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Esthétique et biodiversité des écosystèmes sous-marins 

 

Mots-clés : Valeur esthétique, perception esthétique, beauté, biodiversité, écologie des 

communautés, diversité taxonomique, diversité fonctionnelle, poissons de récifs, récifs 

coralliens, récifs coralligènes, esthétique paysagère.  

 

Résumé  

  

La valeur esthétique des paysages et des espèces est un élément central de la 

conservation de la biodiversité, puisqu’elle fait intervenir les dimensions affectives et 

émotionnelles de notre rapport à la nature. Le lien entre biodiversité et perception 

esthétique demeure cependant peu étudié dans le cadre des services écosystémiques.  

Suite à un premier travail de synthèse ayant permis de poser les bases 

conceptuelles et méthodologiques de l’esthétique des paysages, trois études menées 

sur des systèmes sous-marins à différentes échelles ont permis de mieux comprendre 

et de quantifier le lien entre les différentes facettes de la biodiversité et la perception 

esthétique.  

Les résultats ont permis de mettre en évidence que la nature du lien entre 

biodiversité et préférences esthétique est dépendante de l’échelle de perception : à 

une échelle multi-spécifique, la biodiversité et la composition en espèces ont un effet 

positif sur les préférences esthétiques, tandis que les préférences à l’échelle 

spécifiques sont déconnectées du fonctionnement écologique des écosystèmes.  

Ces résultats confirment l’importance de la valeur esthétique dans notre 

perception de la biodiversité, qui pourrait avoir des conséquences majeures sur la 

façon dont nous protégeons notre environnement. L’approche fonctionnaliste de 

l’expérience esthétique est proposée et décrite afin de promouvoir une perception 

esthétique basée sur la compréhension et la reconnaissance des processus 

écologiques. Des pistes d’éducation à la biodiversité basée sur une expérience 

esthétique engagée sont également proposées, afin de reconnecter les besoins 

écologiques et les préférences esthétiques.  

 

 

 
MARBEC (MARine Biodiversity Exploitation and Conservation), 

UMR 9190 IRD-CNRS-UM-IFREMER, 
Université de Montpellier, Place Eugène Bataillon, CC 093, 

FR-34095 Montpellier Cedex 5, France.  
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Aesthetics and Biodiversity of marine ecosystems  

 

Keywords: Aesthetic value, aesthetic perception, beauty, biodiversity, community 

ecology, taxonomic diversity, functional diversity, reef fish, coral reef, coralligenous 

reef, landscape aesthetics.  

 

 

Abstract  

 

The aesthetic value of landscapes and species is a central element for the 

conservation of biodiversity, since it involves the emotional and emotional dimensions 

of our relationship to nature. However, the links between biodiversity and aesthetic 

perception remains poorly studied and recognized within the ecosystem services 

framework. 

Following a first critical review, that described the conceptual and 

methodological bases of landscape aesthetics, three studies on underwater systems 

at different scales have been computed in order to better understand the link between 

the different facets of biodiversity and aesthetic perception. 

The results revealed that the link between biodiversity and aesthetic preferences 

is dependent on the scale of perception: at a multi-specific scale, biodiversity and 

species composition have a positive effect on aesthetic preferences, while preferences 

at a specific scale are disconnected to the ecological functioning of ecosystems. 

These results confirm the importance of aesthetic value in our perception of 

biodiversity, which could have major consequences in the way we protect our 

environment. The aesthetic experience based on the understanding of ecological 

functioning is proposed and described in order to promote an aesthetic perception 

relevant to ecological processes. Education to biodiversity based on engaged aesthetic 

is also proposed, in order to reconnect ecological needs and aesthetic preferences.  
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INTRODUCTION  

 

1 - Contexte général 
 

 

1.1 - La biodiversité en crise : enjeux et perspectives 
 

Les espèces animales et végétales de la planète vivent actuellement une 

sixième grande crise d’extinction, due pour la première fois à l’activité destructrice de 

l’être humain (Barnosky et al. 2011). Au XXème siècle, les taux d’extinction des plantes 

et vertébrés étaient estimés entre 50 et 560 fois supérieures aux taux d’extinction 

attendus pour une biodiversité stable (Harrison & Pearce 2000). Ce déclin massif est 

un indicateur d’une érosion de la biodiversité dont les grandes causes reconnues sont : 

la réduction, la fragmentation et la destruction des habitats, l’excès de prédation et 

d’exploitation, l’invasion d’espèces exotiques, et le changement climatique (Ceballos 

et al. 2017). Cette érosion de la biodiversité a des conséquences majeures en termes 

de bien-être et de survie des populations humaines (Daily 1997; Díaz 2006), autant par 

la perte irréversible de ressources, du fonctionnement des écosystèmes et des 

services qui leurs sont associés (Hooper 2005), que par des dimensions esthétiques 

et culturelles liées à la biodiversité (Ceballos et al. 2017).  

 

Malgré la définition de nombreux indicateurs de la biodiversité basés sur les 

espèces et leurs abondances, leurs interactions ou leur productivité, (Boldt et al. 2014), 

les programmes de conservation de la biodiversité issus de ces indicateurs n’ont pas 

encore fait leurs preuves à l’échelle globale. Par exemple, les taux d’extinctions de 

nombreuses populations de vertébrés sont toujours très élevés, dus à une diminution 

constante de leur taille et de leur surface occupée (Ceballos et al. 2017). Bien que la 

diversité taxonomique puisse être assez élevée dans les aires protégées, la diversité 

fonctionnelle pour ces mêmes aires reste encore pauvre (Guareschi et al. 2015). Par 

exemple, à l’échelle européenne, la diversité phylogénétique des oiseaux, mammifères 

et amphibiens est moins bien conservée par les aires protégées qu’une distribution de 

ces aires au hasard (Zupan et al. 2014). L’une des raisons de cet échec pointées par 

les biologistes de la conservation est la considération quasi systématique de la 

richesse spécifique comme seul indicateur de la biodiversité pour la mise en place de 

programmes de conservation, principalement car cette dimension est facile à quantifier 

et à interpréter (Cadotte et al. 2010). Pourtant, la biodiversité est multi-facettes et la 

nécessité d’intégrer les dimensions fonctionnelles et phylogénétiques aux programmes 

de conservation est aujourd’hui largement reconnue (Reiss et al. 2009).  
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L’un des arguments majeurs pour la conservation de la biodiversité réside dans 

la promotion des services écosystémiques, c’est  à dire dans le fait que les 

écosystèmes « en bonne santé » d’un point de vue biodiversité et fonctionnement 

(c’est-à-dire présentant une forte diversité fonctionnelle, taxonomique et 

phylogénétique) apportent des services aux populations humaines, aussi bien d’ordres 

matériels (services de provision et de régulation) qu’immatériels (services culturels) 

(MEA 2005). Les nombreuses études liant services écosystémiques, biodiversité et 

fonctionnement des écosystèmes ont largement mis en évidence que les écosystèmes 

« en bonne santé » fournissent plus de services aux populations humaines (Díaz 2001; 

Hooper 2005; Cardinale 2012; Srivastava et al. 2012; Tilman et al. 2014). En effet, la 

biodiversité est essentielle au maintien et à la stabilité des biens et services 

écosystémiques face aux perturbations. Par exemple, d’un point de vue des services 

d’approvisionnement, la diversité génétique augmente significativement le rendement 

des cultures végétales, et la diversité spécifique augmente la stabilité des pêcheries 

ou la production de bois (Cardinale 2012). Du point de vue des services de régulation, 

la diversité fonctionnelle augmente par exemple le stockage du carbone et permet la 

régulation des ravageurs de culture (Cardinale 2012). A l’inverse, l’altération des 

écosystèmes via l’extinction des populations ou les invasions biologiques entraîne 

généralement une altération irréversible des biens et services délivrés par ces 

écosystèmes (Hooper 2005).  

 

Une autre dimension importante de la conservation concerne les aspects 

politiques, sociaux et psychologiques qui sont à l’origine des succès ou des échecs 

des programmes de conservation (Wright et al. 2009). Par exemple, la biologie de la 

restauration qui a pour but de rétablir un écosystème, d’un point de vue de sa santé, 

de son intégrité et de sa durabilité (S.E.R 2004), à travers la restauration de la 

biodiversité et du fonctionnement des écosystèmes, concerne des champs 

disciplinaires transversaux tels que la politique, la sociologie, la géographie, 

l’urbanisme ou l’écologie (Wright et al. 2009). L’un des éléments fondamentaux en 

termes de réussite des programmes de conservation ou de restauration est donc 

l’acceptation sociale des décisions par la population locale, usagers, institutions et 

instances décisionnelles (Folke et al. 2005), notamment par la gestion participative 

(Reed 2008). Etant donné que les objectifs écologiques et les attentes sociétales sont 

rarement concordantes de prime abord, l’éducation à l’environnement demeure 

également un enjeu majeur dans la gestion de la crise de la biodiversité (Fraser et al. 

