert de 1’azote des légumineuses s’effectue

a une vitesse variable suivant les expériences. Il est

sans doute lié a la décomposition des racines des

légumineuses et donc pas immédiat ; on a admis que :
—t

h(t) =?1( TL) e
n n

Cette équation est celle qui décrit le flux entre deux
compartiments ou une décroissance exponentielle a
lieu avec une constante de temps T, .

4.5.5. — Retard dans lutilisation des assimilats.

Les simulations donnent des croissances de I'indice
foliaire trop rapides au début par rapport aux résul-
tats expérimentaux obtenus par MCCREE et THROUGH-
TON (1966) sur le trefle blanc (Trifolium repens).
Ceci peut étre corrigé en introduisant un systéme
linéaire de premier ordre avec un gain en régime
permanent et une constante de temps e.

4.5.6. — Discussion du modéle.

1) Limitations.

Le modele ne tient pas compte des problemes
posés par la sécheresse et les variations de tempé-
rature et d’éclairement (autres que celles induites
par la variation de la hauteur du soleil). Il simule
les variations d’indice foliaire, mais pas celles de
poids, car il néglige I'appareil racinaire et les trans-
ferts d’assimilats dans la plante. Il se limite a la
phase végétative du développement et n’inclut pas
la dynamique du tallage. Enfin, il suppose que les
masses foliaires des deux espéces sont superposées
sans se mélanger.

On peut se demander si K ne joue pas pour les
graminées un role symétrique a celui de N pour les
légumineuses.

Tel quel, il rend cependant convenablement
compte des résultats d’expériences en conditions
controlées.

2) Analyse de sensibilité.

L’analyse de sensibilitt montre que, si on fait
varier les nombreux parameétres du modeéle, cer-
tains sont sans influence sur le résultat (t; et t,)
ou n’ont qu'une influence faible. Les plus importants
se révelent étre :

— la longueur du jour (h);
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— les taux de consommation de CO. par m? de
feuilles et par jour (a, et @);

— les taux d’accroissement de surface foliaire par
grammes de CO: (3, et &,);

— les durées de vie des espeéces (B, et 3,).

N

3) Problémes a élucider.

Ils sont au nombre de quatre. Ils concernent :

— le mécanisme de transfert de 1’azote des légumi-
neuses vers les graminées;

— le mode d’action du manque d’azote sur la crois-
sance des graminées;

— le concept d’azote utilisable;

— la minéralisation de la maticre organique.

4) Elargissement du modéle.

Un modéle plus réaliste devrait évidemment in-
clure l'action des variations de température, de 1’ali-
mentation en eau, de la dynamique racinaire, de la
migration des assimilats et englober les phases de
montaison et d’épiaison de la graminée (les plus
productives). Pour surmonter la difficulté de la
modélisation de la masse foliaire de deux espéces
en concurrence, on pourrait essayer d’admettre que
seules les feuilles supérieures contribuent significati-
vement a la photosynthése et essayer d’évaluer I'im-
portance dans la strate supérieure des feuilles des
deux espéces en tenant compte de leurs plastochrones
et de leurs ports respectifs (ou bien évaluer la masse
foliaire dans les différents niveaux sur cette méme
base). '

4.6. — FESQUISSE DE MODELES A BASE MORPHOGE-
NETIQUE.

Aucun des modeles précédents ne permet de simu-
ler le fonctionnement d’une prairie permanente tem-
pérée pendant le cycle annuel ou au-dela; mais ils
fournissent des éléments trés importants de solution.

Celle-ci, croyons-nous, devrait pouvoir étre trou-
vée grace a lintroduction dans I’analyse du systéme
de la morphogenése. Celle-ci, en effet, détermine la

dynamique de la croissance et du développement
de chaque espéce ou variété en présence, donc son
architecture. Ses rapports avec 1’écologie sont sou-
vent remarquablement simples chez les graminées.
C’est ainsi que REBISCHUNG (1962) a montré que la
vitesse de production des feuilles de dactyle est une
fonction linéaire des sommes des températures (la
pente de la droite change au stade A). Les stades
phénologiques du dactyle sont également liés a des
seuils de Q;o (NIQUEUX et ARNAUD, 1967). Enfin, le
tallage est lié étroitement a la production des feuilles
(MITCHELL, 1953) et il existe un plan d’organisation
générale de la morphogenése qui, s’il ne se réalise
généralement qu’incomplétement, sert de cadre a la
croissance et au développement (FRANQUIN, 1970,
1972). 11 est donc possible de tenter une simulation
de la production et de la destruction des feuilles et
des talles qui pourrait servir de support a la modé-
lisation de la productivité d’une culture monospéci-
fique comme d’un tapis végétal plurispécifique.

