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Mauvaises herbes et flore anthropogène. I. Définitions,

concepts et caractéristiques écologiques

CATHERINE LAMBELET-HAUETER

RÉSUMÉ

LAMBELET-HAUETER, C. (1990). Mauvaises herbes et flore anthropogène. I. Définitions,

concepts et caractéristiques écologiques. Saussurea2\\ 47-73. En français, résumés
français et anglais.

"Mauvaise herbe" est un concept populaire subjectif, une plante indésirable là où elle
pousse, dont le statut est fluctuant. On ne peut l'attribuer définitivement à une espèce
ou même une population. Les tentatives de définition objectives reflètent les préoccupations

des malherbologues, qui insistent sur la nuisibilité, ou des biologistes, surtout des
généticiens de l'évolution, pour qui les mauvaises herbes ont un certain comportement
écologique (lié à l'évolution des espèces en milieu anthropogène). En français, ce type
d'espèces a été également dénommé flore adventice, anthropogène ou anthropophile etc.
Toutes ces dénominations offrent la difficulté d'avoir été définies de manière diverse. Les
espèces anthropogènes ou "weeds" au sens écologique sont la plupart du temps considérées

comme un sous-ensemble des espèces colonisatrices, soit des "généralistes" à la
stratégie évolutive opportuniste. Cependant, la stabilité de certains écosystèmes
anthropogènes peut conduire des populations locales vers la spécialisation, souvent de
manière très poussée. Quelques auteurs ont donc préféré décrire des ensembles génétiques
d'espèces apparentées, dont les caractéristiques se modifient le long d'un gradient écologique

qui va des milieux naturels au plus artificiels. Mais l'influence humaine sur le
milieu et la distribution des espèces a des effets tellement divers et parfois si opposés
qu'il semble impossible de définir un lot de caractéristiques génétiques et éco-
physiologiques commun à ce groupe d'espèces. On s'achemine aujourd'hui vers la
description de tendances ou de groupes particuliers.

ABSTRACT

LAMBELET-HAUETER, C. (1990). Weeds and synanthropic flora: I. Definitions,
concepts and ecological characters. Saussurea 21: 47-73. In French, French and English
abstracts

In popular language a weed is a plant that grows in a place where it is not wanted. This
word cannot be attributed to a particular species or plant population. As a concept, it
is subjective, and the attempts to give it an objective definition merely reflect the specific
preoccupations of different professionals. Thus, weed specialists insist on the pest aspect
whereas biologists, and in particular evolutionary geneticists, stress the ecological
aspects, in relation to the evolution of species in man-made habitats. These unwanted
vegetation types are referred to variously as adventitious, anthropophile or anthropogenic

flora. These expressions are problematic in that they all have different definitions.
In the ecological sense, weeds are usually considered to be a subgroup of the so-called
colonizers or ubiquists, which settle in disturbed places by using opportunistic evolutionary

strategies. However, certain man-made ecosystems are so stable that they can lead
local populations to a high degree of specialization. For this reason certain authors have
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chosen to describe genetic units of related species, the characteristics of which change
following an ecological gradient which ranges from natural to extremely modified artificial

types of habitat. But man's impact on nature and on the distribution of species can
be so diverse, and its consequences sometimes so contradictory, that it appears to be
virtually impossible to define a common fund of genetical and eco-physiological characters
shared by this group of plants. Accordingly, the current trend among scientists is to
describe particular plant groups.

Introduction

Cet article résume les définitions et concepts qui tournent autour du terme de "mauvaise

herbe", ainsi que les caractéristiques liées à ce groupe de plantes. Dans une deuxième
partie, les différentes catégories et classifications concernant mauvaises herbes et flore
anthropogène seront décrites, en soulignant les nombreuses différences entre auteurs et
les confusions qui en résultent.

Pour introduire un tel sujet, il semble indiqué de citer la savoureuse phrase de HOLZ-
NER (1982): "It is as difficult to define the term "weed" to a scientist as it is to explain
to a farmer why it should be necessary to define a "weed" at all". Beaucoup d'efforts
ont été consacrés par les scientifiques pour tenter de définir objectivement cette catégorie
de plantes. Lorsqu'on parcourt toute cette littérature, on est bien loin d'aboutir à une idée
claire sur le sujet, tant la confusion est grande entre les différents auteurs. Sans compter
tous ceux qui utilisent le terme sans le définir, laissant le soin au lecteur de s'y retrouver.

Les mauvaises herbes sont un sujet de préoccupation pour de nombreuses personnes,
d'intérêts et de professions très divers. Jardiniers, agriculteurs, techniciens agricoles,
agronomes, industriels de la chimie, botanistes ou généticiens, tous ont une perception
différente de ces plantes. La notion ne vient d'ailleurs pas des milieux scientifiques, mais
est sans doute née avec l'agriculture. C'est pourquoi, suivant le milieu concerné, l'idée
que l'on se fait de la "mauvaise herbe" varie beaucoup.

Chez les scientifiques, on sous-entend généralement que ces plantes font partie des

espèces colonisatrices ou de la flore dite anthropogène (entre autres termes). Les définitions

et la description des caractéristiques de telles catégories posent également un
problème, leurs rapports avec les mauvaises herbes étant difficiles à cerner précisément. C'est
pourquoi une mise au point semble nécessaire et ne saurait se limiter uniquement à ce

que l'on dénomme "mauvaises herbes".

Les mauvaises herbes: définitions et concepts

Parmi les nombreuses définitions données dans la littérature, on distingue essentiellement

trois grands concepts désignés par le terme de "mauvaises herbes".

1. Le concept populaire: un statut fluctuant

A la base, mauvaise herbe, dans toutes les langues, est un "concept populaire"
(HAMEL & DANSEREAU, 1949), sans rapport avec une quelconque réalité biologique.
Dans son sens premier, il désigne sans ambiguïté une "plante indésirable", "a plant
growing where it is not wanted", selon la définitiion la plus simple (HILL, 1977). Ce terme
est par essence purement subjectif, ce qui est souligné dans de nombreuses définitions
(tableau 1). Il ne pose pas de problèmes dans l'usage courant, ceux-ci survenant lorsqu'on
tente de le définir plus précisément.

La subjectivité du sens usuel est soulignée par MONTÉGUT (1984): "Si le terme de
mauvaise herbe n'est pas équivoque, c'est le critère qui permet d'en décider pour une
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plante qui pose un problème lié à la subjectivité de la décision". De plus, il ne peut être
appliqué définitivement à une espèce donnée: "The weediness of a plant species differs
not only from area to area and from person to person, but also from year to year" (HOLZ-
NER, 1982)... et même de saison en saison, ajoute MONTÉGUT (1984): "... tout au long
du cycle de développement d'une plante, certaines espèces précoces et de cycle court ne
sont nuisibles qu'au début du cycle; d'autres, plus tardives, n'ont aucune influence sur
le rendement, mais sont préjudiciables au moment de la récolte".

La nature même du concept populaire original n'a donc rien à voir avec des critères
scientifiques objectifs, comme le précise très bien STEARN, cité par KING (1966): "
Taken as a whole, weeds are not so much a botanical as a human psychological category
within the plant kingdom, for a weed is simply a plant which in a particular place at a

particular time arouses human dislike and attempts are made at its eradication or
control". En résumé: "Strictly speaking, they are no species of weeds" (MÜNSCHER, 1955).

Les généticiens assombrissent encore le tableau, puisque, dans une population donnée,

"both weedy and non-weedy races of the same species coexist" (Mc NEILL, 1976).
Ceci souligne en fait l'extrême complexité des faits, et les imbrications entre taxonomie
et génétique (voir plus loin).

Les définitions qui s'éloignent du concept populaire, que tous gardent plus ou moins
à l'esprit tout en le limitant, vont essentiellement dans deux directions:

— celle des "économistes" (agronomes, techniciens agricoles, etc.) qui insistent sur
le caractère indésirable. Parfois à tel point, que des "amateurs enthousiastes",
comme les définissent HARLAN & DE WET (1965), ont par réaction défini la
mauvaise herbe comme "a plant whose virtues have not yet been discovered"
(EMERSON, cité par HARLAN & DE WET, 1965). Autres exemples, KING
(1951) s'exclame: "Weeds have always been condemned without a fair trial" et
WRIGHT (1972) s'attache à rechercher leurs qualités. Ces réactions sont
compréhensibles, car la conception de la mauvaise herbe englobe parfois toute plante
dont l'utilité n'est pas manifeste. On peut lire par exemple chez CAPUTA (1984):
"On distingue habituellement dans la composition des prairies permanentes les
3 groupes de plantes suivantes: les graminées, les légumineuses et les autres plantes

désignées parfois aussi sous le terme de "mauvaises herbes";

— celle des malherbologues "scientifiques" (biologistes, généticiens, etc.) que
dérange l'absence de critère objectif pour définir ces plantes. Ce problème de
définition a une autre source: en anglais, les termes "weeds" et "weedy" ne se

recoupent pas en général, le deuxième ayant une connotation nettement plus
écologique. "The disadvantage of the definition [le concept populaire] is that
it does not fully allow for the concept of what is generally called weediness"
(HILL, 1977). Ceci ajoute encore à la confusion dans les définitions en langue
anglaise.

Il n'en reste pas moins que le concept populaire est le plus répandu et qu'il demeure
subjectif. C'est pourquoi l'on pourrait adopter pour le définir la phrase de SALISBURY
(1961): "a plant growing where we do not want it" (une plante indésirable là où elle
pousse), auteur qui doute fort justement de la possibilité d'aller plus loin. Et l'on pourrait
conclure avec GODINHO (1984): "l'absence d'un critère sûr n'invalide en rien la définition

et n'apporte aucune confusion, la décision pouvant être subjective".