2006). En effet, les mécanismes et les conséquences de l’érosion de la biodiversité se 
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jouent sur le long terme, via des mécanismes pas toujours instinctifs, qui nécessitent 

des connaissances et une compréhension approfondies (Swaffield & McWilliam 2013).  

 

L’éducation à l’environnement a fait beaucoup d’efforts en la matière (Smyth 

2006), notamment sur les enjeux du changement climatique, cependant les discours 

parfois alarmistes et négatifs qui lui sont associés peuvent générer un rejet ou une 

baisse de motivation pour lutter en faveur de l’environnement (ex. Figure 1, (Feinberg 

& Willer 2017).  

 

 

 

Figure 1 : Exemple de campagnes internationales destinées à choquer l’observateur. 

a) "Every 60 seconds a species dies out." © Bund, 2011. b) "Stop Climate Change 

Before it Changes You" © WWF, 2008. 

 

 

Concernant l’éducation à la biodiversité, les zoos et aquariums font également 

des efforts considérables en termes de communication et peuvent avoir un effet 

significatif sur la compréhension de la biodiversité et de la conservation (Moss et al. 

2017). Ils ne sont cependant pas toujours représentatifs des enjeux et fonctionnements 

de la biodiversité, et contribuent parfois malgré eux à la construction d’images mentales 

créant un biais culturel par lequel nous percevons notre environnement (Frynta et al. 

2010). Par exemple, le fait d’exposer au grand public des espèces attractives plutôt 

que menacées pourrait conduire à une conservation sélective des espèces attractives 

au détriment d’autres espèces (Frynta et al. 2014). Plusieurs études ont ainsi montré 

des résultats mitigés quant à l’apport de connaissances réelles de la biodiversité suite 

à une visite en zoo (Ryan & Saward 2004; Mallapur et al. 2008). De plus, il est reconnu 

que l’apport seul de connaissances théoriques ne suffit pas à créer un engagement 
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durable en faveur de la protection de l’environnement (Jacobson 2006). Par exemple, 

le statut de conservation d’une espèce n’est pas toujours un facteur de motivation pour 

agir en faveur de celle-ci (Colléony et al. 2017). Dans le cadre d’une étude menée en 

Italie, Brambilla et al. (2013) ont ainsi démontré que les oiseaux définis comme les plus 

attractifs bénéficiaient de meilleurs statuts de conservation, indépendamment de la 

taille de la population. D’autres dimensions jouent donc un rôle dans la motivation à la 

conservation ou à l’adoption d’un comportement favorable à l’environnement, telles 

que les croyances ou l’engagement affectif et émotionnel (Polley & O'Connor 2000). 

 

 

1.2 - La valeur esthétique : un levier de conservation ? 
 

Les facteurs affectifs jouent un rôle fondamental dans la conservation de la 

biodiversité (Jacobson 2006), puisque nous sommes naturellement plus enclins à 

protéger et à investir dans la conservation des espèces que nous aimons (Brackney & 

McAndrew 2001; Bonnet 2002; Brambilla et al. 2013). Les émotions ont un effet 

important sur la mémoire et la motivation en mettant en jeu de multiples zones du 

cerveau intervenants à différentes étapes du traitement de l’information (LaBar & 

Cabeza 2006). L’un des enjeux majeurs en conservation de la biodiversité est donc de 

comprendre quelles sont ces espèces et ces paysages que nous affectionnons, quelles 

en sont les raisons, et quelles en sont les conséquences d’un point de vue écologique. 

En particulier, la valeur esthétique étant l’un des principaux facteurs de réponse 

émotionnelle et affective, c’est cette dimension du rapport de l’Homme à son 

environnement qui est ici étudiée.  

 

L’expérience esthétique est un phénomène au cours duquel l’observateur, en 

réponse à un stimulus, ressent des sentiments et des émotions (Chatterjee 2014). 

C’est donc une opportunité pour renforcer le lien Homme/Nature (Brackney & 

McAndrew 2001), à condition que celle-ci soit pertinente à la fois du point de vue des 

attentes de l’observateur et de l’écologie (Gobster et al. 2007). Par exemple, la valeur 

esthétique des paysages est reconnue comme un service écosystémique culturel, qui 

contribue à la qualité de vie et à la santé en procurant du bien-être, un sentiment de 

paix et d’harmonie (MEA 2005). Cette facette des services écosystémiques est 

pourtant généralement moins étudiée que les services de provision de régulation par 

les études qui lient biodiversité, fonctionnement des écosystèmes et services 

écosystémiques (Cardinale 2012). Les liens entre biodiversité et valeur esthétique 

mériteraient donc d’être plus étudiés, puis mieux intégrés dans les programmes de 

gestion et de conservation (Swaffield & McWilliam 2013).  
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La façon dont la biodiversité influence notre perception esthétique des paysages 

ou des écosystèmes est encore mal identifiée, et s’il paraît nécessaire d’intégrer la 

valeur esthétique lors de l’étude et de la conservation des écosystèmes, le fait de baser 

les choix de conservation sur des critères purement esthétiques est difficilement 

soutenable : par exemple, dans certains cas la perception esthétique d’un paysage 

n’est pas corrélée à la biodiversité réelle de ce paysage (Dallimer et al. 2012) ou à sa 

fonction en tant qu’écosystème (Parsons & Carlson 2008). A l’inverse, dans d’autres 

cas la perception esthétique des paysages joue en faveur de la conservation de la 

biodiversité car celle-ci est alors un facteur positif de valeur esthétique. Par exemple, 

Lindemann-Matthies et al. (2010) ont démontré que la richesse en espèces végétales 

augmentait significativement la valeur esthétique de prairies. Plus récemment, Southon 

et al. (2017) ont confirmé ce résultat en révélant qu’une augmentation du nombre de 

plantes d’espèces et de tailles différentes augmentait significativement la valeur 

esthétique de prairies. 

Ces cas de relations positives entre esthétique et biodiversité ont l’avantage de 

fournir des supports de communication en faveur de la conservation basés sur des 

dimensions affectives et émotionnelles fortes. En revanche, cette approche peut avoir 

pour effet de négliger certaines espèces ou certains paysages moins attractifs qui ont 

pourtant un rôle majeur en termes de fonctionnement des écosystèmes (Parsons & 

Carlson 2008).  

 

En réponse à ce problème, la biologie de la conservation a proposé de 

concentrer les efforts de protection et de communication envers les espèces à la fois  

dites (i) « charismatiques » (ou « porte-drapeau »), c’est-à-dire les espèces attractives 

ou à forte valeur esthétique, généralement de grande taille (Smith et al. 2012) qui 

facilitent le recueil de fonds et la sensibilisation à la crise de la biodiversité (e.g., Figure 

2) (Verissimo et al. 2011) ; et (ii) « parapluies », c’est-à-dire les espèces dont la 

conservation est favorable à la survie de nombreuses autres espèces co-occurrentes 

(Roberge & Angelstam 2004). Cependant, l’utilité de conserver les espèces parapluies 

et/ou charismatiques pour la conservation d’autres taxa ne fait pas consensus. Tout 

d’abord, la conservation d’une espèce parapluie seule ne peut protéger l’ensemble des 

autres espèces co-occurrentes (Roberge & Angelstam 2004). De plus, le fait de 

concentrer les campagnes de communication autour des seules espèces 

charismatiques réduit le champ de l’attractivité et renforce la méconnaissance du grand 

public des enjeux globaux de la crise de la biodiversité et des processus à long terme 

qu’elle engage, notamment de la nécessité des rôles fonctionnels de certaines espèces 

cryptiques ou non-attractives dans le fonctionnement des écosystèmes.  



11 

 

 

  

Figure 2 : a) Exemple d’espèces porte-drapeau couramment utilisées pour les 

campagnes internationales de lutte contre l’extinction des espèces. © WWF-US 2014. 

b) Fréquences des espèces porte-drapeau et « Cendrillons » (espèces porte-drapeau 

en danger d’extinction) utilisées par les ONG internationales, classées par ordres 

taxonomiques (d’après Smith et al. 2012). 

