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Introduction: 

Mathématiques el Biologie sont en général. dan, l'cspnl du grond public, 
des sciences de natures si dÎsliicmblables qu'il ne saumh exister entre clles 
que des inleracuons très faibles. Par ses connotations de science de "plein
air", au parfum avenlU.reux de men; lointaines, l'océanogrophie biologIque 
semble a fortiori plus incompatible encore avec 1. rigueur mathématique ... 
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De frut, aujourd'hui encore, .vec les oasis de vie des sources hydrothermales 
abyssales comme il y a plus d'un siècle, quand Wyvil THOMPSON inaugurait 11 
bord du "Challenger"(1872-1875) l'époque des grandes croisières océano
grapbiques, c'est toujoun; l'lndispen. .. ble élape de la découverte du monde 
marin qu.i continue de se réaliser, avec ses pass.lonnantes ré\!élnuons: adapta
tIons morphologiques et physiologiques la vic en condiuons eurêmes, 
haines aliment",re. démarrant par la chimiosynthèse et non par la photosyn-

lhè-se. "fossiles vivants", ... 
Pourtant, dès le début de ce siècle, certains biologi,tes ont senti le besoin 

d 'utiliser des notions quantitatives dans leur description du mIlieu marin 
vivant. Tout naturellement, et bien modestement au déport, c 'est par le biais 
du dénombrement que les malhém.uques s' introduisirent dans l'océanogra
phie bIologIque, appol'Ulnt grâce au. probabIlités et aux statistiques une 
nécessaire Tlgueur dans l' stimation de grandeurs biologiques à portir de 
mesures entochées d'tncenitude_ Mais l' ppon des mathématiques ne pou 
v'" s'arrêter là, et dès la fin de la seconde guerre mond .. le_ s'appuyant sur 
les données descriptives acquises durant la première moitié du siècle, cer
tains biologistes, anglo-snons pour la plupan, ont uulisé équations de récur
rence et équations différentielles pour tentu de formaliser quelques proces
sus majeurs intervenant dans ln dynamique-même de la vie dan' l'océan. 
L'avènement du calcul numérique Illtensif a naturellement favori~ cene der
nière voie, donnant lieu 11 ce qu'il est convenu d' ppeler désom,ais "modélI
sation numérique" des écosystèmes marins_ Pounant, sans mésesumer les 
apparu immenses de ces techniques, particulièrement dans la quantification 
et la prévision réal,stes du fonctionnement des écosystèmes, l' observateur 
soucieux de profondeur d'analyse et d'élégance sent confusément que, vis à 
VIS de leur apport dans la compréhension de 10 vie marine, les mathématiques 
n'en sont qu'à leu,-,; débuts , et qu'on peut attendre d'elles de belles avancées 
futures, par l'exemple dans l'analyse de l'incroy.ble diversité des formes 
duns le monde sous-marin ... A panir de quelques exemples, le texte qui suit a 
pour but de brosser un panorama rapide, forcément incomplel, des princi
pauli types d'ouuls mathématiques utilisés à l'heure actuelle par les océano
graphes bIologistes et de servir, en quelque sone, d-invlllltion au voyage, .. 

l , LA VIE EST ALÉATOIRE! 

L'immensité autant que l' hostilité du domaine marin et la difficulté 
d'échantillonnage qui en découle, la très vaste gamme de tailles des orga
nismes à dénombrer, allant de la bactérie à la baleine, tout concourt 11 mainte· 

rur les biologiste!. dans 1. prudence, voire le scepticisme, quant à la fiabilité 
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de leurs connaIssances quantitatives; sur les espèces marines. D'où ce ti tre 
quelque peu désabusé sans doulC pour aborder le domaine d'intervention des 
mathématiques en océanographie biologique qui fut le premIer, tant histori
quement qu'en nombre d'apphc.tions ct de développements. En effet. en 
l'absence d ' une connaissance déterminislC des mécanismes ommandant la 
répanillon spatio-temporelle des orgamsmes, les biologistes ont naturelle
ment fait appel aux probabilités pour établir des mod~les simples de distribu
tion, et aux statisllque. pour en déduire quelques résultats synthétiques agré
mentés de la notion de niveau de confiance et de test d'hypoth~se. les lIois 
exemples suivants illustreront la diversité des problèmes abordé, par ce type 
de techniques. 

1,1. Reste-t-jJ encore des dauphins dans l'Atlantique nord
ouest? 