50 SAUSSUREA

2. Le concept économique: la nuisibilité

Les agronomes et techniciens agricoles s'occupant de malherbologie (en anglais:
weed science, en allemand: Herbologie) ont tendance à limiter la définition à la notion
de nuisibilité (voir tableau 1). Ces définitions, attentives aux intérêts humains, procèdent
du " phénomène dialectique de l'utile et du nuisible" (MATHON, 1981), dont les frontières

sont floues. "One man's weed is another man's crop", dit par exemple HARLAN
(1975). Selon le contexte (historique, économique, culturel), une même espèce se révèle
parfois utile, parfois nuisible. On en trouve des exemples chez EVANS & WEIR (1981),
HARDT (1986), LITTLE (1983), ou MERKENSCHLAGER (1924). Soulignant la relativité

du terme "nuisible", WEBER, (1961) pense qu'il faut plutôt dire que les mauvaises
herbes s'opposent aux efforts humains.

Malgré cette difficulté, EGGERS & NIEMANN (1980) tiennent à limiter la notion
de "Unkraut" à une signification purement économique. Selon eux, une définition trop
large peut induire le public en erreur et fausser la compréhension des mesures de lutte
telles qu'envisagées actuellement (lutte intégrée, seuils de tolérance, etc.). Le concept
populaire ne correspond plus à l'idée que l'on doit se faire aujourd'hui à propos d'une
flore menacée en partie par l'intensification des techniques agricoles. Il faut donc
l'abandonner. (NB: en Allemagne fédérale, la loi sur la protection de la nature stipule que toute
plante poussant spontanément ne peut être détruite sans raison valable). Dans la littérature

allemande, l'aspect floristique des "mauvaises herbes" tend à être pris en compte
par des termes tels que "Ackerflora", "Ackerwildkräuter" (HOFMEISTER & GARVE,
1986). Cette optique reste encore limitée en grande partie à ce pays.

Les définitions économiques varient cependant notablement quant aux limites à

attribuer à ce concept. Certains restreignent leurs mauvaises herbes aux espaces cultivés,
avec parfois des extensions aux prairies et pâtures, aux forêts exploitées (ADAMS &
BAKER, 1962; CAMPBELL, 1923; EGGERS & NIEMANN, 1980; HABAULT, 1983;

MOORE, 1954; RADEMACHER, 1948). D'autres y incluent toutes les activités humaines

(EWRS, 1976; FRYER & CHANCELLOR, 1970). Dans cette conception, sont
considérées comme mauvaises herbes toutes les plantes gênantes ou destructrices dans les

espaces aménagés et entretenus par l'homme (p. ex. celles qui s'installent dans le ballast
des talus de chemin de fer). HOLZNER (1982) souligne que cette extension de la notion
est récente et provient de l'impact toujours plus important de l'homme sur son environnement.

Alors qu'autrefois on ne parlait de mauvaises herbes qu'à propos des espaces cultivés

labourés (espèces messicoles), il existe aujourd'hui des "weeds of right of way, water
weeds, forestry weeds" et même "environmental weeds".

Quelques auteurs sont allés encore plus loin, comme MUZIK (1970) dans une définition

originale: "A weed in the broadest sense may be considered as an organism that
diverts energy from a direction desired by man". L'organisme en question peut être autre
chose qu'une plante et la notion devient alors très philosophique. HARLAN & DE WET
(1965) ont même écrit avec humour: "Man is the first and primary weed under whose
influence all other weeds have evolved". Néanmoins, de telles digressions paraissent
exagérées à ceux qui veulent limiter la définition au règne végétal (EWRS, 1976; GODINHO,
1984; HOLZNER, 1982).

La définition des critères de nuisibilité pose bien sûr problème. La plupart veulent
exclure la végétation trop proche des milieux naturels (pour eux, il n'y a donc pas de
mauvaises herbes rudérales ou environnementales), car la définition de la nuisibilité y est trop
aléatoire. Dans les cultures en revanche, elle est plus ou moins mesurable selon des critères
monétaires. Mais le simple fait de détecter une mauvaise herbe dans un champ ne rend

pas celle-ci nuisible, encore faut-il évaluer cette nuisibilité selon le contexte particulier,
local et momentané (EGGERS & NIEMANN, 1980). Bien qu'elle se veuille objective en
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termes de gestion agricole, la notion reste donc assez relative. Pour l'évaluer, on considère
aujourd'hui plutôt l'ensemble de la biomasse des espèces d'un champ que des individus
isolés. C'est la baisse de rendement qui fait foi dans la plupart des cas, mais les modèles
pour la déterminer en sont encore au stade expérimental. Dans le cadre devenu très actuel
d'une agriculture plus respectueuse de l'environnement, d'autres critères entrent en
considération (voir HANF, 1985). L'établissement de seuils de tolérance (c'est-à-dire l'évaluation

de la densité maximale d'une espèce tolérée par la culture sans baisse de rendement
monétaire) peut constituer une des nouvelles façons d'envisager la nuisibilité en termes
plus objectifs. Cette approche reste pour le moment limitée à des espèces particulières,
et donc des infestations presque monospécifiques, dans des systèmes très intensifs.

Cette vision moderne de la nuisibilité des mauvaises herbes conduit par exemple VAN
DER ZWEEP (1979) à distinguer entre une approche collective et une approche individuelle,

alors que l'EWRS (1976) tient à regrouper ces deux aspects.
A la lecture du tableau 1, on constate que la separation entre définitions subjectives

et économiques est parfois vague (EWRS, 1976; FRYER & CHANCELLOR, 1970;
HAMEL & DANSEREAU, 1949; VAN DER ZWEEP, 1979). Les définitions subjectives
trop précises rejoignent celles où la notion de nuisibilité est prise dans un sens très large.
D'ailleurs, la plupart des auteurs regroupent les concepts populaire et économique sous
une seule rubrique. Or ils ne sont pas équivalents, le critère économique restreignant le

concept populaire. En effet, dans la catégorie des mauvaises herbes "l'on doit aussi y
inclure toute plante causant quelque désagrément à l'homme, concurrentes des plantes
cultivées, celles qui donnent asile à des maladies cryptogamiques, ou à des insectes
nuisibles, les plantes toxiques... ou dont la seule présence est indésirable" (HAMEL
& DANSEREAU, 1949).

3. Le concept écologique: "the weediness"

Les milieux scientifiques (botanistes, écologistes, généticiens, etc.) sont gênés par la
subjectivité des notions populaire ou économique (voir plus haut) et se font de la mauvaise
herbe une idée plus écologique qui cadre mal avec elles. C'est HARLAN (1975) qui nous
semble exprimer le mieux son "malaise" à cet égard: "The professional weed men are
all of the same mind and emphazise the unwanted qualities of weeds. This is understandable

since their profession deals with control and eradication. Ecologists take a broader
view of weeds... two basic themes to an understanding of weeds emerge: 1) a weed has
certain characteristic ecological attributes and 2) it is frequently unwanted because of
these characteristics... It is true that weeds are frequently unwanted but that is not what
make them weeds". Le problème paraît ici posé à l'envers, car la notion populaire "weeds"
ou mauvaise herbe date d'avant l'opinion des scientifiques. Mais plusieurs auteurs, à l'instar

de ROBERTS (1982) notent que: "By definition, any plant species can be a weed. The
more obvious and recognizable weeds however tend to have in common certain characters
that are responsible for their widespread and troublesome occurence... they tend to be

competitive and adaptable, capable of exploiting habitats created or modified by man".
On trouve déjà la même idée chez HAMEL & DANSEREAU (1949).

Suivant ce raisonnement, de nombreux auteurs ont donc adopté toutes sortes de
définitions (tableau 1). La notion écologique s'y retrouve sous les termes de "artefacts"
(ANDERSON, 1952), de "mimic" (HAMMERTON, 1968), de milieu profondément
(HARPER, 1944) ou constamment (BAKER, 1965) bouleversé par l'homme, d'habitats
agricoles (HAMMERTON, 1968), d'environnement modifié (MUZIK, 1970), de successions

secondaires dont les mauvaises herbes sont les pionniers (BUNTING, 1960) ou
même de stations naturelles envahies par des espèces étrangères (AESCHIMANN, 1983).
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Tableau 1. — Définitions courantes des mauvaises herbes.

A. Concept populaire

— "A weed is an unwanted plant" (ANON., 1960, Encyclopedia Britannica).
— "Any useless or troublesome plant" (GRAY, 1879).
— "A plant in the wrong place" (BUNTING, 1960).
— "Any plant growing where it is not wanted" (HILL, 1977).
— "...can only be characterised as a plant growing where we do not want it" (SALISBURY, 1961).
— "Weeds are plants growing in places where man does not want them to grow (EVERIST, 1968).
— "A plant which is detrimental to man's interest, displeasing or of no evident value" (STEVENS,

1924).
— "Weeds are those plants... which grow where they are not wanted, usually where it is desired that

something else should grow" (MUENSCHER, 1955).
— "Plante herbacée ou par extension ligneuse qui, à l'endroit où elle se trouve, est indésirable" (DEY-

SAMARD, 1982).
— "Toute plante causant quelque désagrément à l'homme..." (HAMEL & DANSEREAU, 1949).
— "Une plante qui croît là où l'homme ne veut pas qu'elle pousse..." (FRANKTON & MULLIGAN,

1976).