 

La valeur esthétique représente donc un levier intéressant pour favoriser 

l’engagement et les efforts de conservation via l’affectif et l’émotionnel, mais son lien 

avec la biodiversité nécessite toutefois d’être plus profondément étudié afin de garantir 

une bonne adéquation entre préférences esthétiques et attentes écologiques (Gobster 

et al. 2007).  
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1.3 - Esthétique : bases biologiques et influences culturelles 
 

 L’Esthétique est relative à la capacité de l’être humain à juger un objet selon 

diverses perspectives telles que les émotions, l’usage, ou l’expérience (Shimamura & 

Palmer 2012). A l’origine, l’Esthétique est un champ philosophique qui explore le beau 

par l’étude des sensations et des émotions, notamment à travers l’Art. Le beau est 

défini comme un ensemble de caractéristiques générant du plaisir à l’observation 

(Chatterjee 2014).  

 

 En philosophie classique, dès le 17ème siècle, la notion de beauté est associée 

à l’harmonie, à la symétrie et à l’ordre, et est donc définie par les caractéristiques 

intrinsèques de l’objet (Boileau 1674). Le goût pour l’ordre et la symétrie semblent être 

des caractères anciens de l’histoire de l’humanité puisque certaines formes 

d’ornementations aux patterns réguliers et répétés ont été datées à 25 000 ans B.P. 

(Figure 3) (Müller-Beck 1998).  

 

 

 

Figure 3 : Broche en ébène décorée de lignes parallèles datées à 25 000 ans B.P 

(Müller-Beck 1998). Image issue de Sütterlin (2003).  

 

Les neurosciences ont exploré les origines biologiques de la beauté sous 

différents aspects, dont la réponse émotionnelle est la sensation de plaisir. De 

nombreuses études ont confirmé que la beauté est souvent associée à la symétrie 

(Ramachandran & Seckel 2012) qui intervient notamment lors de la sélection sexuelle 

(Grammer & Thornhill 1994; Møller & Thornhill 1998), aux patterns répétés (Coss 

2003), ou aux forts contrastes. Ramachandran et Seckel (2012) ont proposé une liste 

de « lois universelles de l’Esthétique » (Tableau 1).  
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Tableau 1 : Lois Universelles de l’Esthétique (d’après Ramachandran & Seckel 2012). 

 

 

 Ces règles de beauté peuvent être résumées à travers la « Processing fluency 

theory of aesthetic pleasure » (Reber 2004) selon laquelle plus l’information d’un 

stimulus est facilement codée, plus le cerveau ressent du plaisir. Par exemple, les 

patterns répétés sont perçus comme esthétiques car leur prédictibilité augmente la 

vitesse à laquelle ils sont analysés par le cerveau. Le traitement de l’information 

s’inscrit alors dans une stratégie adaptative dont le plaisir est une récompense (Renoult 

et al. 2016). En effet, un traitement efficace de l’information favorise la mémoire et 

l’apprentissage, optimise la reconnaissance et permet une économie d’énergie (Palm 

2013; Renoult 2016). Cette théorie intègre aussi l’influence de facteurs socio-culturels 

tels que l’expérience, à travers par exemple l’ « effet d’exposition », phénomène 

psychologique selon lequel le cerveau développe une préférence pour les objets qui 

lui sont familiers (Reber 2004). 

  

 Cette théorie en rejoint d’autres en psychologie évolutionniste, qui proposent 

d’expliquer les préférences esthétiques pour certains paysages par notre interprétation 

innée de l’information qu’ils contiennent (Kaplan 1989). Par exemple, la théorie de 

l’habitat est basée sur l’hypothèse que la sélection naturelle favorise les individus qui 
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explorent et s’établissent dans les environnements favorables à leurs survie et évitent 

les environnements risqués ou pauvres en ressources (Orians & Hervageen 1992). 

Cette théorie suggère que le potentiel d’un habitat en termes de survie est positivement 

corrélé à sa capacité à provoquer des réponses émotionnelles positives (Orians 2016). 

Selon la théorie de l’origine africaine de l’Homme moderne, Homo sapiens aurait 

émergé en Afrique il y a environ 200 000 ans (McDougall et al. 2005). L’Homme 

moderne ayant évolué dans les savanes jusqu’aux premières migrations (entre environ 

55 000 et 75 000 ans B.P., Pagani et al. 2015), les caractéristiques de ces habitats 

devraient donc être considérées comme favorables à la survie et susciter une émotion 

positive. Bien que la théorie de l’origine africaine de l’Homme moderne soit 

régulièrement remise en question (e.g. (Bohme et al. 2017; Fuss et al. 2017), plusieurs 

études suggèrent toutefois une préférence innée de l’Homme pour les paysages ayant 

des caractéristiques semblables à ceux des savanes africaines : une strate herbacée 

basse parsemée d’arbres épars tels que les acacia tortilis présentant une canopée 

basse et large (Figure 4) (Heerwagen & Orians 1993; Coss & Moore 2002; Falk & 

Balling 2009). Ces caractéristiques sont alors perçues comme un indicateur de 

conditions environnementales favorables à la survie, notamment car ces arbres offrent 

des refuges facilement visibles et accessibles (Appleton 1975; Coss & Moore 2002). 

D’autres caractéristiques ont été proposées, telles que la présence d’une vue dégagée, 

d’eau à proximité, de proies et de ressources (Appleton 1975).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 4 : Paysage virtuel de type savane parsemée d’Acacia tortilis ©Erich Synek and 

Karl Grammer,  http://evolution.anthro.univie.ac.at  
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A travers leur théorie du traitement de l’information, R. et S. Kaplan (1989) ont 

proposé quatre variables prédictives du traitement de l’information contenue dans un 

paysage, selon des modalités de compréhension ou d’exploration du paysage, de 

manière présumée ou immédiate :  

 

 

 

Tableau 2 - Variables prédictives des préférences paysagères (d’après Kaplan & 

Kaplan 1989) 

 

 

Selon ce modèle, la cohérence et la lisibilité permettent de comprendre 

l’environnement, tandis que la complexité et le mystère encouragent son exploration.  

  

 Enfin, l’hypothèse de la biophilie, proposée par Kellert et Wilson (1995b) 

suggère que les êtres humains possèdent un lien et une attirance innés envers la 

nature, puisque la survie et la reproduction de l’être humain ont toujours été liées à 

l’environnement naturel. Cette hypothèse ayant été rarement testée 

expérimentalement (Simaika & Samways 2010), le terme Biophilie est aujourd’hui 

plutôt employé pour désigner le fait que l’être humain est naturellement attiré par les 

environnements naturels plutôt qu’urbains (Lindemann-Matthies et al. 2010) et les 

bénéfices psychologiques et physiques de l’exposition à la nature (Hartig et al. 2014). 

  

 De nombreuses études ont démontré les aspects bénéfiques d’une exposition à 

la nature sur la santé mentale et physique. En 1984, une expérimentation a révélé que 

les patients d’un hôpital dont la chambre bénéficiait d’une vue sur un environnement 

naturel montraient une meilleure récupération post-opératoire que ceux avec une vue 

sur un mur de briques (Ulrich 1984). En 1991, Ulrich et ses collaborateurs ont testé 

l’effet de l’environnement sur la récupération au stress : les sujets exposés à un 
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environnement naturel récupéraient plus vite que les sujets exposés à un 

environnement urbain (Ulrich et al. 1991). Kaplan (1995) a également proposé que les 

environnements naturels jouent un rôle fondamental de la récupération à la fatigue 

mentale, et sont donc essentiels au bien-être humain. Les préférences esthétiques 

pour ces environnements permettant la récupération peuvent donc ici aussi être 

expliquées d’un point de vue évolutionniste, puisque la sélection naturelle devrait avoir 

favorisé les individus attirés par les environnements bénéficiant de cette faculté 

restauratrice (Kaplan 1995). Des études plus récentes ont testé l’effet bénéfique de la 

biodiversité sur la santé mentale et le bien-être. Dallimer et collaborateurs (2012) ont 

révélé une relation positive entre le bien-être de visiteurs et la richesse spécifique 

perçue d’un espace vert. Cox et collaborateurs (Cox et al. 2017) ont révélé que la 

présence de végétation et d’oiseaux proche du lieu de vie était corrélée positivement à 

un plus faible risque de dépression, d’anxiété et de stress. Il en est de même pour 

certains animaux, généralement domestiques ou charismatiques, dont le contact 

constitue la base de thérapies psychiatriques à travers le développement du lien 

Homme-Animal (Fine 2010). 

 

L’ensemble de ces théories constituent une base intéressante pour expliquer et 

prédire les préférences esthétiques, en identifiant les caractéristiques visuelle du 

paysage qui entrent en jeu lors de l’expérience esthétique (Ode et al. 2008). 