Depuis 1987, les pêcheurs fT11l1çai. de thon blanc "germon" ont remis en 
usage, avec de considérables améliorations, 1 technique de pêche utilisant 
des filets mai liants dérivants de plusieurs kilomètres de long . 
Redoutablement efficace vi à vis du germon, cette technique a récemment 
défrayé la chronique, d 'abord par 1. baisse de compétitiVité qu'Ile provoque 
chez les flottilles utilisant les tecbniques classiques de pêche à la ligne, m"'s 
aussi en raison des pertes qu 'elle infligerait à des espèce. pélagiques aulIes 
que le thon. Les mouvements écologistes en paniculier se sont émus du 
risque que cette pêche ferait courir aUx deux espèces les plus touchée" le 
dauphin commun (De/pltinus de/pltis) et le dauphtn bleu et blanc (Stene/la 
couuieoaiba). Suite une demande d'informations SCientifiques de lB C.E.E 
en vue de l'~tabli,sement d' un règlement communautaire, la Direction fran
çai,e des Pêches Maritimes et des Cuhure, Marines n confié en 1992 il 
l'IFREMER la mission d ' ~valuer aussi précisément que possible, d'une part 
le nombre de ces cétacés pêchés accidentellement par an, d' aulIe part l'effec
tif total des populauoDs de ces deux e.pèces habllant 1. zone de pèche ger
monière de l'Aùantique nord-ouesl. Si la première question relève de la 
théorie classique de l'échantiUonnage et nécessite plus de personnel (ob.cr
vateurs embarqués) que de raffinemeDt m~thodologique, il n'en va pBS de 
me me pour la seconde, qui requiert la mise au poinl d·une stratégie de 
dénombrement adaptée. Rtalisée durant l'été 1993, la campagne MICA93 de 
recensement des populations de daupruns a mobilisé un navire ct des obser
vateurs quahliés durant 48 jours de mer, afin d'effectuer dans la LOne de 
pêche germoni~re un certain nombre de transects tinéaires (fig. l, Antoine et 
al. 1993) 11 partir desquels était estimée la distance orthogon.le au tIansect de 
chaque dauphin observé. 
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Dislribuflon des observat1ons de dauphins bleu et blanc 
pendant la campagne Mica 93 

o oaIPhla ,-.:la • DI"-lJI aln et .wc 
- frauecu .... CI1D' .. par 1.II'OI't :!z et ...,. YllJlilllté ~ 
- Ynunb: JIIlKoar .. pu Inaf .. t >2 ou JIU' y1illll1ti <% 

F igure 1 
Le résuhat de base de cet échonllllonnuge peul donc se mettre 

sous ln forme d'un histogmmme des observutions en fonction de leur distan
ce au rrnns. 1 (fig .2) . 
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L'explOllallon nl.thémallque de ce type de résultat consis te à introduire 

un modèle simple de la densité de probabiUlé de détection, g(x). en fonction 
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de la dIstance x au lmn.sect; on pourra prendre par exemple les expressions 
~uivDntcs: 

DemI-gaussIenne : g(,)~ __ I_ .• -wOI'n 
a.h1t 

• 
Loi de Eberhllllll (1968) . g (t) ~ 1 - (~) pour x < Il' 

g(x) ~ 0 pour.T?: 1\' 

'" = demi-largeur efficace du tmnsec~ 
Sous l'hYPOlhèse d'homogénéilé de la n5panllion spaliale des .nimaux 

sur l'ensemble de la lOne éludlée, on peul .Ior calculer la probabilité 
d'apercevoir un animal: 

p = 2L .f "g (x).dx 
A 0 

A = aire IOlale de ln 7..one éludié< 
L = longueur de trIlnM!Cl parcourue 

d'où l'on déduil facilemenl une esumation de l'effeclif IOtaI de ln populalion 
par: 

N =" p 

" . nombre d'animaux aperçus tors du transect 
Pour J'année 1993, AnlOlne ., al.(1993) onl oblenu grâce il celle lech

mque le5 estimations SUivantes: 

La fracuon de 1. populauon nalurelle ,ccldenlcllemenl prélevée par le., 
thonnier.; eSl donc fnible et susceptible d'être comblée par la reproduction. 

Espèce 
Effectif Effectil .., capturé lOI. de confiance 
caplUré total par an à95~ 

D.commun 419 61888 0,66% (0,22~: 1.13%) 

D.bleu & blanc 1152 73843 1.56% (0.29%; 2,83%) 

On voit donc combicn sont uules les ouhls mathémauques des probabliilés el 
Sl.lisliques pour assurer un mlDlmum d'obJecuvilé dans l'appr6ciation de 
l'impact réel sur l'environnement de certaines praLiques. et ramener par là· 
même un peu de sérénité dans des débat!; Lrop passionnels. 
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1.2. Cartographie optimale et pêche à pied: 

L'établissemenl de cartes de n!partition spatiale des esp~ces vivantes et 
des caractéristiques pbysico·dlÎmiques du milieu marin est une activité tradi· 
tionnelle des océanographes. L' augmentation progressive de ln quanti lé de 
mesures effectuées sur le terrain encourage l'utilisation de techniques de car
tographie numérique, par exemple celle du krigeage, du nom de Son inven
teur le mathématiCIen sud-africain KRloo, initialement pn!occupé de la carto
graphie optimale des gisements minier.; . 

Le problème de base peut se résumer ains i: étant donnés quelques points 
de l'espace en lesquels on a mesuré la variable étudiée V, peut-on trouver un 
estimateur combinant linéairement les mesures djsponibles cl qui donne, en 
tout point de l'espace, l'estimation sanS biais de ln variable avec la plus gran
de précision possible. c'est à dire avec une variance minimale? 

i l 'on d~finil l 'estimnleur linéaire par: V = L À.V 1• ceci revient à trou-
1 

ver les 'f coefficients À., qui v~rifient en lout poinlles contraintes: 

dvl=11 
e[(V- -Ill] minimum.,. [l).:. v..{v 1 + 2 LL)..')..}Co,{v. V J ] minimum 

, , J 

La résolution analytique de cc problème n'cst possible que si l'on peut 
faire une bYPol/K;se forte sur la nature de la répartition spatiale de la variable 
V, par exemple qu 'elle est à accroissement stationnaire, c 'est-Il-dire que 1. 
variance de l'accroissement de la variable Ventre deux points ne dépend que 
de la posl00n relauve de ceS deux points, ct pas de leur position absolue. De 
plus. de nombreux cas réels ont montré que l'évolution de celle van ance est 
souvent isotrope dans l'espace, ce qUl permet finalemenl de caractériser la 
structure spatiale de la variable par une fonction de la seule disUUlce entre 
points, appelée , 'anogramme, ainsi dértnie: 

y (h) _ div ... - vJJ 
2 

Plusieurs variogrammes-types on l étt proposés, et la figure 3 (Gohln 
1985) montre I"exemple du vanognunme dll "sphtrique" s'ajustanl relative
ment bien aux mesures de biomasse de coquillages faites sur une plage bre
tonne (Saint-Efflam dans les Côtes d'Annor) : 
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L'équation de ce variogramme théorique eSl ici: 
)'(h)=500+ lOOOO,(3.hllOOO-WlOOO)'J12 ,i O<h < 1000 