4.6.1. — Modele morphogénétique d’une culture
monospécifique.

Nous esquisserons seulement le cas d’une grami-
née pérenne a bourgeons latéraux a développement
intravaginal.

Rappelons que les bourgeons qui ont passé Ihiver
sont vernalisés et vont donner des talles reproduc-
trices, alors que les bourgeons plus tardifs donnent
des talles végétatives. L’intervalle de temps séparant
linitiation de deux feuilles successives (plastochrone)
est plus grand pour les talles reproductrices que
pour les végétatives. Dans les deux cas, avant la
montaison, les feuilles prennent naissance au niveau
du plateau de tallage, mais la gaine est de plus en
plus longue, ce qui fait que les jeunes feuilles appa-
raissent au-dessus des précédentes, leur limbe étant
d’abord vertical, puis tendant a devenir horizontal.
L’allongement de la tige des talles reproductrices
détermine la montaison. L’unité de temps la plus
adéquate est le plastrochrone, qui correspond au
rythme de fonctionnement de I'espéce. Comme il n’est
pas possible de suivre I'apparition des ébauches fo-
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liaires sans détruire la talle, on est conduit a définir en
pratique le plastochrone par lintervalle qui sépare
soit I’émergence de deux feuilles successives de la
gaine de la feuille précédente, soit le dégagement de
la ligule de deux feuilles successives. C’est cette der-
niére fagon de procéder que nous adopterons car ce
dégagement correspond a la fin de la croissance de
la feuille. Les trois définitions du plastochrone ne
sont pas absolument équivalentes puisque les deux
derniéres sont influencées par les conditions de déve-
loppement de I’ébauche foliaire.

Les données initiales (a l'instant z = 0) indispen-
sables sont : le nombre de talles (N@), le nombre de
feuilles (NF,), l'indice foliaire (ip), la longueur des
racines (Ary). L’évapotranspiration potentielle (E,)
et réelle (E) sont calculées par des sous-modeles
(cf. § 3) et la teneur en azote disponible (Az) comme
dans Ross et al. (1972). Les caractéristiques spéci-
fique (ou wvariétales) indispensables sont : X6,
(somme de température) ou XQ;, correspond a un
plastochrone ou aux différents stades phénologiques.
i8 = indice foliaire critique, au-dela duquel le tallage

s’arréte;

Azh = teneur en azote permettant une photosynthése
égale a la moitié du maximum obtenu quand
I’azote n’est pas limitant (cf. Ross et al., 1972);

@+ = capacité photosynthétique maximale de la
feuille, en tenant compte de la position sur la
talle et de la température;

k, = coefficient de partage des assimilats entre
organes aériens et souterrains;

ks = masse surfacique des feuilles;

k., = masse linéaire des racines;

kr = coefficient d’extinction de la lumiere (loi de
Beer).

La description du cycle végétatif peut se faire de
la facon suivante : la date d’apparition de la ligule
de la nime feuille d’une talle est donnée par :

nér
T, =Y (6—0,) (1)

o
La production de talles au début du printemps se
poursuit jusqu’a ce qu’un maximum soit obtenu, que
nous supposerons li€é a un indice foliaire critique
(ie). On admettra que le nombre de talles émis décroit

en fonction de ip—i/ip et -de la teneur en azote,
suivant la relation utilisée par Ross et al. (1972):
Az/Azh 4 Az. En cas de secheresse, la production
de nouvelles talles diminue. Il y a éventuellement
mort de talles déja installées si ’humidité du sol
descend au-dessous d’un certain seuil pendant une
durée suffisante. Enfin, un certain nombre de talles
(N6, sont consommées par les consommateurs
primaires.
On peut écrire :

sii <0,

si NO,,,=NO, i>i

Nombre total de talles :

Dans la mesure ou il n’y a pas de pullulations
anormales, on peut admettre que les talles consom-
mées par les animaux sont immédiatement rempla-
cées par des talles qui n’auraient pu se développer
autrement. Dans ce cas N6, doit étre supprimé dans
les équations ci-dessus.