Cependant, ces caractéristiques ne sont pas invariables. Des études ont comparé les 

préférences esthétiques de différents groupes sociaux et ont trouvé des effets 

significatifs de l’âge et du sexe (Lyons 1983), de la nationalité (Yang & Terry 1992), ou 

des expériences (Müderrisoglu & Gultekin 2013) sur les préférences esthétiques. Par 

exemple, les préférences esthétiques des individus varient tout au long de leur vie, 

l’âge adulte étant la période où les goûts sont les plus stables (Figure 5, (Pugach et al. 

2017)). 
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Figure 5 : Stabilité des préférences esthétiques en fonction de l’âge (d’après Pugach 

et al. 2017) 

 

 

 L’expérience esthétique doit donc être interprétée à la fois du point de vue 

biologique, et du point vue culturel. La différenciation des origines biologiques et 

culturelles des préférences esthétiques est relative à deux approches philosophiques 

différentes : l’approche objectiviste et l’approche subjectiviste. Dans l’approche 

objectiviste, ou physique, la qualité intrinsèque du paysage réside dans ses attributs 

physiques, mesurables à l’aide de critères définis. L’approche subjectiviste, ou 

psychologique, définit la qualité du paysage comme relatif à l’observateur, mesurable 

à l’aide de méthodes psychologiques (Lothian 1999). Bourassa a proposé un modèle 

intégratif où les origines biologiques et culturelles des préférences esthétiques 

interviennent de manière complémentaire (Bourassa 1991). Des études plus récentes 

en esthétique des paysages intègrent ces deux dimensions en comparant les 

préférences esthétiques à des indicateurs physiques selon différents groupes sociaux 

(e.g., (Dramstad et al. 2006; Beza 2010; Gruehn 2011; Howley 2011; Kearney & 

Bradley 2011; Mahidin & Maulan 2012; Frank et al. 2013; González-Puente et al. 2014; 

Kalivoda 2014; Patterson et al. 2017). 

 

 Enfin, bien que la beauté soit la dimension de l’expérience esthétique la plus 

étudiée historiquement, les réponses esthétiques sont variées et peuvent être aussi 

bien positives que négatives. Parmi les plus décrites en philosophie, le laid et le sublime 

sont des formes d’expérience esthétique qui ont également un effet fondamental dans 

notre perception de l’environnement. La beauté, le sublime et le laid peuvent être 

placés sur une échelle de valeurs esthétiques positives et négatives (Brady 2013). La 
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laideur se définit par des caractéristiques suscitant de la répulsion ou du dégoût 

(Monroe 1998). Elle est associée par exemple au désordre, à la difformité, à la saleté 

ou la maladie (Oaten et al. 2009; Brady 2013). Le sublime est un cas particulier 

d’expérience esthétique à la fois positive et négative où l’observateur en admiration se 

sent vulnérable et dépassé, face à un paysage beau et qui échappe à son contrôle 

(Carlson 2000). Il est ressenti, par exemple, face aux paysages qui suscitent 

l’admiration et l’humilité sans pour autant être favorables à notre survie, tels que 

l’océan, les déserts ou les hautes montagnes (Figure 6).  

 

 

 

Figure 6 : Le Voyageur contemplant une mer de nuages (1817) de Caspar David 

Friedrich, Kunsthalle, Hamburg. L'artiste utilise la grandeur de la nature comme une 

expression du sublime. 
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Le sublime est une dimension intéressante de l’expérience esthétique puisqu’en 

forçant l’admiration et l’humilité il peut conduire à une attitude de respect moral vis-à-

vis du lieu en question, qui mérite alors le respect (Brady 2013). Tout comme la beauté, 

le sublime et la laideur peuvent varier culturellement (Brady 2013) et historiquement 

(Eco 2007).  

 

 En résumé, la valeur esthétique est donc influencée par (i) la dimension 

sensorielle, c’est à dire l’agencement des formes et des couleurs tel qu'évalué par nos 

sens ; (ii) la dimension émotionnelle, c’est à dire la valeur affective attribuée à l’objet; 

et (iii) la dimension cognitive, c’est à dire le sens donné à un objet au vu des 

connaissances, des expériences et de la culture de l’observateur. La dimension 

sensorielle concerne l’approche objectiviste, tandis que les dimensions émotionnelles 

et cognitives sont principalement étudiées par l’approche subjectiviste.  

 

 

1.4 - Le cas des espèces animales 
 

 L’observation d’une espèce (en particulier d’un animal) ou d’un paysage 

n’engage pas la même expérience esthétique, notamment car leurs qualités 

expressives sont différentes. La qualité expressive, c’est-à-dire la capacité d’exprimer 

des sentiments, joue en effet un rôle important dans notre perception de 

l’environnement via sa dimension affective et émotionnelle. Si un paysage peut être 

indirectement perçu à travers ses qualités expressives, par exemple une mer 

déchaînée ou une vallée paisible, les espèces animales ont quant à elles un potentiel 

d’affinité au genre humain bien supérieur, notamment car ils possèdent des yeux et 

des expressions faciales. Leurs gestuelles et leurs mouvements nous sont familiers, 

de sorte que nous pouvons les interpréter comme l’expression de sentiments (Brady 

2009). Ainsi la perception des espèces animales est aussi à comprendre à travers de 

prisme de l’anthropocentrisme. Ceci se traduit notamment par les représentions 

figuratives de l’animal aux côtés de l’Homme dès le Paléolithique (Lewis-Williams 

2002). On observe au Néolithique une hiérarchie de valeurs du monde animal, 

comprenant entre autres des espèces emblématiques, des espèces d’élevage, du 

gibier ou des prédateurs.  

 

Certaines espèces sont ainsi plus attractives que d’autres, suivant des 

dimensions émotionnelles (affection, attractivité, peur, dégout), ou utilitaires (utile, 

inutile, nuisible) qui peuvent varier en fonctions de facteurs culturels (Figure 7) (Serpell 

2004).  
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Figure 7 : Principaux déterminants influençant l’attitude humaine envers les animaux. 

D’après Serpell (2004).  

 

 

La peur et le dégoût, émotions acquises durant l’enfance, permettent l’évitement 

d’objets, d’organismes ou de lieux perçus comme dangereux ou vecteurs de 

pathogènes (Arrindell 2000; Oaten et al. 2009; Ptáčková et al. 2016). Au contraire 

l’affection et l’attractivité permettent la mise en œuvre d’un comportement de protection 

instinctif vis-à-vis de la personne ou de l’organisme en question. Par exemple, les 

espèces perçues comme « mignonnes » partagent des traits juvéniles faciaux tels 

qu’une tête large et ronde, un front saillant et haut, des yeux larges, un nez et une 

bouche réduits (Lorenz 1943). Cet ensemble de caractéristiques est considéré par les 

éthologues comme le déclencheur d’un comportement instinctif de protection et 

d’affection vis-à-vis du nourrisson (Glocker et al. 2009; Borgi et al. 2014). Ainsi le fait 

d’observer des animaux « mignons » (chiots et chatons par exemple) augmente les 

performances et l’attention lors de la résolution de tâches nécessitant une forte 

concentration (Nittono et al. 2012). Il semblerait également que l’être humain est une 

affection innée pour les organismes dont il est le plus proche phylogénétiquement, 

c’est-à-dire particulièrement pour les primates et plus généralement pour les 

mammifères (Kellert et al. 1982). 

 

Nos préférences innées envers les animaux sont donc restreintes par un certain 

nombre de caractéristiques, au détriment des autres espèces non attractives. Ce biais 

d’attractivité est renforcé par le fait que nous vivons de moins en moins d’expériences 

de nature (Soga & Gaston 2016), et que la gamme d’espèces auxquelles nous sommes 

exposés à travers les médias à elle aussi tendance à se réduire. Par exemple, une 
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étude menée sur les films d’animation Disney montre que le nombre d’espèces 

représentées a significativement diminué (d’environ 50 %) en 70 ans (Prévot-Julliard 

et al. 2015). Ceci pourrait avoir des conséquences sur la façon dont nous fixons les 

priorités de conservation. Par exemple, les priorités pour bénéficier d’une protection, 

définies par des enfants lors d’une étude de Ballouard et al. (2011), concernait 

majoritairement des espèces exotiques et charismatiques observées au zoo et à la 

télévision. 

 

 

2 - Contexte de l’étude 
 

2.1 - Esthétique des écosystèmes sous-marins  
 

 L’ensemble des théories citées précédemment s’appliquent généralement aux 

milieux terrestres. Bien que les paysages sous-marins soient longtemps restés 

inconnus et inexplorés -les premières expéditions sous-marines datant des années 

1950-, les avancées technologiques modernes permettent aujourd’hui d’expérimenter 

et de percevoir les paysages sous-marins directement via la plongée ou à travers divers 

médias, et de vivre des expériences esthétiques au même titre qu’en paysage terrestre 

(Figure 8).  