'«h) = 10500 sih~ 1000 
ce qui pernlel de dite que les mécanismes régissanl la répanllion 'patiale des 
coquillages dans celte plage onl un myon d'action maximum de 1000 mètres 
(dcU!t mesu",' séparées de plus de 1000 mètres montrenl une décorrélallon 
maximale), et qU'Il existe une vatlabilité à micro-échelle non·nulle r due 

"effel de pépile", représenlée par : li m y <h) = 500 
/'r --t o' 

L "intérêt ùe l'inlerpolauon par mg.ng. esl non seulement de déduire des 
mesures poncluelles une cane optimale de la répurtitioo de 1. vanable (fig.4), 
mais aussi de l'assonir d'une cane de répartition de ('imprécision de l'esti
mation (fig.5l. Celle,ci pennet une meilleure allocallon de l'effort de mesure 
en cas d'échantillonnage complémentaire. 

1.3. Peul·on prou\'er qu'une centrale nucléaln a un impact sur le plane. 
ton?: 

En mison de la variabilité <pauo-temporelle nalurelle des écosYSlèmes. la 
mise en évidence incontestable de l'impact (poSiuf ou négallf) d'une activit6 
humaine quelle: qu'clle soit sur le milieu marin t::)t ou\'enl .nliniment plus 
dlrfictle à réali. er qu 'on ne pourraJlle pen.'er de prime abord. PlIt , le scienll · 
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Biomasses en calories/ 

Fi gure 4 

de la biomasse 

Figur.5 
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_que n'est pa toujours sOr de pouvoir retroU\'cr de façon signiflcative dnns 
ses mesures in suu la trace d' un impact nc!gatif dont J'existence est pounanl 
une certitude absolue! C'est par .xemple le cas de l'eFFet destructeur sur le 
phytoplancton des circuits de refroidis,ement des centrales nucléaires en 
bord de mer. On .,u t en effet que la chloration de l'eau de mer pompée, 
effectuée au printemps el en élé pour tuer les larves susceptibles de se fUter 
dans les cireuit.s et de les encrasser, détruit quasirnenltout le plancton vég6tal 
transitanl par ces circuits, et que cette eau "stérilisée" rejetée en mer crée for
c6ment un d6fici t local et momenton6 en planclon végétal, qui va progressi
vement s'amenuiser par dilulion au cours de la dérive du panache de rejcl en 
mer. La question qui subsiste est de savoir si à cet impact "à la source" ne se 
mjoute pas un effet supplémentaire (positif ou négatif) sur le phytoplancton 
marin, qui se développeratt en mer, dans le panache de dilution du rcjel. L. 
première exigence d'un bon programme de mesure de cet éventuel effet est 
donc de pOUVOIr évaluer avec la plus grande confiance possible un déficit 
entre un point donné du panache de rejet et une situation dite de ré férence, de 
façon à pouvoir ensuite Jo comparer au simple effet de dilution attendu. 

Chargé d. tipondre à ce type de questions, le CNEXO (devenu JFRE
MER depuis) • développé dans les années 70 un imponant programme de 
mesures, accompagné d'une réfle.ion théorique fondée sur la théorie des 
tests statistiques. n s' agissait de s'appuyer sur les premières année, de mesu
re pour définir: 
I I quel étatt le meilleur "état de référence" à considérer: la situation avant la 

mise en route de la ctntrale (stratégie "avant-après") ou la siluation 
observée de façon synchrone au large de a zone touchée par le panache 
de diluOùn (stratégie "dedans-dehors") 

2/ quelle était 1 valeur de déficit que l' on pouvait statistiquement détecter 
pour un nombre Il de réplicats donné. 

Lé Fait que l'on soit certain a priori de l'existence d 'un déFicit de 
phytoplancton dans le panache impose le choix d'un test unilatéral du type : 

Hypothèse nulle Ho : 
contre: Hypothèse al1emnUve Hl: 

Il- réfmncc: = Il trqrec:ltt 

Ji ><ft ... "", > Jii""""", 

De plus, le fail que l'on sache d'avance que ~ est fausse nous conduit li 
négliger le risque de première espèce, de probabilité cr (risque de repousser 
Ho alors qu ' elle cM vraie) au profil du risque de seconde espèce. de probabi

lité fi (risque d ' accepter ~ alors qu 'elle est fausse) . Il s'agtt en fait de déter

miner ce que les statisticiens appellent "courbe de puissance" du lest en 
foncuon de la taille des échantillons. Dans le calcul de ceUe pwssance inter· 
ButletlnAPMEP - rf398 - Aw-Maj 1995 
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vienl bIen éVldemmen l 1. variance de la variable éludiée, el les premières 
années de mesure sur les siles CD Manche onl permis d'établir que la varian
ce de 1. biomasse phyloplancloruque pouvail ~lre décomposée en au moins 3 
sources de "bruit de fond": hétlrogénéité entre ôte et largc, nuctuations au 
cours d'un cycle de marée, fluctuations d'une année sur l'oulre. Ainsi que le 
montre la fig ure 6 (Chardy et Méncsguen 1984), hacune de ces compo
santes est liée à 1. moyenne de la variable par une loi de type pUIssance, el Ja 
composante interannuelle s'avère de loin la plus importante . 