Le nombre de feuilles de rang n + 1 est donné

par
(Nf)n+ 1= (Nf)n - Necn - Nfcn

(en désignant par Ny, le nombre de feuilles de rang n
consommées). Le nombre total de feuilles (N;) a ce
moment est :

n+1

=Y
Nf = ...; (Nf)n

La surface foliaire des feuilles de rang n dépend
du nombre de feuilles de rang n (Ny,), du gradient
morphogénétique de la plante (tel qu’on peut le
mettre en évidence et le mesurer en conditions de
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croissance optimales) et des conditions de milieu au
cours du plastochrone ou elles s’édifient (rayonne-
ment, humidité et teneur en azote du sol).

Si Ton admet que toutes les feuilles d’'un méme
rang donné »n sont situées spatialement entre les
feuilles de rang n— 1 et n 4 1, ce qui est évidem-
ment trés approximatif, il est possible de calculer
les indices foliaires de chaque rang et d’en déduire
le rayonnement atteignant chacun d’eux, en tenant
compte des gradients de croissance en hauteur et
des caractéristiques de I'architecture du feuillage).

On a alors tous les éléments pour construire un
modele de production photosynthétique s’inspirant de
ceux déja décrit dans la littérature (cf. § 4.2.) et de
calculer grace a lui la production de biomasse pen-
dant le phyllochrone (qui dépend de I’alimentation
en eau et en azote). L’utilisation de coefficients de
partage (totalement empiriques dans I’état actuel des
choses) permettrait de calculer les biomasses ajoutées
au feuillage, aux racines et a la production de nou-
velles talles.

L’observation montre que chaque talle porte en
moyenne trois feuilles actives. La production de litiere
est donc égale a celle des feuilles avec un retard de
trois plastochrones. La biomasse de litiére produite
est cependant inférieure a celle des feuilles, car il y
a migration d’une partie des constituants de la feuille

vers la tige au moment de la sénescence.

L’esquisse ci-dessus est certainement trop schéma-
tique et laisse sans doute dans I'ombre des points
importants. Nous pensons néanmoins qu’elle four-
nit un fil directeur pour le travail de modélisation et
d’expérimentation entrepris.

Le passage a létat reproducteur se fait pour une
somme de Q,, définie (NIQUEUX et ARNAUD, 1967).
A partir de ce moment, la production des feuilles
et le tallage s’interrompent et I’allongement de la
tige commence, ce qui va compliquer larchitecture
des talles. La hauteur au-dessus du sol des feuilles
successives va dépendre de facteurs génétiques, de
la densité et de lindice foliaire du tapis végétal, et
sans doute de facteurs écologiques. Cependant,
cette architecture précise n’est pas indispensable a
connaitre pour une communauté monospécifique.

Aux équations précédentes, il faudrait cependant
ajouter la consommation de la tige et de 1’épi, et la
variation de la durée du phyllochrone chez les talles
reproductrices.

4.6.2. — Modeéle d’une culture de deux espéces en
concurrence.

Le probléme essentiel est de modéliser les rapports
entre les talles des deux especes qui conditionnent
leur efficacité photosynthétique respective. On peut
penser qu’'une connaissance détaillée de leur morpho-
genése permettra de simuler des situations moins
simples que celle d’une superposition comme I’envi-
sagent Ross et al. (1972). L’analyse de ’interaction
graminée-légumineuse de ces derniers reste bien
entendu valable.

4.7. — METHODES DE MESURE.

Les mesures morphologiques sont d’une extréme
simplicité et ne posent aucun probleme sérieux.

La mesure de la photosynthése au niveau de la
feuille sur une journée peut se faire sur le terrain
par la méthode pondérale (BALDY, 1971) de fagon
tres simple, de méme que la respiration nocturne des
feuilles. La détermination des niveaux photosyn-
thétiques peut se faire également par cette méthode,
en travaillant sur des segments de feuilles flottant
sur l’eau, dans une chambre d’assimilation simple
(BALDY, LE BuHAN, 1972).

L’étude des migrations des assimilats se fait faci-
lement au laboratoire en utilisant de *CO,. Clest
au laboratoire ou en serre que la mise au point des
coefficients de transport peut se faire le plus facile-
ment. Il faudrait travailler sur des peuplements au
lieu de pieds isolés comme on le fait habituellement.

La dynamique de l'enracinement pose des pro-
blemes beaucoup plus difficiles. La reconnaissance
des racines vivantes ne peut déja se faire en toute
certitude par absorption d’éléments radioactifs et
autoradiographie. Le C ou le #2P se concentrent
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5.1.1. — Fixation d’azote par les bactéries libres du
sol.

active. Ils sont beaucoup moins abondants dans les
parties plus agées et pratiquement absents dans les
racines inactives ou mortes. Il est possible sur cette
base d’étudier la dynamique de la croissance des
racines au laboratoire. La transposition de ces résul-
tats sur le terrain est plus délicate. La durée de vie
des racines pourrait peut étre s’étudier au moyen
d’'un double marquage.