 

 

Figure 8 : Bloc diagramme des paysages sous-marins de la roche de Men Coz 

(Bretagne, France) © Maxime Aubinet, http://www.aires-marines.fr  
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Le développement de la pratique de la plongée sous-marine a largement 

contribué à la croissance du tourisme en milieu côtier, et les récifs coralliens 

représentent dans ce contexte des zones particulièrement attractives. Ces milieux 

offrent aux visiteurs une abondance de couleurs et une biodiversité généralement 

perçus comme esthétiques, et contribuent au développement touristique et 

économique de nombreux états insulaires (Neto 2003). Plusieurs études ont mis en 

évidence un lien entre la « bonne santé » des récifs coralliens et leur appréciation 

positive par les visiteurs (e.g., (Fenton et al. 1998; Dinsdale & Mark Fenton 2006; Haas 

et al. 2015; Grafeld et al. 2016). L’hypothèse selon laquelle un paysage en bonne santé 

est généralement considéré comme plus esthétique s’applique donc parfaitement aux 

écosystèmes sous-marins. L’origine évolutionniste de cette hypothèse, qui suggère 

que les préférences esthétiques sont liées aux habitats favorables à la survie, peut 

poser problème dans les cas des paysages sous-marins, puisque l’Homme n’a exploré 

ces environnements que très récemment. Une explication probable pourrait être que la 

façon dont le cerveau code l’information visuelle soit la même en milieu terrestre et en 

marin. En d’autres termes, les processus cognitifs générant du plaisir à l’observation 

d’un paysage terrestre en bonne santé, issus de la sélection naturelle, interviennent de 

la même manière lors l’observation de milieux sous-marins.   

 

Les écosystèmes sous-marins ont été choisis dans le cadre de ce travail pour 

leur valeur écologique et sociale : ces écosystèmes clés présentent une forte 

biodiversité, une productivité importante, et fournissent de nombreux biens et services 

aux populations humaines (Barbier 2017). Par exemple, les poissons fournissent près 

de 20 % des besoins mondiaux en protéines animales  (FAO, 2014). Les écosystèmes 

sous-marins sont également des environnements où les activités de loisirs, telles que 

la plongée, attirent des millions de touristes chaque année, et souffrent cependant d’un 

déclin global dû aux activités humaines (UNEP 2006). L’ensemble des écosystèmes 

sous-marins est affecté par l’activité humaine, dont 40 % sont fortement impactés par 

de multiples facteurs de stress dont la pollution, la surpêche et les changements 

climatiques (Halpern et al. 2008). Les récifs rocheux et coralliens, les mangroves et les 

écosystèmes épipélagiques (0 à -200 m de profondeur) sont les écosystèmes les plus 

menacés (Halpern et al. 2008). Les études ayant pour but une meilleure 

compréhension de la biodiversité marine demeurent cependant limitées (Tittensor et 

al. 2010), et bien que les populations marines souffrent de déclins majeurs, l’impact 

réel des aires marines protégées sur la biodiversité marine demeure encore soit 

méconnu, soit insuffisant (Mouillot et al. 2016). Les écosystèmes marins représentent 

d’importants enjeux humains et écologiques, la compréhension et la conservation de 

ces écosystèmes est donc aujourd’hui d’une urgente nécessité.  
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2.2 - Reconnecter l’esthétique et la biodiversité  
 

 Comme nous l’avons vu précédemment, qu’elle concerne un paysage (terrestre 

ou marin), une espèce ou un groupe d’espèces, l’expérience esthétique implique une 

expérience de nature. Cependant, une étude menée par Soga et Gaston (2016) 

suggère que la population humaine, en particulier les enfants, interagissent de moins 

en moins avec la nature, notamment suite à l’urbanisation de la société au cours des 

dernières décennies. Cette perte d’interactions avec la nature pourrait avoir des 

conséquences dramatiques sur le bien-être humain et la santé (Soga & Gaston 2016). 

Au-delà de ses effets néfastes sur la santé, la déconnexion de l’Homme à son 

environnement naturel pourrait avoir des conséquences délétères en termes de 

conservation puisque une perte de lien avec la nature induit une réduction des 

attitudes, émotions et donc comportements positifs envers la nature (Martin et al. 

2016). Il paraît donc urgent de reconnecter l’Homme à son environnement, et ici encore 

l’expérience esthétique apparaît comme une opportunité intéressante de renforcer le 

lien Homme/Nature. 

 

La valeur esthétique des paysages et des espèces est un fort argument de 

conservation, un levier de communication, un facteur de bien-être humain et une 

opportunité de reconnecter l’homme à son environnement. La prise en compte des 

liens entre valeur esthétique et la biodiversité est donc pertinente à la fois du point de 

vue de la biologie de la conservation et du grand public. Comprendre les origines de 

ce lien implique la prise en compte d’éléments sociologiques, psychologiques, 

neurologiques et écologiques. Les recherches en esthétique des paysages 

progressent en la matière mais les indicateurs issus de l’écologie des communautés 

pour décrire la biodiversité sont encore rarement utilisés dans ce contexte. En 

esthétique des paysages, la valeur écologique est généralement estimée indirectement 

à partir de métriques physiques telles que la diversité ou la richesse des composants 

paysagers (Fry et al. 2009). Plusieurs études récentes ont cependant fait le lien entre 

la valeur esthétique et la biodiversité, notamment à travers la diversité taxonomique 

(Hale et al. 2005; Lindemann-Matthies et al. 2010; Dallimer et al. 2012; Lindemann-

Matthies & Marty 2013; Cox & Gaston 2015; Haas et al. 2015). Les résultats révélés 

par ces études constituent une avancée intéressante pour mieux comprendre le lien 

entre perception esthétique et biodiversité, et corroborent généralement l’idée qu’une 

diversité plus élevée implique une plus grande valeur esthétique (Appleton 1975). La 

prochaine étape consiste en l’intégration d’indices de biodiversité complémentaires tels 

que la diversité fonctionnelle et phylogénétique qui jouent un rôle clé dans le 

fonctionnement des écosystèmes (Hooper 2005; Tilman et al. 2014). De plus, la 
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richesse spécifique n’est pas toujours prédictive d’une préférence esthétique, puisque 

certaines espèces sont visuellement difficiles à différencier, et que notre perception 

esthétique semble plutôt répondre à des combinaisons de traits tels que la couleur ou 

la forme (Hula & Flegr 2016; Graves et al. 2017).  

 

Les problèmes soulevés par cette inadéquation entre esthétique et écologie ont 

été détaillés en Annexe A (« Integrating landscape aesthetic value and biodiversity »). 

Ce travail de review a été mené afin de décrire les principaux fondements conceptuels, 

les méthodologies récentes et les futures perspectives de l’esthétique des paysages. 

Nous avons dans un premier temps soulevé le manque de prise en compte de la valeur 

esthétique, en tant que service culturel, dans les études qui lient biodiversité, 

fonctionnement des écosystèmes et services écosystémiques. Réciproquement, nous 

avons mis en évidence le manque de prise en compte de mesures fines de la 

biodiversité (basées sur les espèces et leurs abondances) dans les études classiques 

en esthétique des paysages.  

La mise en relation de l’esthétique et de l’écologie des communautés soulève 

des problèmes méthodologiques et conceptuels que nous avons questionnés afin de 

promouvoir une meilleure convergence entre esthétique des paysages et écologie. Par 

exemple, si la biodiversité peut-être facilement estimée quantitativement, les mesures 

formelles des perceptions humaines basées sur des jugements subjectifs demeure 

problématique. En effet, les évaluations des préférences esthétiques paysagères sont 

généralement dépendantes du contexte, et peu transposables d’un système à l’autre 

(van Zanten et al. 2016). Nous avons donc proposé une méthodologie pour estimer 

quantitativement les préférences esthétiques, basée sur la « randomisation » et sur 

l’algorithme Elo (détaillé dans la section « Matériels et Méthodes », utilisé tout au long 

de ce travail de thèse.  

La nécessité de mieux intégrer les différentes échelles de perception humaines 

aux échelles de mesures écologiques ont également été décrites (Figure 9). Bien que 

l’œil humain soit capable d’interpréter une grande quantité d’information et de vivre une 

expérience esthétique pendant l’observation d’un paysage, la mesure formelle de la 

valeur écologique à l’échelle du paysage requiert une grande quantité de données pas 

toujours disponible. De plus, la façon dont le cerveau humain intègre les informations 

du paysage lors d’une expérience esthétique nécessite d’être mieux comprise : le 

cerveau traite-t-il le paysage comme une « somme » de petits composants perçus 

individuellement ou bien comme une « moyenne » de ces composants perçus plus 

globalement ? Pour répondre à ces questions, des évaluations parallèles de la 

perception esthétiques à différentes échelles spatiales et écologiques sont 

nécessaires.  
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En résumé, ce travail de review nous a permis de poser les bases conceptuelles 

et méthodologiques pour l’ensemble des travaux réalisés au cours de cette thèse. 