80 

60 - - - V .. p.adsh 

V.mu" 

---v ............... n. 

20 

o L ......... ~~::::::::::-::-::-
o 3 6 9 12 15 

Moyenne de la biomasse(mWm3) 

FIgure 6 

Ceci explique que, pour Il répliea!> pris dans 1. lone impacl~e d'une part 
el Il réplicats pris dans la situalion de réf~r<nce, la puissance du tesl de détec
uon du d~ficlt de biomasse soit bien plus grande pour la stratégie "dedans
dehors", où n'jmcrvÎcnnent que les variances spatiaJe e l de marée, que pour 
1. sratégie "avant-après" . oQ se rajoute la forte anance ,"terannuelle . 
L'avantage st d'nutant plus nel que l'on se place 8U moment des fones bio
nlasses phytoplanctoniques, c'esl à dire lors de 1. Iloroison prmlanière. La. 
figure 7 montre ainsi Je déficit minimum détectable avec une probabili té de 
0,9 dans 4 slIatégies d' échantillonnage di fférentes: Dedans-Dehors ou 

Avant-Après, avec 2 ou 8 répllcnts. 
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~ DIO 8 l'épIla .. 

",-> 16 .. 8 DIO 2 n!pUcats ". 
.!! " ...... 

12 ",-...... ---- A/AB ans 
- y .; ~ .. 
~ ... 8 - - A/Al .... ". -' --... ~ ----.. 0 _0 ., 
='" 4 .... .., " ----U --

0 
0 2 4 6 8 10 12 14 

M oyenne non-impactée 

Figurc 7 

L' utilisation d'ouli ls ".uSlique, classiques dans ce genre de probl~rnes 
amène donc par foi~ à nuancer certaines idées toules failes , comme par 
exemp le qu 'on doit pouvoir définir un élal de référence de la nature avant 
l'Intervention de l'homme. par rappo rl auque l il sera facile de mesurer 
l'impacl ultérieur de r<lclion humaine: c' est oublier l'énorme variabilité 
lOrerannuelle de cenaines composantes de 1'~Cosyslème marin, qUl brouille 
1 "image de référence elle-même! 

2. LA VIE EST SIMPLE! 

Prenant un peu le conl repicd de la résignation du prcmjer chapitre face à 
la complexIté apparemmenl indéchiffrable du monde vlVant, ce second ch.· 
pitre, sous un tllre délibérément optimisle, a pour but de mOOlrer que des 
domaines des mathématiques aulres que 1(5 probabilitt!!s ou les statistiques 
sont susceptibles de nous éclmrer sur les mécani~mes qui régissen t les éco
systèmes rnarins_ El. bie n sûr. quOi de plus normal que de commencer par les 
outils les plus simples, et donc aux propriétés les mieux onnu ... qui peu· 
vent être rassemblfs sous le vocable de "modèle lin6aire"? 

2.1. Comment synthétiser de grosses ba es de données? 

Malgre la difficulté d'aeqwsiuon des échanlil10ns biologique, et la len· 
leur de leur dépou illemenl, l 'ocfanographc biologiste eSI rapideme nt 
confronté au dé licat problème de la synthèse de données multivari.bles : 

comment lirer rapidement la substantifique moëlle d'un volumineuK lableau 
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de données? L'automatisation de la mesure de certains paramètres du milieu 
ne fUIt que renforcer l' urgen e de l'uti li ation de méthode mruhématiques 
puissan tes. pennetlanl de faire face au flot croi5san t de données. La plus 
c lassique est celle de la régressJon linéaire, dont le principe, vi,ualJsé sur la 
figure 8 dans le cas de deu. variables, cOllSlSte à effectuer le changement de 
rep~re qui amène les axes sur les directions dïncrue maximale du nuage de 
points représentant les données. 

X2 2nd kt.e d'inertie 

lor kt.e d 'Inertie 

• 

• 
I ____________________________ ~. Xl 

Figure 8 

Dans le cas général à n variables, 00 obtiendra cc, directions orthogo
nales d'inertie du nuage en diagonalisant la matrice d' inertie des données, 
qui est égale 11 la matnce de corrélation des n variables dans le cas où l'on a 
prIS soin de centrer el réduire les données de départ. Les vecteurs propres 
donneront ln direction des aAes dtincrtie, tandis que les valeurs propres asso
Ciées donneront la pan d'inertie du nuage de, points qui cst prise en compte 
par l'axe d'Inertie correspondanL En considéranl la projection du nuage ini
t131 à n dimcn~lons sur le sous-espace défini par les 1,2 ou 3 axes d'inertie de 
pOids les plus élcv~s, on dispose ainsi d'une technique rapide et objective de 
préscntallon synthétique, vlSualisable et exploitable, de "," form.tion conte· 
nue dans ks données initiales. n n'est pM surprenanl que les techniques utili· 
,ant ce principe (Analyse en Composa ntes Principales , A nalyse des 
Correspondances .. . ) aient conn u dans le, années 70 un uccè· notable en 
cologie marine, conlribuant à dégager les pnnclpaux facteun. qui structurent 