4.8. — CONCLUSION.

Dans P’état actuel des choses, il semble possible
a bréve échéance de construire des modeles de pro-
ductivité primaire de prairies simplifiées sur une
base morphogénétique. Les principaux problémes a
résoudre concernent la physiologie du tallage et des
migrations dans la plante et la dynamique racinaire.
Du point de vue méthode de mesures, c’est surtout
au niveau de la mesure sur le terrain des migrations
d’assimilats et de la dynamique racinaire que se
présentent les difficultés.

La comparaison de ces modéles aux modéles
statistiques de concurrence permettra peut étre de
mieux comprendre et valoriser ces derniers qui
pourraient alors servir (au moins partiellement) de
modeéles de transposition pour passer de I’analyse
des systemes simplifiés aux prairies permanentes
complexes.

5. — MICROORGANISMES DU SOL

Ce compartiment est le plus mal connu de tous,
car les méthodes de mesure des phénoménes a ce
niveau sont encore insuffisantes. Or, il est impossible
de connaitre et encore plus de modéliser de fagon
raisonnable, un phénoméne non mesurable. C’est
pourquoi nous commencerons par les méthodes de
mesure.

Les méthodes basées sur la numération de colo-
nies (PocHON et TARDIEU, 1962) nous renseignent sur
le niveau des populations microbiennes. Elles sont
intéressantes pour comparer ces populations entre
elles. La relation entre ces estimations et les popula-
tions réelles, et a fortiori leurs fonctions, a été con-
troversée. 1l est certain qu’elle varie suivant la procé-
dure utilisée. Par exemple [utilisation du couple
C.Hs; — C;H; pour déceler Pactivité nitrogénasique
(cf. infra) accroit sensiblement les estimations par
rapport a la procédure classique (BALANDREAU, com-
mun. pers.). WITKAMP (1973) a pu néanmoins mon-
trer une bonne compatibilité entre de tels dénombre-
ments et des estimations de biomasse et d’activité
biologique plus directes sur une base annuelle (les
phénomeénes n’étant pas synchromes suivant les sai-
sons). Il y a donc lieu d’étre prudent dans Iinterpré-
tation fonctionnelle de données basées sur ces tech-
niques, leur validité pour un tel usage devant étre
démontrée dans chaque situation.

La seule méthode qui semble mesurer réellement
acitivité fixatrice de l'azote in situ utilise la pro-
priété de la nitrcgénase, enzyme intervenant dans la
réduction du N2, de réduire de fagon tout a fait pa-
rallele lacétyléne (C.H.) en éthyléne (CoH,). On
fournit C.H, au sol et on dose le C,H, formé
(HARDY et col.,, 1968). La méthode bien qu’indirecte
n’a jamais été mise en défaut et posséde une grande
sensibilité. Malheureusement lexistence de grandes
variations dans l’activité in situ oblige a multiplier
les mesures, ce qui rend la méthode trés lourde.

5.1.2. — Absorption de l'azote par les racines.

L’utilisation de l'isotope stable N permet de sui-
vre cette absorption, mais la méthode est cofiteuse,
d’emploi malaisé et assez peu précise.

5.1.3. — Minéralisation de la matiére organique.

La connaissance de la vitesse de minéralisation est
trés importante, car il s’agit de la source d’énergie
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des microorganismes fixateurs d’azote et aussi parce
quelle libére des composés azotés et des €léments
minéraux assimilables.

L’étude du cycle du carbone par marquage au C'
est maintenant classique (DAHLMAN et KUCERA,
1968; DAHLMAN, 1968). Des méthodes plus simples,
mais discutables dans leur principe, utilisent des sacs
contenant de la matiere organique dont on suit la
diminution de poids. I est malheureusement impos-
sible de replacer la matiére organique dans des con-
ditions identiques aux conditions naturelles, mais on
peut étalonner ces méthodes avec la précédente.

5.2. — MODELISATION,

La découverte trés récente de techniques de me-
sures adaptées fait que nos connaissances sur l'acti-
vité in situ de la microflore sont treés limitées. Il
n’est donc pas étonnant que les modeéles de fonction-
nement soient encore grossier et empiriques (ANWAY
et coll., 1972). Tout au plus connaissons-nous le role
qualitatif de la nature de la litiere, de 'humidité et
de P'aération. Une analyse précise et quantitative des
processus et des interactions au niveau des micro-
organismes constitue un des impératifs les plus ur-
gents pour 'amélioration des modeles d’écosystemes.