Cette review révèle la pertinence de l’utilisation d’indices de biodiversité pour expliquer  

les préférences esthétiques, et ce à différentes échelles écologiques. La suite du 

mémoire consiste en la mise en pratique de cette méthodologie. 

Enfin, l’approche fonctionnaliste de l’expérience esthétique a été proposée et 

décrite afin de promouvoir une perception esthétique basée sur la compréhension et la 

reconnaissance des processus écologiques. Cette approche sera particulièrement 

développée en section « Discussion ».  
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MATERIELS ET METHODES  

 

Les trois études réalisées au cours de cette thèse ayant des méthodologies 

comparables et des résultats complémentaires, les sections « Matériels et Méthodes » 

et « Résumé des résultats » seront présentés sous la forme d’un article scientifique, 

c’est-à-dire de manière commune, et ne font pas l’objet de chapitres séparés. Cette 

présentation a pour but de fluidifier la lecture et de mettre en évidence les liens 

d’emboitement entre chacune des études. Cependant, afin de faciliter la lecture, un 

code couleur correspondant à chaque étude a été ajouté en marge du document. Ainsi, 

le système étudié sera clairement identifié pour chaque paragraphe :  

 

La première étude portant sur les poissons de récifs individuels est identifiée par la 

couleur bleue.  

 

La deuxième étude sur les récifs coralligènes est identifiée par la couleur jaune.  

 

La troisième étude sur les assemblages de poissons de récifs est identifiée par la 

couleur verte.  

 

 L’ordre de présentation des matériels et méthodes et des résultats ne suit pas 

l’ordre chronologique dans lequel les études ont été effectuées, mais correspond à une 

augmentation croissante de l’échelle étudiée : des espèces aux communautés à petite 

échelle, jusqu’aux communautés à échelle plus large. Notons que ces études portent 

sur deux systèmes écologiques comparables mais différents : les récifs coralligènes et 

les récifs coralliens. Ce choix résulte de la provenance différente des bases de 

données que nous avions à disposition. 

 

 

1 - Objectifs 

 

Les études menées au cours de ce travail de thèse ont eu pour but de répondre aux 

questions suivantes : dans qu’elle mesure la perception esthétique est-elle une 

dimension pertinente de la conservation de la biodiversité ? En d’autres termes, la 

biodiversité, telle que perçue par l’être humain, est-elle un facteur de valeur 

esthétique ? Si oui, toutes facettes de la biodiversité contribuent-elles équitablement à 

cette perception esthétique ? Peut-on identifier certains traits fonctionnels ou attributs 

visuels participant à l’attractivité pour certaines espèces ? Enfin, l’expérience et les 

connaissances influencent-elles le lien entre perception esthétique et biodiversité ?  



27 

 Afin de mieux comprendre comment la biodiversité influence la perception 

esthétique, nous avons mené trois études et mesuré la valeur esthétique et la 

biodiversité d’éléments paysagers sous-marins à trois niveaux différents (Figure 9) : au 

niveau de l’espèce, au niveau de la communauté à une échelle fine et de la 

communauté à une échelle plus large. La première étude consistait à évaluer les 

préférences esthétiques (ou attractivité) pour des poissons de récif coralliens, évalués 

individuellement (Annexe B, « Beauty and the beast: confronting species aesthetics to 

ecological functions »). Les deux études suivantes avaient pour objectif de mesurer le 

lien entre trois facettes de la biodiversité (diversités taxonomique, phylogénétique et 

fonctionnelle) et la valeur esthétique de différents assemblages d’espèces : les 

communautés benthiques de récifs coralligènes méditerranéens (Annexe C, 

« Taxonomic and functional diversity increase the aesthetic value of coralligenous 

reefs » ), et des assemblages de poissons de récifs coralliens de l’océan indien 

(Annexe D, « Does the diversity of a reef fish community affect its aesthetic value? »). 

 

 

 

Figure 9 : Schéma des différentes échelles écologiques étudiées. 
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2 - Ecosystèmes étudiés  

  

 

 Les récifs coralligènes (Figure 10) sont des assemblages emblématiques de 

Méditerranée se développant entre -20 et -120 m de profondeur. Ils sont formés de 

concrétions biologiques produites par accumulation d’algues encroûtantes et 

d’animaux bio-constructeurs tels que les polychètes, bryozoaires et gorgones 

(Garrabou & Ballesteros 2000), abritant plus de 1700 espèces (Ballesteros 2006). Les 

récifs coralligènes sont comparables aux récifs coralliens en termes de richesse 

spécifique, et comptent parmi les écosystèmes les plus diversifiés de Méditerranée 

(Ballesteros 2006). Ils sont également très appréciés des plongeurs en raison de leur 

diversité et de leur valeur esthétique (Harmelin 1993; Boudouresque 2004).  

 

 

Figure 10 : récif coralligène méditerranéen © Laurent Ballesta pour Andromède 

Océanologie/Agence de l’eau RMC : Campagne RECOR 2011. 

 

 

 Les récifs coralliens (Figure 11) sont des structures formées majoritairement par 

des coraux scléractiniaires se développant dans les eaux tropicales et subtropicales 

(Veron 2000). Les récifs coralliens sont l’un des écosystèmes plus importants sur Terre 

du fait de leur productivité et leur biodiversité, fournissant de nombreux biens et 
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services aux populations humaines (Moberg & Folke 1999; Bellwood et al. 2004). Ces 

écosystèmes connaissent cependant un déclin global dû aux activités humaines 

(Bellwood et al. 2004). Parmi les espèces dépendantes des récifs coralliens, les 

poissons forment un groupe riche de plus de 8000 espèces, dont quelques espèces 

emblématiques appréciées par le grand public (Lieske & Myers 2001), tel que le 

poisson clown, largement représentées dans les médias (Moberg & Folke 1999), ainsi 

qu’un grand nombre de poissons colorés appréciés par les plongeurs et les 

aquariophiles (Rhyne et al. 2012).   

 

 

Figure 11 : récifs coralliens. Source : commons.wikimedia.org 

  

 

3 - Matériels photographiques  

 

 Les liens entre valeur esthétique et biodiversité ont été mesurés à partir de 

photographies numériques. 
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3.1 - Poissons de récifs coralliens  
 

 Pour évaluer la valeur esthétique des poissons de récif coralliens à l’échelle 

individuelle, nous avons sélectionné 116 espèces communes de l’Océan indien ouest, 

représentant 29 des 48 espèces dominantes des récifs coralliens (Lieske & Myers 

2001). Les photos ont été collectées sur la base de données fishbase 

(www.fishbase.org) et sont toutes issues de la collection de Randall (1997). Chaque 

photo a été standardisée au format 400x600 mm pour 150 dpi, et un fond noir a été 

systématiquement ajouté. Plusieurs photos ont été utilisées pour les espèces 

présentant une différentiation sexuelle (e.g., Thalassoma purpureum), ontogénique 

(e.g., Plectorhinchus vittatus) ou différentes couleurs (e.g., Arothron meleagris). Le set 

complet représentait ainsi 169 photos.  

 

 

3.2 - Récifs coralligènes Méditerranéens  
 

 Dans le cas des récifs coralligènes, nous avons utilisé 339 quadrats 

photographiques de 50 cm x 50 cm pris sur 113 stations entre -20 et -90 m de 

profondeur lors de la campagne RECOR (Andromède Océanologie, 2013) initiée en 

2010 par l’Agence de l’Eau Rhône-Méditerranée-Corse et Andromède Océanologie 

(www.andromede-ocean.com) (Figure 12). 

 

  

 

Figure 12 : Cartographie des 113 stations échantillonnées en mer Méditerranée au 

cours du programme RECOR.  

http://www.andromede-ocean.com/
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 Le programme consiste notamment au suivi de l’état de santé des récifs 

coralligène de Méditerranée grâce à l’échantillonnage de 30 quadrats photographiques 

sur 113 stations. Les 339 quadrats utilisés dans cette étude résultent d’un 

échantillonnage aléatoire de 3 photos parmi les 30 photos disponibles pour chacune 

des 113 stations. Chaque photo a été analysée en utilisant 64 points aléatoires générés 

par le logiciel CPCe 4.1 « coralligenous assemblages version » (Kohler & Gill 2006). 