B. Définitions économiques

— "A weed is an independent plant whose species is persistently obnoxious on cultivation area"
(CAMPBELL, 1923).

— "Any plant or vegetation, excluding fungi, interfering with the objectives of people" (EWRS, 1976).
— "A plant which interferes with man's utilization of land for a specific purpose" (MOORE, 1954).
— "Plants only become known as weeds when they interfere with man activities and interests" (FRYER

& CHANCELLOR, 1970).
— "Those herbs, shrubs, woody climbers or trees of an obnoxious or less immediately useful character

which may compete directly with crop plants or unpoverish fallow or pasture" (ADAMS & BAKER,
1962).

— "Weeds are plants pests of agricultural and other managed ecosystems, regardless of their geographi¬
cal origin. They reduce the value of these systems" (BAZZAZ, 1985).

— "Weeds: the entire vegetation interfering at a specific locality with the objectives of the manager.
Weed: plant species of which individuals occur at locations where they interfere with the objectives
of the manager" (VAN DER ZWEEP, 1979, traduit par HOLZNER, 1982).

— "Unkraüter sind, wirtschaftlich gesehen, Pflanzen die unerwünschterweise auf Kulturland wachsen
und dort mehr Schaden als Nutzen verursachen" (RADEMACHER, 1948).

— "Wildwachsende Pflanzenarten, die auf dem Kulturland einen Schaden verursachen, sind Unkraü¬
ter" (EGGERS & NIEMANN, 1980).

— "Unkraüter sind Pflanzen, die mehr schaden als nützen" (KOCH & HURLE, 1978).
— "Les mauvaises herbes sont l'ensemble des plantes qui entrent en compétition avec les espèces culti¬

vées par l'homme" (HABAULT, 1983).

G Définitions écologiques

— "Espèces cultivées involontairement" (DE CANDOLLE, 1855).
— "Many of our weeds and crops are... artefacts. They are borne on dumpheaps and patches of open,

more or less eroded soil which man creates" (ANDERSON, 1952).
— "Weeds are plants that thrive best in an environment disturbed by man" (MUZIK, 1970).
— "A plant that grows spontaneously in an habitat that has been greatly modified by human action"

(HARPER, 1944).
— "A plant is a weed if, in any specified geographical area, its population grows entirely or predomi¬

nantly in situations markedly disturbed by man (without of course beeing deliberately cultivated
plants) (BAKER, 1965).

— "Weeds are plants adapted to agricultural habitats... The successful weed is also a mimic" (HAM¬
MERTON, 1968).

— "Organisms become... true weeds when they become adapted to the permanently disturbed man-
made habitat" (DE WET, 1966).

— "Any species which has a particular ability to take advantage of human disturbance and spread as

a result of it" (STEBBINS, 1965).
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— "Biologisch gesehen sind die Unkraüter Pflanzen die gesellschaftsbildend mit den Nutzpflanzen auf¬
treten, deren Kultur für sie erträglich, förderlich oder sogar lebensnotwendig ist" (RADEMACHER,
1948).

— "Les mauvaises herbes sont toutes les espèces colonisatrices ou pionnières qui vivent spontanément
soit dans des successions secondaires, obligatoirement ou facultativement, soit dans des stations
naturelles qui leur sont étrangères, grâce à l'introduction humaine" (AESCH1MANN, 1983).

D. Définitions mixtes

— "A weed may be defined as a generally unwanted organism that thrive best in habitats disturbed
by man" (HARLAN & DE WET, 1965).

— "Plants adapted to man-made habitats and interfering with human activities" (HOLZNER, 1978).
— "Weeds are the unwanted, uncousciously selected reciprocals of intensive agriculture" (YOUNG &

EVANS, 1976).
— "A weed is a plant that does more harm than good and has the habit of encroaching where it is

not wanted" (RHOADS, 1983).
— "Zu den Unkraütern werden solche Pflanzenarten gezählt, denen die Wachstumsbedidgungen auf

dem vom Menschen geschaffenen Kulturland in besonderem Masse erträglich oder gar förderlich
sind, ohne dass sie dort von Nutzen wären" (KOCH, 1970).

Ces "écologistes" sont critiqués par HOLZNER (1982) parce qu'ils ne voient les
mauvaises herbes qu'en tant que colonisateurs des milieux artificialisés. En fait, ils ont
récupéré le terme "weeds" pour l'appliquer à des organismes en général désignés comme
"weedy", dans le sens de DE WET (1966): "Organisms become weedy when they start
to compete with man for the habitat he is creating for himself". Les définitions écologiques

sont le fait d'auteurs, souvent des généticiens, qui s'intéressent à la stratégie évolu-
tionnaire des plantes colonisatrices dans les successions secondaires, par opposition aux
plantes des milieux climaciques. Cette "récupération" trouve en grande partie sa source
dans leur enthousiasme. "Weeds have a unique and fascinating role in evolutionary
studies" s'exclame Me NEILL (1976). "No other organisms... pose so many interesting
questions. These questions relate mainly to the biological features which enable certain species
to be successful as weeds, and other not". De là à donner le nom de "weeds" à ces organismes,

il n'y a qu'un pas, franchi par beaucoup.
Les mauvaises herbes ayant longtemps été considérées comme un sujet impropre aux

études biologiques (HARPER, 1960), EVERIST (1968) est heureux que cette attitude se

soit modifiée: "Even some professors of botany are now aware that weeds are only plants
and therefore respectable enough to be studied by graduate students without exposing
them to the risk of contamination by "applied science". HARLAN & DE WET (1965)
se réjouissent également d'une telle évolution et du changement de définition qu'il
entraîne, l'ancienne étant inadéquate: "a weed may still be unwanted but more importantly

a weed has come to mean something that has a certain kind of ecological
behaviour". Les définitions écologiques sont ainsi plus objectives et correspondraient donc
à une prise en charge du problème par les sciences fondamentales. Peut-être sont-elles
aussi issues d'une volonté, consciente ou inconsciente, de se distancer de ces fameuses
"sciences appliquées", dont la définition des mauvaises herbes était par trop subjective!
Certains, comme BAKER (1965), sont cependant pleinement conscients des limites de
leur définition, l'utilisant faute de disposer d'un autre terme adéquat.
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4. Définitions mixtes

Pour terminer, on trouve également dans la littérature des définitions tentant de
concilier les concepts écologiques et économiques (tableau 1). Ces définitions mixtes ne font
qu'ajouter à la confusion, néanmoins elles ont le mérite de souligner que le statut des
mauvaises herbes est effectivement ambigu. Car cette notion de plantes indésirables, voire
nuisibles, est certainement née avec le développement de l'agriculture. Et c'est justement
celle-ci qui crée, à une échelle toujours plus grande, les milieux artificiels et instables
offrant à des plantes l'occasion de se développer parfois massivement. Par conséquent,
l'opinion de HANF (1985) est une conception très généralement partagée: "Dabei handelt
es sich um Wildpflanzen, die sich in Verbreitung und Lebensweise an die wechselden
Verhältnisse des bearbeiteten Bodens angepasst haben und bei mehr oder weniger starkem
Auftreten die vom Menschen angelegten und im bestimmten Zustand gewünschten Kulturen

im Wachstum beeinträchtigen... oder nur den ästhetischen Anblick stören (op. cit p.
780). C'est pourquoi BAKER (1972a) dénomme en définitive les mauvaises herbes des
"unvited guests", des hôtes qui se sont invités eux-mêmes à la fête! C'est pourquoi aussi
de nombreux auteurs de définitions objectives parlent souvent de "world's worst weeds",
"more obvious weeds", "most successful weeds", etc.

Les caractéristiques écologiques des mauvaises herbes

1. Les mauvaises herbes, une création humaine

Les auteurs des définitions écologiques s'attachent donc à établir les caractéristiques
écologiques communes aux mauvaises herbes en tant que catégorie biologique. Leurs
définitions ne concordent pas mais deux idées principales les sous-tendent:

1) la connexion entre mauvaises herbes ("weeds") et habitats anthropogènes
("man-made"), c'est-à-dire un milieu artificialisé, perturbé, remodelé, profondément

modifié par l'activité humaine;

2) la création de nouvelles entités génotypiques par évolution dans ces nouveaux
milieux: nouvelles espèces ou races, nouveaux écotypes, etc. L'origine de ces entités

est souvent perdue.

HARLAN (1975), lorsqu'il parle de l'impact de l'homme sur son environnement,
résume très bien l'idée générale: "The results has been the evolution of new plants adapted
to new ecological niches. There are what we call weeds". L'influence des activités humaines

est ici au centre du débat. Elle a produit des changements considérables sur le milieu
naturel et l'évolution de la végétation déjà bien avant l'apparition de l'agriculture
(SAUER, 1947) et ne fait que croître. Les principaux types d'intervention humaine sont
exposés chez BAZZAZ (1983). La création d'une flore anthropogène est loin d'être un
phénomène anecdotique: "Unconsciously as well as deliberately, man carries whole floras
around the globe with him, he now lives surrounded by transported landscapes, our
commonest every day plants have been transformed by their long association with us so
that many roadside and dooryard plants are artefacts. An artefact, by definition, is something

produced by man... That is what many of our crops and weeds really are", écrit
ANDERSON (1952), qui insiste sur la dépendance de ces plantes vis-à-vis de l'homme.
ZOHARY (1973) résume à propos du Moyen-Orient l'aboutissement de cette évolution:
"Man has introduced here floristic and distributional changes that in their magnitude
far exceed those caused by, say, Pleistocene climatic changes". Le même auteur
(ZOHARY, 1983) va ainsi jusqu'à diviser l'histoire de la végétation en trois périodes
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différant dans le degré atteint par l'influence humaine: une ère préségétale, une ère ségé-
tale et une ère néoségétale.