6. — VERS DE TERRE (Lombriciens)

Il existe trois catégories de vers de terre dans le
sol :

— les vers épigés qui vivent dans la liticre et ont une
action comparable a celle des autres animaux
détritiphages épigés;

— les vers endogés qui vivent a une certaine pro-
fondeur dans le sol, en effectuant des déplace-
ments surtout horizontaux (saprorhizophages et
géophages);

— les vers anéciques qui ont des déplacements es-
sentiellement verticaux.

Ces derniers constituent en général le groupe pon-
déralement dominant et celui dont I'effet est le plus

spécifique et le plus important, car ils assurent des
transferts entre la surface et la profondeur du sol
(aération, drainage, matiéres organiques et minérales,
etc.).

Du point de vue que nous avons adopté, la pro-
duction de biomasse de vers n’a que peu d’intérét
et elle a été laissée de coOté. Clest essentiellement
Pactivité des vers de terre que 'on doit essayer de
quantifier dans le modele en raison de ses consé-
quences sur la vie microbienne et racinaire. Comme
pour les microorganismes, tout repose sur la mise au
point de techniques de mesure. Nous ne retiendrons
que celles qui concernent I’action des Lombrics sur
le sol qui est seule prise en considération dans le
modele prairie.

Vitesse du transit intestinal : pour les vers épigés
et anéciques, une méthode de marquage a été mise
au point par M. KRETZSCHMAR. Pour les vers endogés
on peut utiliser une méthode indirecte d’élevage mise
au point par LAVELLE (sous presse). Cette mesure,
associée a la connaissance des volumes intestinaux,
permet de calculer les volumes ingérés annuellement.

Caractéristique du matériel ingéré : une méthode
de séparation des fractions libre et liée de la matiere
organique par centrifugation a été élaborée par Bou-
CHE et KRETZSCHMAR (1974).

Réseau de galeries : la caractérisation détaillée des
réseaux de galeries permettra de définir le volume et
la surface développée du réseau.

Etude des turricules : les rejets de surface peuvent
étre évalués en fonction du temps. Connaissant la
quantité de terre ayant transité dans les vers, on
pourra en déduire les rejets dans les galeries. Ces
études permettront de quantifier 1’action des Lom-
briciens sur le microflore (dispersion des germes épi-
gés, accroissement de lactivité microbienne dans la
paroi des galeries, les turricules) et sur la structure
et I’aération du sol.

Etude de la drilosphere (1) : les lombriciens ont
un rdle catabolique considérable dans I’écosystéme,

(1) Zone du sol influencé par les vers de terre (par analogie
avec rhizosphére).
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par microorganismes interposés, en raison des con-
ditions de vie qui résultent de leur activité méca-
nique. Une étude microbiologique spécifique doit
étre aiors conduite pour établir la part d’activité mi-
crobiologique qui résulte du rdle de ces animaux.
Les méthodes comparatives peuvent alors étre mises
en ceuvre a cOté de procédés d’étude microbiologique
fonctionnels. Les fixateurs d’azote aérobies appa-
raissent dans des résultats préliminaires 100 fois plus
nombreux que dans le sol total (BHATNAGAR, com-
mun. pers.).

7. — COMPARTIMENT AGRONOMIQUE

L’étude de ce compartiment n’a pas été envisa-
gée en détail. En ce qui concerne la fauche, les en-
grais et l'irrigation, ces actions s’intégrent sans dif-
ficulté dans le modele en tant que perturbation de
la morphogénese et apports extérieurs de matiére.

L’action du bétail est beaucoup plus complexe a
modéliser. Les méthodes de mesure des préleve-
ments par le bétail, de leur digestibilité, des quantités
de feces, sont bien au point. Par contre, le comporte-
ment des animaux au paturage est mal connu. Il
aboutit entre autre a une répartition non homogéne
de la charge et des feces (HUNTER, 1964).

Comme déja signalé, les pratiques agricoles peu-
vent étre considérées soit comme variables indépen-
dantes, soit comme imposées a agriculteur par des
contraintes économiques ou sociales. Si on explicite
ces contraintes, on passe a la construction de mo-
deles économico-écologiques ou socio-économico-
écologiques qui peuvent étre I’occasion d’un dialogue
tres précis et trés fructueux entre économistes, agro-
nomes et écologistes.