Pour chaque photo, le pourcentage de recouvrement sédimentaire et de substrat non 

colonisé a été mesuré. Les espèces benthiques présentes ont été identifiées grâce aux 

nomenclatures de Guiry & Guiry (2013) et de Rodriquez-Prieto et al. (2013). Enfin, 

l’abondance relative de chaque espèce a été estimée selon leur recouvrement (Doxa 

et al. 2016).  

 

3.3 – Récifs coralliens  
 

 Dans le cas des assemblages de poissons de récifs coralliens, 84 photos issues 

d’un seul site à Mayotte ont été utilisées. Les photos ont été collectées à partir de 

vidéos enregistrées à Mayotte en novembre 2016 à l’aide de caméras Gopro© placées 

à 3 m de profondeur pendant 30 minutes (Figure 13). 

 

 

 
 

Figure 13 : a) L’île de Mayotte. b) Dispositif de captation vidéo consistant en une 

caméra Gopro© posée sur un trépied à 3 m de profondeur.  
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Toutes les photos présentent le même fond et la même luminosité. Les photos 

ont été sélectionnées de façon à obtenir un gradient de diversité taxonomique et 

fonctionnelle parmi 69 espèces communes de l’Océan indien ouest, représentant 18 

des 48 familles dominantes des récifs coralliens (Lieske & Myers 2001). 

L’enregistrement vidéo n’ayant pas permis de remplir de manière continue le gradient 

de diversité, certaines espèces ont été ajoutées manuellement à l’aide du logiciel 

Photoshop©. Afin d’assurer le réalisme des assemblages ainsi créés, les espèces 

ajoutées ont toutes été observées au moins une fois sur le site. Le set complet 

représentait ainsi 84 photos. 

 

Figure 14 : Exemples de matériels photographiques utilisés. a) Poisson individuel 

utilisé en Annexe B, b) quadrat photographique utilisé en Annexe C, c) assemblage de 

poissons coralliens utilisée en Annexe D.  

 

 

4 - Mesurer la biodiversité 
 

 En écologie des communautés, la biodiversité est principalement mesurée à 

travers trois facettes complémentaires jouant un rôle majeur dans le fonctionnement 

des écosystèmes et des services écosystémiques : (i) la diversité taxonomique, basée 

sur la composition en espèces et leurs abondances (Magurran 1988) ; (ii) la diversité 

phylogénétique, qui représente l’histoire évolutive des espèces (Cavender-Bares et al. 

2009; Mouquet et al. 2012) ; et (iii) la diversité fonctionnelle basée sur les traits 

fonctionnels des espèces (Díaz 2001).   

 

 La diversité taxonomique a été mesurée grâce au nombre d’espèces sur chaque 

photo. Les indices de Shannon et de Simpson (basée sur les abondances relatives des 

espèces) ont été calculés et convertis en nombre d’espèces effectifs (Chao et al. 2014).  

  



33 

 La diversité phylogénétique a été mesurée sur la base des distances 

phylogénétiques entre espèces. Dans le cas des communautés benthiques 

coralligènes, les distances phylogénétiques entre espèces ont été estimées à partir 

des classifications disponibles dans la littérature (Doxa et al. 2016), puis calculées pour 

chaque espèce deux à deux. La diversité phylogénétique a ensuite été calculée en 

utilisant l’entropie quadratique de Rao selon l’équation ∑ 𝑝𝑖𝑝𝑗𝑑𝑖𝑗
𝑛
𝑖,𝑗=1  où pi et pj sont les 

abondances relatives des espèces i et j, et dij les distances phylogénétiques en être 

espèces, converties en nombre d’espèces effectif (Chao et al. 2014). 

 

 La diversité fonctionnelle a été mesurée grâce à un ensemble de traits 

fonctionnels sélectionnés et les abondances relatives des espèces. Dans le cas des 

communautés benthiques coralligènes, 52 traits ont été sélectionnés dans le but de 

décrire des facettes complémentaires de ces espèces telles que la morphologie, le 

mode d’alimentation, le mode de reproduction ou les stratégies de défense (voir 

Annexe C). Ces traits ont été classés en deux catégories : les traits relatifs à l’écologie 

des espèces telles que la reproduction, et les traits relatifs aux attributs visuels tels que 

la forme ou la couleur. Dans le cas des poissons coralliens, nous avons sélectionné six 

traits décrivant l’écologie des espèces : la taille, le régime alimentaire, la période 

d’activité (diurne ou nocturne), la position dans la colonne d’eau, et le grégarisme. Bien 

que ces traits ne soient pas directement reconnus pour avoir un effet direct sur le 

fonctionnement des écosystèmes, ils sont tous directement liés à l’écologie des 

espèces et ont donc été considérés comme « traits fonctionnels ».  

 

 Les indices de diversité fonctionnelle ont été calculés à partir d’un espace 

fonctionnel multidimensionnel, construit selon les valeurs de traits de chaque espèce. 

Sur la base de chaque valeur de traits, une matrice de distance de Gower a été 

générée. L’information contenue dans cette matrice a été synthétisée par une PCoA, 

dont le nombre d’axes, ici trois, a été choisi a posteriori grâce à un indice de qualité 

(Villéger et al. 2007). Sur la base des positions dans cet espace tridimensionnel et 

l’abondance relative de chaque espèce, nous avons calculé trois indices 

complémentaires de diversité fonctionnelle : (i) la richesse fonctionnelle (FRic) qui 

quantifiera proportion d’espace fonctionnel occupé par une communauté, (ii) 

l’équitabilité fonctionnelle (FEve) qui quantifie la régularité dans la distribution des 

abondances des espèces, (iii) la divergence fonctionnelle (FDiv) qui quantifie la 

distribution des abondances au sein de l’espace occupé, et (iv) la dissimilarité 

fonctionnelle (FDis) qui quantifie la dissimilarité dans l’occupation de l’espace 

fonctionnel (Villéger et al. 2008).  
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5 - Estimer la valeur esthétique 

 

 Afin de mesurer les préférences esthétiques d’observateurs parmi les 

différentes photos utilisées, nous avons utilisé des questionnaires en ligne hébergés 

par la plateforme MBB (Montpellier bio-informatique et biodiversité) du LabEx CeMEB 

(Centre Méditerranéen de l’Environnement et de la Biodiversité), disponibles en 

français et en anglais, basés sur des paires aléatoires. Le premier questionnaire, 

disponible d’avril à mai 2016 avait pour but de mesurer les préférences esthétiques de 

chaque participant basées sur 15 paires aléatoires parmi les 339 photos de récifs 

coralligènes. Ce questionnaire a obtenu 1260 participants. Le second questionnaire 

disponible de mars à juin 2016 ayant pour but de mesurer la valeur esthétique des 169 

photos de poissons coralliens individuels a obtenu 8000 participants. Enfin, le 

questionnaire disponible de mars à juin 2017 ayant pour but de mesurer la valeur 

esthétique des 84 assemblages de poissons coralliens a obtenu 2137 participants. Ces 

deux derniers questionnaires étaient basés sur les préférences esthétiques parmi 20 

paires aléatoires. Pour chacun des trois questionnaires, l’observateur devait cliquer sur 

l’image qui lui paraissait la plus belle au sein de chaque paire aléatoire. 

 

 A partir des choix de chaque participant, les photos ont été classées en utilisant 

l’algorithme Elo, qui attribue un score à chaque photo selon des comparaisons par 

paires (Elo 2008). Les scores attribués étant dépendants du nombre et de l’ordre des 

matchs entre photos, les scores ont été recalculés en réordonnant aléatoirement 

l’ensemble des matches joués sur 1000 itérations. Les scores esthétiques ont ensuite 

été attribués en calculant la moyenne et l’écart-type des 1000 scores ainsi obtenus. 

Notons que cet ajustement n’a pas été effectué pour le cas des récifs coralligènes. La 

distribution des scores esthétiques a ensuite été comparée à une distribution aléatoire 

en utilisant un test de Kolmogorov-Smirnov. 