Etroitement liée aux 2 idées citées plus haut apparaît donc aussi la notion de déplacement,

de migration: d'un habitat primaire vers un habitat secondaire ou d'une région à
l'autre du globe, phénomène dénommé aussi invasion (BAKER, 1985). Ces migrations
provoquées par l'homme constituent autant d'occasions d'accélération du processus
anthropogène par des mélanges renouvelés de végétation et la colonisation de nouveaux
espaces.

2. La flore anthropogène et les espèces colonisatrices

Dans l'acceptation usuelle, notamment pour HAMEL & DANSEREAU (1949),
HUGUET DEL VILLAR (1929) ou ZOHARY (1983), la végétation anthropogène est celle
qui colonise les milieux artificialisés ou les successions secondaires par opposition à la
flore des milieux primaires. Dans certaines acceptations, anthropogène est un équivalent
de l'anglais "weedy" (voir plus haut la définition de DE WET, 1966). Cette correspondance

est valable pour les auteurs anglophones qui ne confondent pas "weedy" et
"weeds". Par contre, "weeds" au sens écologique n'est pas l'équivalent de flore anthropogène,

car il subsiste un problème à propos des plantes cultivées (à l'état cultivé). Pour
BAKER (1985), la flore anthropogène ("weedy") se décompose en "weeds" et "crops".
Pour DE WET (1981), elle comprend les espèces pionnières des milieux ouverts capables
de coloniser les milieux artificialisés, bouleversés par l'homme, les mauvaises herbes
("weeds" au sens écologique) et les espèces domestiquées ("domesticates"). Néanmoins,
il précise que certaines "weeds" et de nombreuses "domesticates" ne sont plus "weedy",
ayant perdu leur capacité à résister aux perturbations continuelles du milieu. Quant aux
auteurs qui utilisent le terme anthropogène, ils incluent, à l'exception de HAMEL &
DANSEREAU (1949), les plantes cultivées puisqu'ils opposent ce terme à primaire (non
touché par l'homme). Anthropogène et secondaire peuvent donc dans la plupart des cas
être considérés comme synonymes.

Dans l'esprit de beaucoup, la flore anthropogène et les mauvaises herbes au sens
écologique constituent un sous-ensemble des plantes colonisatrices ou pionnières. Les définitions

concernant ces plantes sont également loin d'être uniformes. BAZZAZ (1985)
définit ainsi les "colonizers": "Species that enter unoccupied or sparsely occupied
habitats". DE WET (1981) désigne sous le nom de pionnières les espèces colonisant les milieux
perturbés, naturellement ou artificiellement. ERDTMANN (1965) les qualifie quant à lui
d'espèces apokrates ("Apokraten" par opposition à "Statokraten"), espèces des milieux
ouverts, pour lesquelles compte surtout l'absence de concurrence. Que l'espèce devienne
ensuite anthropogène (anthropophile chez cet auteur) dépend de l'historique de son
évolution. Chez BROWN & MARSHALL (1981), on trouve une opinion assez différente:
"Colonizing plant species are those who can readily establish populations in an area or
habitat different from their origin. Successful colonizing species... include the world's
major weeds". Pour GWYNE & MURRAY (1985): "Weed species are in general extremely
competitive, aggressive colonizers and have the ability to adapt to various environments".
Quant à BAKER (1985), il déclare simplement: "Most colonizing plants are weeds".

La définition de BROWN & MARSHALL (1981) souligne les confusions fréquentes
entre espèces colonisatrices ("colonizers") et les envahisseurs ("invaders"), ces notions
étant souvent définies de manière différente dans un même ouvrage. Par exemple,
l'envahisseur de BARRETT & RICHARDSON (1986) est une espèce connaissant une rapide
extension de sa population dans une région où elle est introduite accidentellement. Pour
BAZZAZ (1985) par contre, il s'agit de plantes pénétrant dans une végétation plus ou
moins préservée, puis bouleversant ou dominant complètement celle-ci. Quant à



56 SAUSSUREA

PIMENTEL (1985), il considère quant à lui les envahisseurs comme des synonymes des
mauvaises herbes, c'est-à-dire comme toutes les espèces, autres que les plantes cultivées,
établies dans des écosystèmes gérés par l'homme.

Par commodité, et parce que cela correspond à la majorité des cas, nous considérerons

dans la suite de ce travail l'adjectif anthropogène comme un équivalent du terme
anglais "weedy", sauf dans le cas de la flore anthropogène (qui comprend les plantes
cultivées).

3. Aspects génétiques et phénotypiques des espèces anthropogènes

Les caractéristiques des mauvaises herbes, au sens écologique, confondues parfois
avec celles des espèces colonisatrices, sont définies, ainsi que la stratégie évolutionnaire
qui les détermine, dans les travaux de ANDERSON (1952), BAKER (1955, 1965, 1972a
et b, 1974 et 1985), BARRETT (1982), BROWN & MARSHALL (1981), DE WET (1966),
DE WET & HARLAN (1975), GRANT (1967), HARLAN (1975), HARLAN & DE WET
(1965), SALISBURY (1961), YOUNG & EVANS (1976) ainsi que dans l'ouvrage collectif
abondamment repris et cité de BAKER & STEBBINS (1965). Une synthèse des idées
actuelles accompagnée de nombreuses références se trouve chez BAZZAZ (1985),
BARRETT & RICHARDSON (1986), OKA & MORISHIMA (1982) ou RICE & JAIN (1985).

La palette des espèces considérées comme des mauvaises herbes offre une gamme
si vaste de caractéristiques écologiques qu'il semble d'emblée très difficile de les regrouper
sous une seule étiquette. Les auteurs cités ont cependant tenté de synthétiser les tendances
communes à de nombreuses d'entre elles. Les traits principaux des mauvaises herbes au
sens écologique sont résumés ci-dessous.

A. Génotype multiprogrammé et stratégie évolutive opportuniste

BAKER (1965), dans un travail constamment cité en référence par la suite, attribue
aux espèces anthropogènes, surtout aux plus envahissantes, la possession d'un génotype
multiprogrammé ("general-purpose-genotype"), préadapté à toute une gamme de conditions

environnementales. L'important, pour ces espèces, est l'adaptation à des milieux
bouleversés, variés, instables et très diversifiés. Cela correspond à une stratégie évolutive
de type r (rudéral) selon le modèle de Me ARTHUR & WILSON (1967) ou au pôle r du
modèle en triangle de GRIME (1977) et à la colonisation de milieux ouverts. Dans de
telles conditions, les limitations édaphiques ou climatiques du milieu sont moins cruciales
que la faiblesse de la concurrence entre plantes.

Pour BAKER (1972a), les espèces anthropogènes (qui sont pour lui des colonisatrices)

ont développé une stratégie évolutive opportuniste basée sur le maintien par autoga-
mie ou apomixie du génotype multiprogrammé. Il en résulte une adaptation grossière à

de nombreux habitats potentiels de type instable et un grand pouvoir colonisateur. Cependant,

une évolution vers une stratégie d'adaptation plus fine à des conditions locales, donc
vers un plus grand pouvoir compétitif et une perte de souplesse, est toujours possible.
Opportunisme et adaptation constituent en fait 2 pôles opposés dans l'évolution des espèces,

processus continuel, l'équilibre entre les deux se modifiant en fonction des circonstances.

B. Variabilité génétique

BAKER (1972a) souligne que le génotype multiprogrammé ne présuppose en rien
un haut degré de variabilité génétique intraspécifique. Or c'est une idée fort répandue dans
la littérature malherbologique. Les travaux de plus en plus nombreux portant sur la
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comparaison entre populations d'une même espèce ou d'espèces proches indiquent au
contraire une grande diversité en ce domaine. Certaines espèces ne sont représentées à
l'échelle de vastes régions que par pratiquement un seul génotype, alors que d'autres exhibent

une grande variabilité sur des surfaces limitées. La proportion d'hétérozygotes varie
aussi considérablement et n'est pas toujours entièrement corrélée avec la stratégie de la
reproduction (voir plus loin). D'un milieu à l'autre, d'une région à l'autre, la situation
d'une espèce se modifie, ce qui rend toute généralisation impossible. L'importance de ce
facteur a été souvent sous-estimée, surtout au niveau des applications concrètes en mal-
herbologie comme en systématique (BURDON & MARSHALL, 1981; CAVERS, 1985;
RAMAKRISHNAN & GUPTA, 1972).

Globalement, la variabilité génétique ne semble cependant pas plus élevée que dans
d'autres catégories de plantes. Dans une étude portant sur 113 taxa, HAMRICK & al.
(1979) constatent effectivement une progression du niveau moyen de la variabilité génétique

des espèces endémiques aux espèces à répartition régionale. Mais ce niveau diminue
ensuite chez les espèces ubiquistes, parmi lesquelles on recense une forte proportion de
mauvaises herbes classiques. En outre, les espèces anthropogènes colonisant les premières
étapes de successions secondaires sont moins variables que les espèces des stades
ultérieurs. En terme de stratégie évolutive, l'exemple cité contredit le modèle de GRIME
(1977), qui suppose une baisse de la variabilité lorsqu'on s'éloigne du pôle rudéral. Ce
modèle a donc été revu par WHITTAKER en tenant compte du facteur temporel, qui
modifie en fait la direction de l'évolution (PEET & al., 1983). Selon cette rectification,
le stress, par exemple sous la forme du piétinement dans des herbages ou d'incendies répétés

dans des forêts, s'il a un effet effectivement dépressif dans un premier temps sur la
variabilité génétique, semble au contraire l'amplifier s'il s'intègre dans un système durable
et constant. Il devient alors un élément stabilisateur supprimant partiellement les effets
de la compétition. La position d'une espèce dans le modèle en triangle, entre les 3 pôles
(rudéral — stress — compétition), ne semble donc pas non plus permettre de tirer des
conclusions immédiates sur son niveau de variabilité génétique.