les écosyslêmes marins. Les figures 9 à Il mOnircni un exemple d'applica-
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lion à l'analyse de mesures de 12 variables environnementales (salinité, tem
pérature, pH, sols nutri,ifs, chlorophylle phytoplanctonique .. . ) pendant 36 
mf>is en 11 stations situées dans les bassins portuaires du Havre, soit un 
table.u initial de données à 396 lignes el 12 colon ncs(Méncsguen et 
Laurec, 1984).L' analyse des seules moyennes .nnuelles(fig. lO) mOntre 
d'abord un premier facteur structurant pérenne, constitué par le positionne
ment des stations sur le gradiont eau douce->eau de mer, auquel se rajoute un 
second facteur indépendant (orthogonal au sens mnlbématique) lié à renn
chissemcnl continu des stations en nitrate , ammoniwTl et phosphale, en rni~ 
son d'une pollution croissante de la Seine. Après extroclioI'l de cclte tendance 
pluriannuelle, 1. même technique d'analyse multivariable apphquée aux rési · 
dus meru.uels livre un classique, mais superbe c)'cle saisonnier des variables 
environnementale, (fig. 1 1 ) 

o • 
O· O'I!: 

Figure 9 

2.2. Démographie et calcul matriciel: 

Toute espèce ivnnle communique 3Yec la biosphère à travers sa (ou ses) 
population(s), et la lructurC de cette dernière est ainsi le reflet des interne· 
tions entre les penurbaliollS eMtrieures ct la dynamique propre de l'cspèce, 
directement liée à sa biologie. La compréhension de celle deuxième compir 
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sante a beaucoup profité de l'introduction par Lcslie, en 1945, du calcul 
Illiltricie l dans la démograpbie des populations animales, L'idée de base est 
de représenter la population par un vecteur d'6tat X, dont les composanles 
sont les effectifs des n classes d'âge (ou SUIdes de développement) que le 
biologiste désire discerner, L'évolution n temps discret de c<: veCleur d'étal 
sera alors obtenue en le multipliant par une matrice de passage carrée (n xn), 
conlenanlles paramètres biologiques de l'espèce concernant la reproduction 
el la mortalité. Celte malrice conliendra donc sur sa premi~re ligne le nombre 
fde juv6niles que produil un individu de cbacune des n lasses d'lige pendanl 
l'unité de lemps discret choisie, el comporleru, dans sa diagonale, les proba
bilités de malntien m des individus dans leur classe et danS s. sous-diagonale 
les probabilités de passage p des individus dans la classe suivante au cours 
d'une unité de temps discrète. l....es autres termes étant nuls du fait qu'aucun 
indi vidu. hélas. ne peUl rajeunir. mais qu'aucun ne peut non plus sauter de 
classe d'Uge (ouf !), celle mOlrice démographique présente une allure panlcu
lière, qui lw con~re une propriété mathématique spécifique. En effet, si l'on 
simule l'évolution temporelle d'une population grâce à l'équation de récur
rence suivante: XJ -+ 1 ;:: A.X, 

f , h 

où A~ o 
o 

on obtiendra toujours. quel qu soille vecteur d'étal iniLi :l! non·nul Xo. une 

s.tructure démographique lendam asymptotiquement vers un vecteur d'état 
unique, qui s'avère etrc le seul vecteur propre de la matrice démographique 
A qui soit réel à composantes toules positives. donc acceptables pour repré
senter des effectifs de classes d'âges. La valeur propre associée donne bien 
évidemment le facleur par loquell 'effectif lotsl de la populalion est multiplié 
il chaque unilé de temps lorsque la structure démographique d'équilibre eSl 
aueinte. Ainsi don~ "introduction du calcul matriciel élémenlrure en démo
graphie pt:nnet de mettre au jour deux c3J'actéristiques importantes d'une 
populauon qu.i reSLaienl cachées dans ~s divers paramètres bIOlogiques: sa 
SIruClure d'équilibre cl son taux de croissance intrinsèque. L'exemple d'une 
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population vivant en Baje de Seine du ver polycbète Owenia fu.siformis 
(Thiébaull el Dauvin 1990) montre que J'espèce semble maintenir en ce sile 
une popuJauon à peu près ansUlnlé d~s lors qu'elle a auoinl sa struclure 
d'tquilibre(aù se discerne bien l'effet ravageur de la mortalilé juvénile), 
mais qu'il lui raudrail une vingtaine d'années pour se resUibiliser après une 
ms fane penurbation, ainsi que le montrent les deux simulations menées à 
partir soit d'individu, de classe 1 seuls, soÎt d' individus de classe " seul s 
(fig. 12), 

, .. 
,, ' 

~ 

1 " ! . " , ... 
-" ri ' 4 • , , 

" .. 
" .. .. • ...... 

- cl.uw l lruW 
Figure 12 .. dam 4. mlk 

unité de temps " 1 nn 
matrice démographIque: 

[ 0 0 
514 

Tl 0,004 1 0 0 
A := 0 0.439 0 

o 0 0,0414 

valeur propre: = 1,007 an· t 

vecteur propre d'équilibre (pour un effectif 10lal de 100000 individus) : 

405 

[

99412] 

Xp = J ~6 
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3. LA VIE EST DYNA.t\1lQUE! 