8. — AUTRES ANIMAUX

Parmi les autres animaux ne sont étudiés dans
notre programme que la faune épigée (insectes et
acariens), les vers blancs et les campagnols.

8.1. — INSECTES ET ACARIENS EPIGES.

Les espéces sont trés nombreuses, a biologie sou-
vent mal connue et a interactions multiples. L’étude
complete de leur rdle trophique est un travail hors de
proportion avec leur importance usuelle. En effet,
leur consommation est en général relativement fai-
ble. De plus il existe certainement dans la végétation
des phénomenes de compensation : une feuille man-
gée est remplacée dans son rdle photosynthétique par
celles qu’elle ombrait, une talle disparue permet a
d’autres de se développer, etc. Au total, il est le plus
souvent impossible de mettre en évidence des diffé-
rences de productivité par la méthode des exclos ou
des enclos, sauf a des densités trés élevées dont la
réalisation est plus ou moins exceptionnelle. On se
contentera donc de suivre les populations, de recher-
cher les seuils au-delad desquels I'effet sur la produc-
tivit¢ devient apparent et d’essayer de définir les
causes de pullulation.

L’effet de la faune épigée est probablement plus
important en ce qui concerne le cycle de la matiére
organique du sol, qu’elle contribue a accélérer comme
les vers de terre, mais avec moins d’efficacité car elle
ne crée pas de déplacements verticaux. L’apprécia-
tion de cette activité sur le terrain est difficile.

8.2. — VERS BLANCS.

On a ici affaire a une seule espece bien reconnais-
sable. Il est donc assez facile de suivre son activité
et ses dégits et de mettre en évidence leur sélectivité
en ce qui concerne la flore.

8.3. — CAMPAGNOLS.

La densité du campagnol des champs est tres va-
riable. Les quantités ingérées peuvent étre déduites
avec une assez grande précision de ’analyse des con-
tenus stomacaux (VERGNES, non publ.).
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L’analyse des causes de pullulation (SpITZ, com.
pers.) fait intervenir la température des terriers, la
quantité et la teneur en protéines des aliments. Des
facteurs accidentels jouent aussi un réle (pluie sur sol
gelé noyant les animaux dans leurs terriers a l'au-
tomne 1973 a Etalans).

8.4. — ESTIMATION GLOBALE DES QUANTITES CON-
SOMMEES PAR LES ANIMAUX.

En régime péature, l’analyse des talles avant et
aprés le passage des animaux ou, mieux, lutilisation
de fistules oesophagiennes permettent d’estimer grosso
modo les biomasses correspondantes. De méme I’es-
timation des feuilles sénescentes fournit une évalua-
tion de la masse de litiere apportée au sol.

9. — MODELISATION DANS L’ESPACE

La modélisation d’un écosysteme local si intéres-
sante soit-elle ne permet pas d’aborder a elle seule
les problémes d’aménagement agricole de I’espace,
notamment celui de la localisation optimale des cul-
tures. La transposition a 1’échelle des régions des
connaissances acquises dans une station précise est un
aspect que nous croyons nécessaire d’aborder ici,
bien qu’il ne s’agisse pas de l'objet principal immé-
diat de notre travail. Cette transposition pose de nom-
breux problémes théoriques et pratiques qui ne doi-
vent pas étre ignorés dans la conception méme d’un
modele stationnel (ou localisé) si 'on désire que ses
conclusions soient extrapolables.

9.1. — DYNAMIQUE INTERNE ET EXTERNE DE L’ECO-
SYSTEME.

Nous avons jusqu’a maintenant supposé que 1’éco-
systeme étudié était découpé dans une prairie homo-
géne plus vaste formant anneau de garde. Dans ces
conditions, le modéle retrace essentiellement la dy-

namique interne de 1’écosysteme. Tous les flux non
verticaux sont soit nuls, soit compensés (les flux la-
téraux entrant et sortant sont égaux et de signe con-
traire). Cette dynamique est celle de la production
de biomasse et a plus long terme de la végétation et
de la pédogénese.