La variabilité génétique est en effet sous l'influence de nombreux facteurs aux effets
imbriqués. Le système de reproduction n'en est qu'un des aspects et est lui-même soumis
à d'autres influences. D'après BARRETT (1982), le niveau moyen de variabilité génétique
des mauvaises herbes colonisatrices et déterminé par:

— l'effet de fondation ("founder effect"), lui-même influencé par le nombre et le

type des immigrants;
— la dérive génétique ("genetic drift"), qui dépend de l'effet d'entonnoir ("bottle¬

neck effect") pendant les phases d'établissement et d'une éventuelle augmentation
de la pression de sélection humaine;

— l'âge et la taille de la population considérée;
— le taux de reproduction sexuée;
— le système de reproduction sexuée (taux d'autogamie);
— les possibilités d'hybridation éventuelle, avec d'autres populations ou d'autres

taxa;
— l'hétérogénéité de l'environnement, déterminée par les modifications spatiales et

temporelles de l'habitat et donc le plus souvent par le degré d'intensité des activités

humaines.

C Plasticité phénotypique

Une des principales qualités attribuées aux espèces anthropogènes est leur grande
plasticité phénotypique, dont de nombreux exemples sont décrits. Ce terme recouvre tout
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changement survenu dans un phénotype par suite de variations de l'environnement
(BRADSHAW, 1973). Non seulement la plante elle-même manifeste une grande souplesse
en ajustant sa morphologie et sa physiologie aux conditions extérieures, mais de plus sa
progéniture, surtout dans le cas de semences, peut en subir les conséquences. A propos
de cette induction maternelle ("maternal effect"), on peut consulter par exemple ÉTKIN
(1982), FACCINI & al. (1985), TERASAWA & al. (1982) ou GUTTERMAN (1980) pour
une revue sur le sujet. Chez BRADSHAW (1965, 1973), HARPER & GAJIC (1961) ou
KUIPER & KUIPER (1988), on trouve des analyses et des exemples de plasticité phénoty-
pique. TAYLOR & AARSSEN (1988) suggèrent néanmoins dans le cas qu'ils ont étudié
(Agropyron repens) que la plasticité phénotypique (plus élevée dans des prairies âgées que
récemment ensemencées) serait plutôt le résultat d'une spécialisation de l'espèce que
d'une préadaptation au milieu.

La plasticité phénotypique semble quoi qu'il en soit un caractère adaptatif, héréditaire

et sujet à sélection. On ne sait dans quelle mesure elle se substitue parfois à d'autres
stratégies d'adaptation. Il apparaît, au vu d'expérimentations récentes, que les variations
de l'environnement et les nouveaux habitats offerts aux colonisateurs produisent des

réponses parallèles à la fois au niveau du polymorphisme et de la plasticité phénotypique
(BROWN & MARSHALL, 1981).

D. Souplesse de la stratégie de la reproduction

Le génotype multiprogrammé est obtenu d'après BAKER (1965) par capture d'un
effet d'heterosis favorable, sorte de "jack-pot génétique" qu'il faut gagner pour accéder
au statut de "successful weed". Pour le perpétuer, les possibilités sont multiples et BAKER
(1965) recense des exemples:

— de reproduction végétative (formation de clones);
— d'allopolyploïdie (par croisement d'espèces ou races proches);
— d'apomixie (production de graines sans fertilisation);
— d'autogamie (haut degré d'autogamie associé à un petit nombre de chromo¬

somes).

L'avantage de telles stratégies, particulièrement de l'apomixie, saute aux yeux durant
la phase d'établissement d'une espèce, à cause de l'effet de fondation (BAKER, 1974).
Ainsi même avec un tout petit nombre de propagules introduits, l'espèce peut se multiplier
rapidement (phase opportuniste). Mais par la suite, ces stratégies peuvent se révéler
désavantageuses, voire catastrophiques, en perpétuant une base génétique étroite (BARRETT
& RICHARDSON, 1986) et en fragilisant la population par rapport à des variations de
l'habitat ou à des maladies et parasites (BURDON & MARSHALL, 1981). Selon le
contexte, la survie même de l'espèce peut se trouver compromise avec le temps (phase d'adaptation).

Or, chez de nombreuses espèces considérées comme essentiellement autogames, voire
apomictes comme l'agrégat Taraxacum officinale, plusieurs expérimentations ont mis en
évidence une certaine souplesse du système de reproduction. Un certain pourcentage
d'individus dans une population donnée produit des recombinants (voir par exemple
ALLARD, 1965; DOLL, 1983; SOLBRIG, 1971; THILL & CALLIHAN, 1983; VALENTINE

& RICHARDS, 1967). Ce pourcentage est faible (quelques %) mais suffisant pour
garantir la survie de quelques individus lors de brusques modifications de l'environnement.

L'important, pour les espèces anthropogènes, est donc d'avoir la possibilité d'être
autocompatibles et/ou de se reproduire végétativement dans des proportions importantes
(BAKER, 1955; MULLIGAN & FINDLAY, 1970). Il semble tout aussi important de



C. LAMBELET-HAUETER — MAUVAISES HERBES ET FLORE ANTHROPOGÈNE. I. 59

conserver un certain taux d'allogamie, ce qu'on constate dans de nombreux cas. Ce taux
est alors souvent flexible, augmentant ou diminuant en fonction du temps et de l'environnement

(BAZZAZ, 1985).
La stratégie de la reproduction est très liée au type biologique de l'espèce, le cas des

annuelles et des pérennes étant presque toujours distingué. On admet généralement que
l'effort de reproduction est plus important chez les annuelles, les pérennes consacrant
logiquement une bonne part de leurs ressources à survivre (voir un exemple chez
WAGNER, 1986, pour Poa annua et Poapratensis). Néanmoins, il faut se garder de
généraliser en ce domaine: RICE & JAIN (1985) insistent sur le fait que la mesure de l'effort
reproductif et les possibilités d'interprétation des résultats restent aujourd'hui problématiques.

Le système de reproduction influence très directement la variabilité génétique. Quatre

types fondamentaux peuvent être distingués, dont les conséquences sur le niveau de
variabilité sont très diverses, voire opposées (BARRETT, 1982):

1) la propagation par clones (chez les géophytes surtout). On trouve chez de telles
espèces effectivement des cas de grande monotonie génétique dans de vastes
parts de l'aire de répartition, mais surtout après l'invasion rapide de nouveaux
territoires et/ou lorsque la stérilité de l'espèce est prononcée. Mais il existe aussi
de très hauts niveaux de variabilité, notamment lorsque l'espèce a une longue
histoire dans le territoire concerné et/ou que la reproduction sexuée est
fréquente. Or, ces espèces sont très souvent allogames.

2) l'apomixie. Les connaissances sur la variabilité de ces espèces sont encore insuffi¬
santes. Lorsqu'elle est facultative, l'apomixie représente un grand avantage par
sa souplesse vis-à-vis des stratégies soit opportuniste, soit d'adaptation. Les
espèces qui en sont dotées sont sans doute capables d'acquérir une grande variabilité

génétique.

3) l'autogamie, qui concerne beaucoup de mauvaises herbes classiques. Dans cette
catégorie également, des cas de haut niveau de variabilité côtoient des populations

considérablement appauvries, surtout si on les compare à des espèces ou
des races voisines "sauvages" ("wild"). Cette juxtaposition d'exemples opposés
existe à l'intérieur d'une même espèce.

4) l'allogamie, généralement rare chez les mauvaises herbes, avec quelques excep¬
tions notoires. Ces espèces ont en général, comme on peut s'y attendre, un haut
niveau de variabilité, entre et à l'intérieur des populations.

En définitive, la reproduction végétative exclusive (avec stérilité totale des organes
de fructification), l'apomixie obligatoire ou l'autogamie complète ne concernent que peu
d'espèces. La souplesse semble assez répandue dans les systèmes de reproduction. Ainsi,
celui-ci ne laisse en rien supposer quel est le degré de variabilité génétique sans la connaissance

de nombreux autres facteurs.

E. La différenciation et l'évolution vers des races locales

La phase d'établissement, les situations rudérales, le pôle opportuniste des stratégies
évolutives concernent des espèces pionnières, au génotype multiprogrammé, phénotypi-
quement plastiques. Une fois l'espèce établie, l'évolution va au cours du temps diriger
telle ou telle population vers des stratégies plus adaptatives, ce qui dépend en fait du destin
de l'habitat occupé. Très souvent, le biotope initialement perturbé est destiné à un certain
mode d'occupation humaine (habitations, circulation, agriculture, défrichements
périodiques etc.). Une gestion déterminée crée un nouvel écosystème aux éléments plus ou
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moins stables, où la compétitivité inter- et intraspécifique va inévitablement s'accroître.
La diversité des milieux soumis à l'influence de l'homme conduit donc peu à peu à la
fragmentation régionale des populations et à une isolation progressive de races locales
(SAKAI, 1965; BAKER, 1972a).