Comme r a montré le modèle matriciel en démographie. les mathéma· 
tiques peuvent s'avt:rer très uilles dans la formalisation des mécanismes 
régissant 10 dynamIque des systèmes vivants. Mais, si les résultats du modèle 
1inéaire sont très performanL~ . ils ne peuvent nous faite oublier que nom
breUA sont les processus écologiques qui s'éloignent de la linéarité des effets. 
il nous faut donc faire appel à la théorie des systèmes dynamiques en géné
ral, .ctueUement cn plein essor, pour espérer comprendre certaines propriétés 
curieuses des systèmes vivants . 

3.1 Des attracteurs dans un aquarium: 

Le phénomène écologique Don· linéaire le plus anciennement étudIé eSI 
cenainement l'interaction entre un prédateur el sa proie (ou entre un parasite 
et sOn hÔte), puisque dès 1926, tes mathématiciens italtens Lotka et Volterra 
en proposaIent une formalisation simple par l'intermédIaire du système des 
deux équauons différentielles suivantes: 

Bôte H : 
Parasite P; 

dHID, = a .H - b.H.p 
dP/d, = ' .H,P - d.P 

Ceue formulation rudimenutire suppose que, seul. l'hôte se multIplierait 
exponentiellement car disposant d'une nourriture infinie, tandis que, seul, le 
parasite s'éteindrfill exponentiellement puisque ne pouvanl se nourrir que de 
son hôte caractéristique. Le terme d'interaction proportionnel au produit H P 
rru t de ce système binaire un oscillateur pur, dont on peut voir le comporte
ment figure 13. dans l' espace des temps et figure 13b d.ns l'espace des 
phases. 

., , , , 
, 

101:-, .' . 

J " 

~ 5 "',. ) .} 1 
'!! 
~ 

0 

10 

~-M 

! • .. 
0 

0 10 1IJ 30 • l • • 
T •• p. ..... 

Figure l3a Figure 13b 
Le propriélés, 50mme IOUle a:;~ez particulières, de ce modèle de base ont 
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Les propnétés, somme toule asseL particulières, de ce modèle de base ont 
~té au débul e.ploitées de façon ab""lVe pour lenter d·e.pliquer les allures 
oscillalOlre efrecuvement observus sur des systèmes pr~ateur/proie réels. 
PUIS. de nombreu. auteurs ont appont des modificatioll.!> aux équations de 
base desunées à les rendre plus "réaliste,". plus plausibles: des termes de 
saturation ont CD particuUer été introdwls, tant pour ln croissance des proies 
que pour la p~tion des prédateurs. Toule une ariélé de comportements 
dynamiques eSt nlor' apparue, d'autant plus que l'on passe li des systi:mes 
terruures ou plus. Scheffer(1991) propose amsi un système de trois &juation, 
décrivant une chaîne trophique il tro,S maillons: plancton végétal, plancton 
animal herbivore, poisson carnivore se nournssant de plancton herbivore, 
dont les équations peuvenl se meUre sous ln fonne sUlvllnlt: 

Algues: dNdr= (l,A,( 1 - A/Ama) - b.H.NCA"", + Al 

Herbivor .. : dHldr=c.H.A/(A~ .. +AI-d.H - d.H - ~,C.H/(H;IJ'> + H) 

Carnivores: dCldr = f.C.HICH5<}<' + H) - R.H 

Le comporeemenl d'un petit sys tème dynamIque lei que celui-ci peut 
s'avérer très riche, et pas vraiment prévisible par une <tode théorique. Des 
simulauons montreDl par exemple (voir 1. projection des trajecloores sur le 
plan de phase AlgucslHerbivores, fig.14) que lorsqu ' on cons idère des 
valeur" progresslvemenl croissantes du seul paramètre Amo. qui représente 

1. valeur 11 laquelle culmin.mll la bioma.sse des algues en l'absence de tou t 
herbivore. le comportement à long temle du sy lème passe successivement 
d'un ~13l pennanent atteln1 sans, pujs avec oscillalions nmortu!s (attrDcteur 
ponctuel) à un cycle.hnute (auraCleur cyclique), pUIS il deux cycles parcou

rus en alternance, puis il 2', 2' •... 2" cycles alternés par un phénomène de 
bifurcations en série . conduisant Lfès rapidement au chaos détemünisle, c'est 
à dtte au rail que le syslème ne montre plus aucune réguJarité au cours du 
lemps bien que les &juations qUI le gouvernent soient 101lliement détermi· 
nlstes. n eSI lair que la redécou"crte récente (liée Il l. fucilllé de simulation 
sur ordmateur) de ces propnétts étranges de systèmes non· linéaires pose de 
passionnantes. mais angoissantes que!loLions au scienLifique: de nombreux 
systèmes dynamIques naturels sonl-ois définiuvement hors de panée de 1. 
préVISIon"! 1...1 vérilllbie t'voluuon des éCOSYStèmes est-elle auss i chaotique? 
(voor figure 14. page suivanle) 

3.2 Substances et organismes en milieu nuide: 

La principale source de mouvemenls dans l'écosystème marin élanl. pour 

beaucoup d' rgamsmcs, la mer ellc-même, il ç~ 1 indispensable, lôl ou lard, 
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que celuI présenlé précédemment, avec un modèle des d~pl.cemen15 du tlui
de. quO n ~Ctnde souvent en déplacements unidirectionnels (transport advcc
III) et multidmx:lionnels (mélange dispersif). Deux approches sonl utih ées: 
1. formulauon camp.nimenlale, à base d'équations d lfférenueU"" ordinrures 
du lemps, el la formulation conlinue dans l'espace, Il base d'équauons aux 
dérivées partielle, du lemps e t de l'espace. \1 esl Il noter que la discrétisation 
de ces dernières, indispensable pour le trrulemenl sur calculaleur, les ramène 
Ou même lype que les premières, mrus en général sur un maillage plus fin el 
avec des ",Mmas numénques plus penam,ants. 