En pratique, il est rare que les prairies soient ho-
mogenes sur de grandes surfaces. Il en résulte des
interactions entre écosystémes qui se traduisent par
des flux inégaux, qui portent sur tous les comparti-
ments du systtme dont le contenu est suffisamment
mobile, c’est-a-dire I'air, 'eau et les substances dis-
soutes ou en suspension, les transports de terre en
masse (glissements de terrain, solifluxion) et les ani-
maux doués d’une mobilité suffisante. Il se crée alors
une dynamique externe, moteur de cycles dépassant
plus ou moins largement les limites de I’écosystéme
homogene et génératrice d’interactions conduisant
notamment a la morphogénese et plus généralement
au fagonnement du paysage (2 condition d’y inclure
Paction de ’homme). La modélisation de la dyna-
mique interne de 1’écosysttme n’est -évidemment
qu’une étape dans la compréhension de I’évolution
du paysage, et le passage de I'une a I'autre pose de
nombreux problémes concernant notamment la ty-
pologie des écosystémes homogenes, la transposition
d’'un modele d’un type d’écosystétme a un autre, la
modélisation des interactions entre écosystémes dif-
férents. Nous allons examiner succinctement com-
ment on peut les aborder.

9.2. — TYPOLOGIE DES ECOSYSTEMES.

La réduction de linfinie variété des écosystémes
concrets a un nombre limité de types regroupants des
écosystémes ayant des caractéristiques voisines, sinon
identiques, est une opération nécessaire pour per-
mettre la généralisation et ’extrapolation des résul-
tats expérimentaux. Le probléme peut étre abordé
par des méthodes diverses (climatologie, phytosocio-
logie, pédologie, géomorphologie, etc.) ou mieux par
une combinaison rationnelle de ces méthodes qui sont
largement complémentaires (cf. Gounot, 1969; Gui-
NOCHET, 1974; LoNng, 1974).
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Bien que des doutes aient été émis a ce sujet, la
plupart des praticiens s’accorde a admettre qu’une
telle typologie est possible en premiere approxima-
tion, car de nombreuses discontinuités existent dans
le milieu, liées a la mise en place des éléments du
paysage et se reflétant dans le tapis végétal. Le nom-
bre d’unités a distinguer dépendra de la précision de
’analyse et des buts poursuivis. Elles seront fréquem-
ment délimitées et représentées cartographiquement.

9.3. — TRANSPOSITION DES MODELES.

Si un modele stationnel a été établi en un point
appartenant a un type défini, ce modele pourra étre
utilisé en tout autre point appartenant au méme type,
pourvu que la variabilité de I’écosysteme a l'intérieur
du type n’introduise pas d’erreur éupérieure a lap-
proximation que peut fournir le modele. Il faut donc
en principe définir un modele par type pour pouvoir
simuler la dynamique interne en tout point de l'es-
pace. Les écosystemes étant nombreux, la tiche serait
cependant écrasante vu la complexité de la mise au
point d’'un modele. Aussi est-il trés important de re-
chercher des méthodes permettant d’obtenir sans trop
de complications, a partir du modele établi pour un
type, les modeles adaptés aux autres types distingués.
C’est ce que nous entendons pas transposition des
modeles. Le probleme se pose différemment suivant
les compartiments :

En ce qui concerne les producteurs primaires, il
faut noter que le nombre d’especes prairiales impor-
tantes, c’est-a-dire susceptibles de représenter une
part considérable de la biomasse sur de grandes su-
perficies, n’est pas considérable en France. Il serait
donc relativement facile de définir celles de leurs
caractéristiques qui interviennent dans les modeles
(somme de températures ou de Q,, correspondant au
plastochrone ou aux stades phénologiques, capacité
photosynthétique maximale, caractéristiques d’enra-
cinement). S’il y a des fluctuations variétales ou éco-
typiques importantes, leur étude stationnelle est rela-
tivement aisée. Les aptitudes a la concurrence seront
plus difficiles a étudier, mais si le probleme peut étre

résolu pour un systtme de deux espéces, il devrait
pouvoir P’étre pour un syst¢tme plus complexe. Si cela
était, la modélisation de la productivité primaire se-
rait possible n’importe ol sans étude complémentaire
(sauf en ce qui concerne 'action des autres compar-
timents). Dans le cas des vers de terre, BOUCHE a
étudié un modele spécial de transposition. Ce modele
s’attaque a l'organisation de la transposition des
résultats obtenus sur une station, pour une popula-
tion, & une autre station. Il repose sur un certain
nombre d’hypotheses (partiellement démontrées)
1) des animaux ayant une convergence ou quasi-
identité des organes « somatiques » (% de reproduc-
teurs) accomplissent le méme type de fonctions
(méme catégorie écologique); 2) une méme biomasse
assure quantitativement la méme fonction; 3) les
variations saisonni¢res donnent a ces fonctions une
chronologie différente, mais dans un emoyenne an-
nuelle Pactivit¢ d’'une méme biomasse est identique
dans des milieux différents.