Historiquement, de nombreux éléments de la flore anthropogène sont effectivement
originaires de milieux primaires ouverts (KRAUSE, 1956; HÜBL & HOLZNER, 1982).
Théoriquement, l'origine géographique des espèces, qui ont souvent connu de nombreux
déplacements, est à rechercher à l'endroit de leur plus vaste amplitude écologique (HELL-
WIG, 1886) bien que la complexité des ensembles génétiques dont elles font partie limite
considérablement une telle méthode (HOLZNER, 1984). Les différenciations sont parfois

telles que l'origine de la plante nous restera sans doute inconnue, soit que le milieu
primaire originel a totalement disparu, soit que l'espèce est issue d'une évolution complète
en milieu secondaire (ZOHARY, 1962; PREUSS, 1929). Les bouleversements imposés par
l'homme sont des phénomènes brusques et rapides à l'échelle de l'évolution des espèces.
L'apparition de nouvelles espèces, de races locales etc. nous montre que les espèces
anthropogènes sont et doivent rester capables d'évoluer rapidement pour survivre (HAMMERTON,

1968; ADAMS & BAKER, 1962).
L'évolution vers des races locales peut aller très loin si l'écosystème, notamment agricole,

reste extrêmement stable durant de longues périodes. L'exemple extrême est constitué
par les imitations de plantes cultivées, les "crop mimics" (BARRETT, 1983). THELLUNG
(1925) a établi une liste de leurs caractéristiques, valables surtout dans des conditons
européennes et pour des terres labourées. Ces spécialistes tendent à devenir des thérophytes,
à développer la taille de leurs organes, notamment les graines, à perdre leurs défenses et
leur mécanismes de dispersion naturels. On connaît rarement leur origine exacte. A leur
propos, BAKER (1974) distingue essentiellement 2 stratégies: certaines, surtout dans
l'agriculture traditionnelle, recherchent la récolte avec la plante cultivée, les techniques
de semis assurant le réensemencement. D'autres, ce qui concerne l'agriculture moderne,
ont plutôt intérêt à y échapper, en général grâce à une plus grande précocité.

Les imitations de plantes cultivées se sont adaptées à tel point à un système agricole
donné qu'elles sont vulnérables au moindre changement dans les techniques agricoles,
ce qui va parfois jusqu'à les menacer dans leur existence (EGGERS, 1984). Dans certaines
régions où l'agriculture traditionnelle s'est perpétuée des siècles durant, on constate chez
certaines espèces "mimantes" des variations phénotypiques à l'échelle locale calquées sur
celles de la plante cultivée (HARPER & al., 1970). La multiplicité des diverses races locales
est décrite par SINSKAIA & BEZTUZHEVA (1931) pour Camelina sativa ou par
THOMPSON (1973) pour Agrostemma githago, deux exemples fameux d'imitation de
plantes cultivées. BARRETT & WILSON (1983) ont établi d'intéressantes comparaisons
entre une mauvaise herbe ubiquiste, un généraliste selon BAKER (1972a), Echinochloa
crus-galli et une variété "mimante" de celle-ci, Echinochloa oryzoides, limitée à un certain
système agricole.

F. Spécialistes et généralistes

Parmi les voies évolutives suivies par les espèces anthropogènes, HOLZNER (1982)
retient deux types opposés, qui correspondent aux deux pôles des stratégies (opportuniste
et d'adaptation) décrites par BAKER (1972a):

— les spécialistes, dont les imitations de plantes cultivées sont les exemples les plus
frappants, adaptés à un écosystème, exigeants par rapport aux conditions
extérieures de l'environnement;
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— les généralistes, ou spécialistes de la généralisation, de loin les plus nombreux,
avec une grande souplesse d'adaptation, une vaste amplitude écologique, des
stratégies extrêmement variées. Celles-ci sont étroitement dépendantes du type
biologique, lui-même conditionné par l'écosystème (BAKER, 1985). Espèces
annuelles et pérennes sont soigneusement distinguées par les auteurs, parce
qu'ayant des caractéristiques presque opposées. Les généralistes ont une variabilité

génétique en général beaucoup plus forte que les spécialistes, toutefois il
existe des exceptions.

Que l'installation dans un nouveau milieu soit suivie d'une phase d'adaptation aux
conditions locales dépend de plusieurs facteurs: le type d'environnement, le niveau et la
distribution de la variabilité génétique de la population, le mode de transmission des
caractères héréditaires conférant plus de vitalité (BARRETT & RICHARDSON, 1986).

Décrivant le type de processus évolutif vers lequel sont poussées les espèces des bioto-
pes agricoles, YOUNG & EVANS (1976) soulignent que l'agriculture représente en fait
une formidable concentration du potentiel environnemental. Avec l'intensification des

pratiques agricoles modernes (façons culturales, fumure, pesticides, travaux d'amélioration

foncière, etc.), la diversité originelle des milieux diminue de plus en plus. Plus on
augmente la concentration d'un milieu, plus la pression de sélection s'accentue et plus
la surface où elle peut être appliquée se réduit (penser aux surfaces irriguées par exemple).
Dans les biotopes les plus sélectifs, les mauvaises herbes les plus nuisibles actuellement
représentent le dernier stade d'une stratégie évolutive basée sur la compétitivité et
considérablement éloignée de celle des espèces colonisatrices. Reprenant le triangle du modèle
de GRIME (1977), ces deux auteurs pensent que la stratégie se déplace en fait du pôle
r (rudéral) vers les pôles s (stress) et c (compétition). YOUNG & EVANS (1975) décrivent
comme exemple le cas de Lolium multiflorum, un allogame strict, résistant mal à la
compétition des autres graminées, autogames, en bref tout le contraire d'un "colonisateur
agressif". En fait, leur vision de l'évolution des espèces dans les systèmes agricoles coïncide

avec celle des ouvrages de BAKER, mais pour eux il n'y a pas uniquement formation
de races locales, il y a également apparition de nouvelles espèces sans aucune caractéristique

des pionnières. Ce sont en quelque sorte des spécialistes préadaptés à l'écosystème
modelé par l'homme.

Il est actuellement effectivement démontré que l'augmentation de la pression de
sélection dans les surfaces cultivées diminue le niveau de variabilité génétique et réduit
la plasticité phénotypique des populations de mauvaises herbes. AL MOUEMAR & GAS-
QUEZ (1983) en donnent une bonne démonstration pour des populations de Chenopo-
dium album récoltés dans des milieux plus ou moins sélectifs. Un exemple très documenté
concerne aussi le déplacement vers le pôle stress dû à la pression des herbicides dans
certains systèmes agricoles. Une des conséquences est l'apparition de populations résistantes
qui manifestent une diminution de souplesse face aux modifications de l'environnement
et une baisse de vitalité (voir à ce propos LE BARON & GRESSEL, 1982; GASQUEZ,
1984 ou GRIGNAC, 1978 pour des revues, ainsi que HARPER, 1956, qui avait prédit
l'apparition des résistances). Les facteurs influençant la réponse des populations de
mauvaises herbes aux herbicides sont décrits chez GRANT (1972), GRESSEL (1978), HOWAT
(1987) ou TOMKINS & GRANT (1978).

G. Les complexes génétiques anthropogènes

DE WET (1966), DE WET & HARLAN (1975), HARLAN (1975) et HARLAN &
DE WET (1965) ont approché le problème des mauvaises herbes au sens écologique
différemment de BAKER (1955, 1965, 1972a et b, 1974 et 1985). La vision de ce dernier, il
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en est d'ailleurs conscient, n'englobe pas toute la complexité des caractéristiques des
mauvaises herbes dans le cadre de ses propres définitions. Les deux auteurs cités ci-dessus
développent l'idée plus générale de "crop-weed complexes", voire de "wild-crop-weed
complexes". Ces "complexes génétiques" comprennent des espèces apparentées s'éche-
lonnant le long d'un gradient évolutif (des espèces les plus "sauvages" aux plus "domestiquées")

et d'un gradient anthropogène (des biotopes les plus proches de la nature aux
plus artificiels). Les mauvaises herbes au sens écologique y sont intermédiaires entre les
espèces colonisatrices des successions secondaires et les espèces entièrement domestiquées
(ou plantes cultivées). Le long d'un tel gradient, milieux et espèces présentent donc des
caractéristiques très diverses, ou même opposées.

L'appartenance à de tels ensembles semble être une des seules caractéristiques
communes aux mauvaises herbes (sens écologique). DE WET (1966) doute de la possibilité
d'en trouver d'autres, à part la plasticité phénotypique, la large tolérance aux modifications

de l'environnement ou l'adaptation aux habitats artificialisés.
De nombreux exemples fameux de complexes génétiques anthropogènes sont recensés

chez OKA & MORISHIMA (1982), comme les cas des Avena, Oryza ou Sorghum.
WARWICK & THOMPSON (1987) décrivent l'échelonnement des caractéristiques
écologiques le long d'un gradient évolutif chez Panicum miliaceum. Les liens entre entités
génétiques à l'intérieur de ces complexes restent étroits et les limites souvent floues (voir des

exemples bien illustrés chez DE WET & al., 1983; HEISER, 1965; OKA & CHANG, 1959

ou PICKERSGILL, 1971). Plus variables que les espèces domestiquées, les mauvaises herbes

constituent souvent un réservoir génétique pour les plantes cultivées (HARLAN,
1965). De nombreuses d'entre ces dernières sont directement issues d'anciennes mauvaises
herbes, comme le seigle ou l'avoine en Europe (BUNTING, 1960; RADEMACHER,
1948). Parfois, la réciproque est également vraie (PANETSOS & BAKER, 1968). Les
exemples d'introgression sont nombreux dans les régions où les barrières génétiques sont
facilement franchissables à l'intérieur d'un complexe génétique donné. Ces introgressions
rendent parfois difficile la compréhension des modes d'évolution, dans les cas où le flux
de gènes s'inverse (HARLAN, 1982). De tels exemples abondent dans la région du Moyen-
Orient, berceau de l'agriculture (SAKAMOTO, 1982; ZOHARY, 1965). Dans le groupe
des céréales les plus cultivées, les barrières empêchant le flux de gênes ne sont pas de celles
qui permettent de séparer des espèces (HARLAN & al., 1973). Mais la domestication peut
aussi aller très loin et la plante cultivée se séparer si nettement des espèces apparentées
actuelles qu'elles semblent en fait toutes issues d'ancêtres communs disparus (voir le cas
du maïs: WILKIES, 1972).