La formulation eompanimenlale, très prisée des physiologlsles cl des 
écologisles, fall l'hypothèse que l'on peUl raire une parUlion du système en 
un nombre limité de compartiments connexes, chacun pouvunt êlrC considt!ré 
comme instantanément mélangé el. donc, caraclérisable par une seule valeur 
de chaque ' anable d'élal du syslèmc.(fig.15) 

--... ~ Mledfon 

---- Dispersion 

Figure 15 

Pour unt van able cODservaLÎve. le système d'équations différentielles 
gémnt la concentration dans les companiments est Iiné3lre: 

dv,cl = I,SuP(Cl,A,j.C,+ C.I,lnqO,AJ+ I,D,Acrcj 
dr 1 1 1 

Vi: volume du compartiment i. 
Cf : concenLraUon du lraceur dans le comportement i 

Aij.' débit advecLifposill f si l'eau \'. dejen i 

Dij .' débll dispersif lurbulent cnll'e les compartiment< i clj (~J 
Butrelir) APMEP· ""398· Avf11·MlIi 1995 
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DIj : débit dispersIf turbulent entre les companoments i et j (~) 

L'avantage de celle fonnulation est sa facilité d'emploi. sa rapIdité de 
calcul. maIs elle introduit bien snr non seulement une discréusauon grossl~re 
du sys t~m., mais aussi une di persion numérique !oée au fait que l' on suppo
se instantan~ le mélange à l'intérieur d 'un companiment, ce qui a tendance à 
accélérer la propagation d'une fraction des variables et à ralentir une autre 
fraction. La figure 16 donne un exemple de résultat obtenu par un modèlc 
numérique du plancton utilisant une formu lation compartimentale de la 
Manche (7 1 compartiments de base, chacun étant divisé ensuite en un com
part iment de surface séparé d'un compartiment de fond par un plancher de 
profondeur variable en fonction des contenus thermo-halons et de ln dlssipa
tion d'énergie turbulente en surface el au fond): il s'ogit du cumul annuel de 
la production brute de matiêre produlle par le plancton égétal pour chacun 
d"" 71 compartiments de base, exprimé en gramme d'n7ote Incorporé dans 
1. matière végétale sous un mètre carré de surface de la mer (Ménesguen et 
Hoch, en préparation) 

Figure 16 
Dans la fonnulation continue, l'équotion d 'évolution d'un IJaceur conser

vatif reSte linéaire. mais faillnlervènir les dérivées d'espace. ce qui néccssllC 
des schémas numériques adaptés: 
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2 2 

~Ct + y.ac + yaC ~ K}aX~ + K,.a ~ 
a ax ay ay 
U. y : composantes du vecteur vitesse du fluide selon les axes 
Kr K,. : coefficients de dispersion turbuleote selon les ;ues. 

L'intérêt de cetle dernière formulation est sa grande résolution spatiale. 
maIS celle-CI e,igc des temps de calcul très élevés. souvent incompatibles 
avec les longues durées de simulation reqwses par l'étude des écosystèmes 
marins. 

Au-delà de< aspects techniques. il faut souligner combien ('absence totale 
de formation des scientifiques biologistes aux bases de 1. théorie des équa
tions au.' dérivées partielles constitue un handicap quasi-insurmontable à une 
réelle osmose entre hydrodynamiclens et biologiste< dans le développement 
de modèles mathématiques des écosytème< marins complexes. 

4. LA VIE EST BELLE! 

U ne suu Il être question de clore ce rapide panorama des incursions des 
malhém8uques en biologie marine sans faire un relour aux sources de la 
connnissnnce des organismes marins que constitue la description de leurs 
formes. Celles-ci sont d'une te lle variél': qu'au delà du simple émerveille
ment. elles semhlent décourager toute tentative de théorisation mathéma
tique. Et pourtant. la fnsclOmion qu· .. en:e l'élégan e de certaines formes a 
suscité depuis la Grèce antique une approc he géométrique, qu 'est récemment 
venue enrichit la tbéorie des courbes fractales. A n'en point douter. de très 
belles nvaneécs viendront quand 1 .. , modèles mathématiques des systèmes 
'IlVanls prendront en compte le rôle crucial Joué par les ronnes el les SLrUc
tures (membranes.organ ites •.. . ) dans l'essor du vivant. 