Aujourd’hui, on sait a peu pres estimer le spectre
écologique d’un biotope en termes de biomasse, soit
avec des méthodes lourdes et précises, soit avec des
méthodes légeres plus imprécises mais dont les exi-
gences d’utilisation peuvent étre encore précisées.

Le probleme est d’attribuer a ces « biomasses » des
fonctions. Les hypothéses 1, 2, 3 sont approxima-
tives, la mesure des fonctions et des biomasses éga-
lement. Il est donc nécessaire de s’installer dans un
systtme d’approximations successives qui améliore
peu a peu la précision des interprétations et des cal-
culs.

Par un tel systéme, il est possible d’attribuer a une
biomasse A de l'espéce a une fonction initialement
mesurée sur la méme biomasse B de I'espece b si b
appartient a la méme catégorie que a, a et b pouvant
étre dans des sites fort différents.

9.4. — INTERACTIONS ENTRE ECOSYSTEMES DIFFE-
RENTS JUXTAPOSES.

La juxtaposition d’écosystémes différents engendre
des interactions. Les brises vents ou autres obstacles
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créent des micro-climats locaux dont les caractéris-
tiques sont analysables (cf. GuyoT, 1963; SEGUIN,
1973). Les versants sont les siéges d’une circulation
latérale de I'eau et d’éléments dissous ou en suspen-
sion (ruissellement et écoulement hypodermique),
ainsi que de mouvements de masse (glissement de
terrain). Ces phénoménes créent des micro-conditions
variables pour les étres vivants. Ils n’ont guére été
étudié de facon quantitative et intégrée dans le cas
des prairies (dans le cas des foréts, voir par exemple
HEUDERSON et HARRIS, 1974). Enfin lactivité des
animaux ayant le choix entre différents écosystemes
entraine des interactions complexes, liées au compor-
tement des animaux (cf. GoopALL, 1969).

9.5. — INTERACTIONS GLOBALES.

Dans le cadre d’un bassin versant ou d’une région,
il est en principe possible de modéliser le cycle de
Peau ou les masses d’air, en considérant les écosys-
temes homogenes comme des sources ou des puits
qui modifient les flux. Cette approche globale est
courante en climatologie, mais beaucoup moins en
hydrologie ou les processus intermédiaires entre la
pluie sur le bassin et le débit sur cours d’eau sont
encore trés mal connus.

10. — CONCLUSIONS

La notion de modele est encore I'objet de nom-
breuses réticences chez les écologistes. Elles sont trés
compréhensibles devant le caractére trés global et
trop essentiellement descriptif des premiers essais,
comme devant certains modéles protéiformes engen-
drés par le PBI. Mais ces modeles ne sont pas les
seuls possibles. Nous avons montré qu’en écologie
végétale de nombreux modeles ont été élaborés sur
une base écophysiologique sérieuse et sont en mesure
de rendre compte, au moins partiellement, des mé-
canismes déterminant le fonctionnement (flux d’eau

et d’énergie, photosynthése). Ces modeles se perfec-
tionnent peu a peu et permettent de mettre en évi-
dence les lacunes de nos connaissances écophysiolo-
giques et de nos méthodes de mesure. Ces dernieres
commencent a peine & exister en ce qui concerne les
micro-organismes et nombres d’animaux, ce qui ex-
plique le caractére trés formel des modéles animaux,
et plus encore des modeles globaux qui ont tous un
caracteére trés préliminaire et ne permettent pas de
prévisions quantitatives précises.

Ceci ne doit pas nous décourager, car le probléme
n’a été abordé que depuis peu et il est d’une grande
complexité. Celle-ci ne doit cependant pas étre sures-
timée et nous conduire a trop de pessimisme. Nous
avons essayé de montrer que la modélisation d’éco-
systemes globaux complexes comme les prairies était
en train de devenir possible.

Nous pensons dans ces conditions que la construc-
tion de modeles est la meilleure fagon de faire pro-
gresser notre connaissance théorique et pratique des
écosystémes dans un cadre pluridisciplinaire, en per-
mettant & chaque discipline (y compris la sociologie
et 'économie) de se situer avec précision dans un
ensemble. C’est 1a sans doute une des principales
justifications scientifiques de ces recherches. L’enjeu
pratique lui est considérable, car une meilleure com-
préhension du fonctionnement de la prairie est sans
doute actuellement 'un des préalables a tout nouveau
progres important dans leur utilisation agronomique.
C’est aussi 'un des meilleurs moyens de lever les
difficultés soulevées par le passage des travaux de
recherche fondamentale, appliquée ou de développe-
ment & la pratique réelle.
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