L'optique des complexes génétiques s'adapte mieux aux réalités écologiques et, ne
se limitant pas à la description d'espèces, permet de lever l'obstacle des relations entre
génétique et systématique. Les espèces anthropogènes en effet soulèvent fréquemment de

gros problèmes taxonomiques (Me NEILL, 1976, 1982; WARBURG, 1960). Les mauvaises

herbes (au sens écologique) sont bien plus difficiles encore à traiter de ce point de

vue que les plantes cultivées. Le concept de "crop" n'a pas d'équivalent dans leur domaine,
ce qui ne facilite pas les choses. La plupart des généralistes sont traités au niveau de
l'espèce, les spécialistes et les races locales au niveau infraspécifique (KORNAS, 1983).
Pour DE WET (1981), c'est l'optique à suivre. Il propose de traiter, à l'intérieur des
complexes génétiques anthropogènes, les "crop mimics" comme des sous-espèces avec les

plantes cultivées, alors que les "mauvaises herbes" spontanées devraient faire partie du
même ensemble que leurs parents "sauvages". Il donne différents exemples d'un tel traitement

systématique. Néanmoins, le problème reste difficile à résoudre, comme le montre
un exemple pour Prunella vulgaris (NELSON, 1965) ou le difficile traitement des espèces

apomictes comme dans le genre Taraxacum.



C. LAMBELET-HAUETER — MAUVAISES HERBES ET FLORE ANTHROPOGÈNE. 1. 63

H. Dépendance face à la pression de sélection anthropogène

DE WET & HARLAN (1975) suggèrent que le processus de domestication des espèces

s'est déroulé sous des pressions de sélection différenciées (conscientes pour les plantes
cultivées et involontaires dans le cas des mauvaises herbes), à partir d'ancêtres communs,
des espèces pionnières pré-adaptées aux bouleversements anthropogènes. Les voies évolutives

menant à la création de mauvaises herbes sont selon eux les suivantes:

Ancêtre: Voie évolutive et mauvaises herbes résultantes:

Colonisateur: — sélection naturelle dans les habitats anthropogènes: races de colonisa¬
teurs (la plupart des mauvaises herbes)

— sélection naturelle par la culture: races de domestiqués
— sélection naturelle par les pratiques agricoles: imitations de plantes

cultivées

Domestiqué: — hybridation avec des espèces sauvages: races de domestiqués
— hybridation avec des parents colonisateurs: races de colonisateurs
— sélection naturelle après abandon de la culture: races de domestiqués

BAKER (1972a) fait une description des pressions de sélection imposées aux plantes
cultivées et qui se répercutent plus ou moins sur l'évolution des mauvaises herbes.
Consciemment l'agriculteur veut obtenir:

— un grossissement du produit désiré (suivant l'organe récolté);
— une détoxification éventuelle;
— un remplacement des espèces pérennes par des espèces annuelles;
— un remplacement des lianes par des arbustes;
— un déplacement de l'allogamie vers l'autogamie;
— une modification de la germination (germination synchrone, rapide, dormances

réduites, diminution des enveloppes de la semence);
— une réduction du potentiel naturel de dispersion des semences.

Ces pressions de sélection ont également des effets involontaires:

— réduction de la compétitivité;
— érosion génétique (surtout dans le cas de plantes introduites, se propageant par

clones ou très autogames);
— perte de fertilité plus ou moins grande dans les cas de reproduction végétative.

Les espèces anthropogènes spontanées ne subissent qu'en partie les conséquences de

pressions de sélection aussi poussées. Leur phénotype semble trouver son origine à travers
une large hybridation et une sélection vers la flexibilité génétique (HARLAN, 1975). La
création de nouveaux habitats et les déplacements d'espèces à grande échelle ont provoqué
la rencontre de nombreuses espèces colonisatrices. L'introgression qui a pu en résulter
est sans doute à l'origine des caractéristiques de cette flore des habitats artificialisés (DE
WET & HARLAN, 1975). Cette évolution a été rapide (10-20.000 ans) et les mécanismes
d'isolation demeurent peu différenciés. A la moindre modification des pressions de sélection,

le flux de gènes peut à nouveau être rétabli. La caractéristique principale des milieux
anthropogènes serait donc de perpétuer une pression de sélection, dans l'ensemble, moins
sévère que dans les milieux primaires et une très grande hétérogénéité spatiale et temporelle

entre habitats.
L'hybridation est à l'origine d'un phénomène reconnu comme une particularité de

nombreuses mauvaises herbes, et notamment des plus nuisibles, la Polyploidie (BROWN
& MARSHALL, 1981). Un cas très documenté, et l'un des seuls où la filiation est prouvée,
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est celui de Tragopogon nord-américains (OWNBEY, 1950). La Polyploidie confère un
plus haut degré de tolérance face à l'hétérogénéité de l'environnement et doit sans doute
contribuer à maintenir un plus haut degré de variabilité génétique dans les populations
que chez des espèces diploïdes.

Le maintien d'une grande hétérogénéité dans les milieux anthropogènes semble être
la source du maintien des stratégies opportunistes. La baisse de cette diversité entraîne
immanquablement une uniformisation des pressions de sélection. On sait par exemple
qu'il y a un rapport positif entre l'hétérogénéité d'un milieu et un haut degré de variabilité
génétique. Mais on ignore si cette diversité favorise effectivement la variabilité ou si les

espèces très variables s'adaptent mieux à ces milieux. Trop peu d'études sur ce sujet ont
été entreprises à ce jour (BARRETT, 1982).

On peut prendre comme illustration de ce phénomène l'historique de la flore anthropogène

dressé par KORNAS (1983) pour l'Europe centrale, qui montre effectivement que
l'introduction de l'agriculture a eu pour effet de diversifier énormément les milieux et
d'augmenter considérablement la richesse floristique. L'hétérogénéité de l'environnement
semble avoir atteint un sommet entre 1600 et 1800 ap. J.C., période où l'on enregistre
le plus grand nombre d'espèces. Mais actuellement, l'impact toujours plus important des

activités humaines, l'uniformisation des milieux, la concentration du potentiel environnemental

induisent une baisse de la variété floristique. Cette baisse n'est pas due uniquement
à la disparition d'espèces des milieux primaires, toujours plus menacés, elle est également
due à des pertes dans les biotopes anthropogènes.

I. Modification des aires de distribution

Dans son aspect historique, l'importance des migrations de plantes provoquées par
l'homme a déjà retenu l'attention de THELLUNG (1915), qui décrit précisément les différents

modes d'introduction. Dès le XIXème siècle, la littérature nord-américaine regorge
d'exemples de plantes introduites devenues de véritables fléaux. Par la suite l'Australie,
l'Afrique du Sud, la Nouvelle-Zélande connaissent le même phénomène (consulter p. ex.

ALEX, 1982; HEALY, 1961; MULLIGAN, 1965; WELLS & STIRTON 1982). L'Europe
a aussi connu la réciproque atténuée de ce phénonène.

GRAY (1879) a été le premier à établir une relation entre le "succès" des espèces
introduites en Amérique du Nord et leur origine anthropogène. Leur longue association avec
l'homme dans l'Ancien Monde leur permettait de s'établir immédiatement dans les habitats

artificiels récemment créés de leur nouvelle patrie, au contraire des espèces indigènes.
Dans certains cas nettement moins nombreux, les espèces introduites s'immiscent dans
la végétation naturelle (PIMENTEL, 1985).

Malgré une abondante littérature concernant les envahisseurs ("invaders") dans de
nombreux pays, BAKER (1972b), BARRETT & RICHARDSON (1986) ou SALISBURY
(1961) insistent sur la méconnaissance globale du sujet, en particulier concernant les
premières étapes de l'installation, passées le plus souvent inaperçues. Les causes du succès
des espèces introduites et devenues envahissantes restent généralement une énigme. Parmi
les hypothèses de ce succès, citons les plus courantes:

— l'absence d'ennemis naturels;
— l'occupation de niches écologiques vacantes, d'un habitat entièrement neuf

adapté à leurs besoins;
— la modification de la structure génétique de la population;
— un haut niveau de variabilité génétique (permettant une grande souplesse

d'adaptation);
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— une très forte plasticité phénotypique (idem);
— la multiplicité des introductions;
— des circonstances extérieures favorables (le hasard en quelque sorte).