4.1 Hélices et spirales dans les lagons : 

Le, mollusques gastéropodes, ayant une coquille d ' une seule pi~ce qu'i1s 
ne changent pas nu cours de leur développement. onl u(ili~é un mode de 
croissance de celle coquille par accrétion marginale sur la coquille eXistante, 
de façon à assurer une croissance homothétique du corps de I·animal. Ceue 
croissance se fait en général avec torsion. aboutissant à la structure hélicol
dale bien connue des bigomealU. bueeins et autres murex . Seul panru les 
mollusques céphalopodes. avec l'argonaute, à avoir conservé une coquille 
compl~te externe. le nautile présente 11 bien des égards une sorte de perfec
tiOn en la matière. pUISque sa coqui lle s'enroule dans un plan se lon une SPI 

rale logarithmique d'apparence particulièremenl équilibrée (fig.I7). car le~ 
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longue lITS de deux rayons vecteurs orthogonaux successifs se lr()uvent êue à 

peu près dans le rapport du nombre d' or : ct> _ 1 + f5 Ceci correspond ii un 
2 

angle earaetéris~quc de 73 degrés entre 1. tangente à la spirale et le rayon 
vecteur correspondan~ angle que " on peut fajre apparaître dans l 'équa~on 

polaire de la spirale logarithmiq ue: r '" a.e 9cotg(al 

• 

1 

Figure 17 

4.2 Gorgon .. e. (racial .. : 

Plus comple"cs que les coquillases. mais plus propices aux rêves encore, 
les coraJliaires présentent une variété de fonnes arborescent.c:s lfès tn rappon 
avec le type de milieu qU'Ils babitent. A l'allure mll5sive de certains hexaco
rallIaires de lagons s 'oppose le port gracile de. gorgones, octocoralliaires 
donl 1. beaulé éclate parfois au détour d'un tombant, jusqu'à des rrofondeurs 
Importantes. Ces colonies d'«1lJU01au.x-fleurs», se noum!o;s.anl uniquement par 
cap,ure de parueu! .. planc'oniques passant 11 ponée de leurs minuscules len
tacules, ont évolué vers une forme leur assuranl une sItuation optimale dans 
le couran l: il s'agit d ' une structure arborescente construite dans un plan (qw 
reste perpendiculaire au courant moyen) par ramifications Imérales sucees· 
sives. La nature fondamentalement fractale de ces arborescences a été étu
diée, et il semble que leur dimension froctale tende à augmenter au fur Cl 11 
mC5urc de leur vleilUs5emenl (fIg. IS, MlstIi et Ceccherclh 1993) : 
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Q 1,5 

\:1 1,4 
.2 1.3 
'" \:1 1,2 Ilol 

.13 1,1 
Q 1 

1,5 4,5 7,5 14 25,5 

Age(années) 

Figure 18 

Pour tenler d'expliquer ce fait, ces auteurs invoquent le passage d'un type 
de ramification unilatéral (de dimension fractale D=Log(2)lLog(2)=I ) à un 
type hilaléml (de dimension fractale D=Log(3)ILog(2)=158l, plus efficace 
dAn, l'occupation du plan d 'arborescence (fig. 19). 

ig= 19 
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Conclusion 

Ce bref panorama de quelques incuIsions mathématiques dans l' étude de 
la vIe marine, écrit par un biologiste, avait pour premier but avoué d ' rug"iser 
la curiosité des mathématiciens à l'égard de ce vivier de passionnantes ques
uons scienufiques qu'eSll'océan , De.. statistiques ~ la géométrie, en passant 
par l'algèbre hnéaire <1 les systèmes dynanùques, large est l'éventai l des 
outils mnÛlématiques qui ont déjà contribué aUJ( progrès de l'océanographie 
biologique, el l'on peut conjecturer s.ans grand risque que l'avenir sera plus 
riche em:!ore de collaborations fructueuses. 

Mais au-delà de ces aspects techniques, ce pelit article avait aussi l'ambi
tion d'amorcer une réflexion sur une ccnaine conception bien fTançaise des 
rapports entre mathématiques et biologie, <Llns la profession scientifique, 
mais aussi dans renseignemen t. Premièrement. c'esl la conviction de 
l'auteur et il espère vous l',voir fail partager, les manifestations de la vie ne 
sont ni incomprébensibles, oi fondamentaleme.nt inadBptées à une modé
lisatjon mathématique déterministe. Ceci devraIt conduire fi cesser de 
considérer que seules probabil ités et statistiques sont les doma.ines des 
mathématiques "utiles" aux pauvres biologistes qUi, de toutes façons. c'est 
bien connu , ont beaucoup de difficultés à assimiler le raisonnement mmhé
malique! Si l'on veul faire progresser la compréhension quanlilati .... c des 
mécamsmes biologiques qui slIUcturent notrt biosphère, II faut impérative~ 
ment famlliariser (Cs. biologi~les avec les outils analytiques. et géométriques 
qui ont tant rait progresser la physique, par e.emple. El ceci appelle une 
deuxième rênexion sur une lacune dramatique de la fonnauoD m3lhématique 
dans les filières biologiques: l'absence, non seulement, de connaissa.nce sur 
les équations différentielles ordinaires ou aux dérivées partielles, mais, pluS 
grave encore, de maftrise du concept même de rai(j:onnement diff~renliel. 
Car, Quoi de plus mouvant que la vic , sunout dans le miheu fluide de 
Focéan. quoi de plus nécessaire.ment lié, par essence. à une formulation 
matllématiquc des variations temporelle' el spatiales? n raut donc dé,'elop
pel" Penscigneruent et lB pratique des mathématiques du mouveme.nt, 
particulièrement des équations dilYéreotieU.s, Les professeur.; de O1a1hé
ma.ûques, connaissant les difficultés techruques de ce domaint!:, \'erronl san 
doule dans ce propos de biologiste une preuve supplémentaire d'amaleuris , 
me. Sans doute, m aiS puissent~ils y voir aussi une main tendue, car II ne 
s'agit ni plus ni moins que d'apprivoiser les biologistes à un uSiige naturel 
des maÛlématiques dans leur dtscipline .. , 
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