Une espèce introduite est normalement soumise à ce qu'on appelle l'effet de fondation

("founder effect"), car seule une part faible de sa variabilité génétique est importée,
qui dépend du nombre de propagules. En théorie, les populations fondatrices sont normalement

très appauvries à ce niveau, mais les recherches les plus récentes offrent une vision
contradictoire. A l'appui de la théorie, NEWSOME & NOBLE (1986) constatent, pour
des exemples australiens, que la variabilité génétique est grande entre populations mais
très faible à l'intérieur. Elle n'est donc qu'un reflet de la multiplicité des introductions.
Les immigrants semblent donc avoir plusieurs chances de s'établir car, comme le souligne
BAKER (1974) à propos de la Californie, les cas d'introduction d'un seul génotype sont
extrêmement rares. Certains exemples semblent en outre indiquer que l'évolution
subséquente à la phase d'installation amène très rapidement une élévation du niveau de variabilité

génétique (BROWN & MARSHALL, 1981). Lorsque la reproduction de l'espèce
introduite est essentiellement végétative, l'effet de fondation peut conduire à des cas, dont
certains sont célèbres, d'uniformité génétique sur de vastes régions. En définitive, les

réponses aux questions sur le succès des envahisseurs et leurs structures génétiques sont
variables et chaque cas est unique.

Bien que se gardant de toute généralisation sur les causes d'expansion de l'aire potentielle

des espèces, JÄGER (1988) énumère les facteurs anthropogènes qui entrent en jeu:

— le passage de barrières géographiques, écologiques, phénologiques, génétiques
(nouveaux recombinants p. ex.);

— la survie et l'extension de nouveaux biotypes;
— de nouvelles pressions de sélection anthropogènes (p. ex. mutations sous

l'influence d'herbicides).

Des exemples concrets de modification de l'aire potentielle des espèces dus aux axes
routiers sont donnés par KOPECKY (1988) pour la Tchécoslovaquie. Les principaux
changements sont un gain en altitude et l'envahissement d'associations végétales ou de terrains
géologiquement ou pédologiquement différents (en général de milieux eutrophes vers des

milieux oligotrophes, mais pas toujours).

Il est clair que les mauvaises herbes généralistes ont une stratégie d'occupation des
niches écologiques opportuniste, qui illustre leur souplesse d'adaptation (OKA &
MORISHIMA, 1982). On trouve des exemples des mécanismes qui peuvent augmenter
le nombre de niches écologiques potentielles chez FISCHER & al. (1987) pour Rottboeliia
exaltata ou ZANGERL & BAZZAZ (1984) pour Amaranthus retroflexus. Les types de
niches occupées par les nouveaux arrivants sont définis pour l'Australie par BRIDGEWA-
TER (1988), selon les critères établis par GRUBB (1977). Les niches "phénologie", "type
biologique", "reproduction ou régénération" occupées sont différentes de celles des espèces

indigènes, alors que la niche "habitat" est identique ou similaire.

4. Aspects écologiques des espèces anthropogènes

Les caractéristiques écologiques telles qu'elles ont été décrites entre autres par
BAKER (1965,1974), HOLZNER (1982), HILL (1977), MÜNSCHER (1955) ou PIMEN-
TEL (1985) concernent presque uniquement des "généralistes" au sens de BAKER
(1972a). Une mauvaise herbe qui les posséderait toutes constituerait en quelque sorte la
mauvaise herbe "idéale", le généraliste absolu. Il ne faut donc pas prendre la liste ci-
dessous à la lettre mais comme l'indication de tendances et d'exemples connus. Notons
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que toutes les propriétés énumérées dans ce chapitre concernent surtout les espèces des
climats tempérés.

A. Organes végétatifs

— haute capacité de régénération après blessures, émiettement des organes, résis¬

tance aux agressions mécaniques;
— croissance forte et intensive des racines, croissance rapide jusqu'à la floraison

(annuelles);
— utilisation d'un autre espace que la plante cultivée (racines descendant profondé¬

ment ou au contraire rasantes, tolérance à l'ombre ou au contraire croissance
élancée rapide vers la lumière (lianes, etc.);

— allélopathie (sujet très documenté: BATHIA & al., 1982; FISCHER, 1979;
LOVETT, 1982; LOVETT & WEERAKOON, 1983; ZIMDAHL, 1987);

— réponse aux conditions environnementales dans le sens d'une plus grande vitalité
(forte réponse à la fertilisation des sols, stratégie de la reproduction modifiée
suivant les conditions, etc.);

— photosynthèse: système C4 au lieu de C3 (JENKINS & HATCH, 1982). NB: ce
point est contesté par NEWSOME & NOBLE (1986).

B. Organes de reproduction

En général, très haut degré de multiplication.

— annuelles: petites semences d'une grande longévité, aisément dispersées, méca¬
nismes internes de dormance, germination discontinue, réalisée pour une large
gamme de conditions extérieures (peu restrictive chez les annuelles de cycle
court, saisonnalité chez celles de cycle long). Forte production de graines en
circonstances favorables, sinon production d'au moins quelques semences, le
processus continue tant que l'environnement le permet. Polymorphisme
physiologique et morphologique des graines;

— pérennes: reproduction végétative vigoureuse, régénération possible ou même
améliorée à partir de fragments d'organes végétatifs.

C. Système de reproduction

— reproduction sexuée: autocompatibilité (sans être complètement autogame) —
reproduction asexuée: reproduction végétative, souvent associée à l'allogamie
(même si elle est rare) ou apomixie facultative;

— pas de mécanisme de pollinisation élaboré (anémogamie ou insectes non spécia¬
lisés);

— pas de mécanisme de dispersion élaboré (la dispersion la plus efficace est assurée

par l'homme), la plupart des espèces laissent simplement tomber leurs semences.

Pour plus de détails sur les systèmes de reproduction, voir BAKER (1953), HARPER
& ODGEN (1970) ou HOLZNER & al. (1982).

Plutôt que d'aborder des descriptions générales, d'autres auteurs ont préféré décrire
des groupes d'espèces aux caractéristiques communes. EHRENDORFER (1965) a par
exemple distingué trois groupes de colonisatrices parmi une sélection de familles botaniques

(Asteracées, Dipsacacées, Rubiacées), concluant qu'effectivement ces espèces
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peuvent être définies par une position écologique, des traits végétatifs et des systèmes de
reproduction communs.

Ayant effectué une analyse hiérarchique incluant de nombreuses données biologiques

sur des "invaders" en Australie, NEWSOME & NOBLE (1986) ont également distingué

quelques groupes d'espèces, dont le succès est sans doute dû à leurs caractéristiques
éco-physiologiques.

— les pionniers ("mangeurs de trous") à germination précoce et croissance rapide
(en rosette ou en hauteur)

— les compétiteurs, développant fortement et rapidement leurs organes aériens et
souterrains dans des milieux aux ressources limitées

— les espèces à grande longévité ("survivors"), souvent présents dans les pâturages
— les spécialistes de la "submersion", qui produisent des germinations massives de

plantules (technique valable seulement si la mortalité est indépendante de la
densité).

Pour ces auteurs, la question de savoir si un groupe particulier de caractéristiques
peut assurer l'implantation d'envahisseurs dans un nouvel habitat reste encore sans
réponse. Ils ont quant à eux plutôt détecté des suites de caractéristiques permettant seulement

de distinguer des groupements. Cela implique que les espèces en question, toutes
répertoriées comme légalement nuisibles, sont plutôt des spécialistes aux exigences germi-
natives précises et à la plasticité phénotypique faible, tout au contraire de la "mauvaise
herbe idéale".

Conclusion

Certaines définitions des "mauvaises herbes", notion subjective par essence, ne
considèrent que la nuisibilité, alors que d'autres récupèrent ce terme pour lui attribuer une
signification purement écologique liée à un comportement en milieu anthropogène.
Toutefois, les auteurs concernés ajoutent que ce sont précisément les caractéristiques de cette
catégorie de plantes qui les rendent nuisibles dans l'optique des agriculteurs. Dans l'idée
de la plupart des scientifiques, les milieux anthropogènes favorisent l'évolution de certaines

plantes vers des comportements qui les font considérer ensuite comme des mauvaises
herbes.

S'efforçant ensuite de décrire les stratégies évolutives de ces mauvaises herbes, leurs
caractéristiques génétiques et phénotypiques, force leur est de constater actuellement que
les contextes sont trop variés pour aboutir à un groupe homogène, alors que cela paraissait
possible il y a une vingtaine d'années. Non seulement la "mauvaises herbe idéale" décrite
par BAKER (1965, 1974) n'existe pas, mais on peut trouver des espèces considérées comme
très nuisibles avec des caractéristiques opposées à celles du "super-généraliste".

Les pressions de sélection exercées sur la végétation par l'homme et influençant
l'évolution des "mauvaises herbes" sont en résumé (d'après BROWN & MARSHALL, 1981):

— le déplacement des pressions de sélection;
— l'effet de fondation;
— le rétablissement du flux de gênes;
— l'hybridation et la création de polyploïdes;
— la recombinaison génétique.

Les interactions complexes qui en résultent produisent une immense diversité dans
la réponse des populations. Ainsi n'est-il pas étonnant que le groupe des espèces
anthropogènes ne puisse constituer une seule catégorie écologique, vu l'éventail de stratégies
évolutives qui le constitue. En définitive, on peut conclure avec HILL (1977): "Successful
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weeds share many characteristics though perhaps the only one in common to every species
is the ability to survive in cultivated land", en remplaçant "cultivé" par anthropogène.
JAIN (1983) a très bien démontré la vanité de généralisations hâtives et la complexité d'une
approche nécessitant la révision de nombreuses idées reçues. On s'achemine en fait plutôt
vers la description de séries évolutives et de leurs caractéristiques adaptatives propres,
étudiées dans des contextes bien définis (type de communauté, type de perturbation etc).
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