 

 

6 - Quantifier le lien entre valeur esthétique et biodiversité 

 

  Afin de comparer la diversité fonctionnelle de groupes de poissons plus ou 

moins attractifs, nous avons comparé la richesse fonctionnelle (FRic) de deux 

communautés : les poissons plus attractifs, c’est-à-dire les 20 poissons avec les scores 

esthétiques les plus élevés (correspondant au premier décile de la distribution), et les 

poissons moins attractifs, c’est-à-dire les 20 poissons avec les scores esthétiques les 

plus bas (correspondant au dernier décile de la distribution). Afin d’étendre cette 

analyse à l’ensemble du pool de poissons, nous avons échantillonné des groupes de 
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différentes tailles en fonction du score esthétique, en commençant par échantillonner 

les quatre poissons les plus attractifs et les moins attractifs, en ajoutant à chaque fois 

un poisson jusqu’à obtenir la communauté complète. En parallèle et pour chaque 

groupe, nous avons également calculé un FRic attendu, en échantillonnant 

aléatoirement les individus du groupe sur 1000 itérations. Le FRic attendu pour chaque 

groupe est représenté par la moyenne et l’écart-type de ces 1000 itérations (Figure 

15). Nous avons enfin calculé la différence moyenne entre les groupes les plus 

attractifs et les moins attractifs selon la formule 
∑ (

𝐹𝑖−𝐹𝑗

𝐹𝑖
)x100𝑖,𝑗

𝑛
, où 𝐹𝑖 et 𝐹𝑗 représentent les 

valeurs de FRic pour les groupes les plus attractifs et les moins attractifs, 

respectivement (n groupes).  

 

 

 

Figure 15 : schéma méthodologique de la construction des groupes afin de comparer 

la valeur de FRic pour des groupes d’espèces plus ou moins attractives.  

 

 

Afin de mesurer les liens entre valeur esthétique (scores esthétiques) et 

biodiversité des récifs coralligènes, nous avons utilisé dans un premier temps des tests 
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de corrélation de Spearman. Une série de régressions linéaires ont ensuite été 

appliquées entre les variables dont les corrélations étaient significatives (p-values < 

0,01). La pertinence et la significativité de ces liens a été mesurée grâce aux valeurs 

de p-value et r-squared. La normalité des résidus a été testée en utilisant un test de 

Shapiro. Etant donné que la richesse fonctionnelle (FRic) et la diversité phylogénétique 

(PD) sont généralement corrélées à la diversité taxonomique (TD), nous avons corrigé 

cet effet en corrélant les scores esthétiques avec les résidus de modèles linéaires entre 

TD et FRic et entre TD et PD. 

Une série d’analyses a été menée afin d’identifier quels traits fonctionnels 

avaient le plus d’effet sur la relation entre scores esthétiques et indices de diversité 

fonctionnelle. Chacun de ces indices a été recalculé en enlevant à chaque fois un trait 

fonctionnel, puis un test de corrélation a ensuite été effectué entre ces nouveaux 

indices et le score esthétique. Les nouveaux coefficients de corrélation ont ensuite été 

soustraits au coefficient original (modèle avec tous les traits) afin de mesurer 

l’importance du trait enlevé sur la perception esthétique.  

 

 Lors de l’étude sur les assemblages de poissons de récifs coralliens, nous avons 

cherché à identifier séparément les effets de la biodiversité et de la composition en 

espèces sur les préférences esthétiques. Nous avons testé l’effet de la biodiversité sur 

les scores esthétiques de chaque photo en utilisant une série de modèles linéaires, en 

appliquant la même méthode que précédemment. Le nombre d’espèces et les 

abondances étant corrélés, nous avons corrigé cet effet en corrélant les résidus de 

modèles linéaires entre l’abondance et le nombre d’espèces, et le score esthétique. De 

la même manière, comme l’indice de Shannon, l’indice de Simpson, FRic et FDis sont 

généralement corrélés avec le nombre d’espèces, nous avons corrélé les résidus de 

modèles linéaires entre Shannon, Simpson, FRic et FDis, avec les scores esthétiques.  

Pour estimer la contribution de chaque espèce au score esthétique, nous avons 

utilisé une série de régressions linéaires par étapes entre les scores esthétiques et la 

composition en poisson basé sur l’abondance de chaque espèce. Etant donné que la 

distribution des abondances sur chaque photo n’est pas orthogonale, l’ordre d’entrée 

de chaque poisson dans les modèles linéaires a été défini en utilisant le Critère 

d'information d'Akaike (AIC) de chaque poisson, calculé grâce à une série de modèles 

linéaires ou chaque poisson était retiré individuellement. La normalité des résidus de 

ce modèle a été vérifiée grâce à un test de Shapiro. L’effet de chaque variable 

explicative (poissons) sur le score esthétique a été estimé grâce aux valeurs de p-value 

et de t-value. Afin de mesurer comment chacun de ces poissons est apprécié 

individuellement, nous avons comparé les t-values avec les scores esthétiques 

individuels calculés en Annexe B.  
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 Enfin, pour évaluer l’effet interactif de la diversité et de la composition sur la 

valeur esthétique, nous avons utilisé une série de modèles linéaires entre les scores 

esthétiques et l’interaction entre les indices de diversité après une transformation 

logarithmique et la composition en espèces basée sur l’abondance. Pour chaque 

modèle, la p-value, le r-squared, l’erreur standard résiduelle et l’AIC ont été calculés. 

Pour chaque indice de diversité (en tant que variable explicative), la t-value, la p-value 

and la somme des carrés ont été calculés. 

 Afin d’évaluer l’effet de la taille des poissons sur les préférences esthétiques, 

nous avons mesuré deux variables : (i) le recouvrement en pixel de chaque individus 

par photo, (ii) la taille relative des espèces par photo (c’est-à-dire la somme des tailles 

divisé par le nombre d’individus) basée sur la littérature (base de données GASPAR). 

Cette variable représente une estimation de la taille réelle des espèces dans la nature. 

Nous avons ensuite effectué des régressions linéaires entre ces variables et les scores 

esthétiques. 

 

 

7 - Mesurer l’effet des facteurs socio-culturels sur la perception de la 

biodiversité 

 

 Des informations sur le profil socio-culturel de chaque participant aux différents  

questionnaires ont été récoltées, tels que l’âge, le sexe, la catégorie socio-

professionnelle, le lieu de résidence, ainsi que les connaissances et expériences des 

écosystèmes sous-marins (Voir Annexes A, B et C, « Materials and Methods »).  

 

  

 Dans le cas des poissons de récifs individuels et des assemblages de poissons, 

l’effet du profil socio-culturel de l’observateur a été évalué grâce à une ANOVA en 

testant l’effet de chaque caractéristique de l’observateur sur les préférences 

esthétiques (i.e. le choix effectué pour chaque paire). Afin de mieux caractériser l’effet 

du profil socio-culturel sur les préférences esthétiques, nous avons recalculé les scores 

esthétiques moyens et les écart-types de chaque photo en utilisant les matches jugés 

par différents types d’observateurs (c.-à-d. plongeurs et non-plongeurs) réordonnés 

aléatoirement sur 1000 itérations. Nous avons ensuite identifié les différences de 

préférence en comparant les écart-types de chaque photo. Nous avons enfin analysé 

les liens entre connaissances et expériences déclarées par les participants et les 

attentes lors d’une expérience de plongée (telles que déclarées lors du questionnaire, 

voir Annexe D, « Materials and Methods ») grâce à une Analyse des Correspondances 

Multiples (ACM).  
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Dans le cas des récifs coralligènes, l’effet du profil socio-culturel de l’observateur 

a été évalué grâce à un test de Kolmogorov-Smirnov, comparant la distribution du score 

esthétique global aux distributions des scores esthétiques obtenus en utilisant les 

matches jugés par différents profils. Les participants au questionnaire avaient 

également la possibilité de justifier leurs choix pour les 15 paires jugées, en utilisant un 

questionnaire fermé à choix multiples (Figure 16). Pour chaque photo choisie, 

l’observateur devait notamment choisir une à trois couleurs et un à trois groupes 

d’espèces paraphylétiques ou éléments (parmi les algues vertes, algues rouges, 

algues brunes, grognonnes et coraux, éponges, étoiles de mer, holothuries, oursins, 

poissons, rochers, trous ou cavités, autre) ayant influencé son choix.  

 

 

 

Figure 16 : Questionnaire fermé à choix multiples permettant aux observateurs de’ 

justifier leurs choix pour les 15 paires jugées.  

 

Nous avons quantifié l’effet des couleurs dominantes de chaque photo de récif 

coralligène sur le choix des couleurs préférées. Pour chaque photo, les valeurs de 

teinte de chaque pixel ont été extraites grâce au package R pixmap (Bivand et al, 

2011). Le recouvrement en pourcentage de chaque teinte a été calculé (recouvrements 

observés), ainsi que la fréquence de couleurs choisies par les observateurs lors du 

questionnaire (fréquences choisies). Des tests de corrélation de Spearman ont ensuite 

été appliqués pour chaque couleur, entre les recouvrements observés et les 

fréquences choisies. Les groupes d’espèces préférés ont été identifiés selon la même 

méthode en utilisant les recouvrements et les préférences pour chaque groupe 

paraphylétique (Voir Annexe C, « Material and Methods »).   
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RESUME DES RESULTATS  

 

 

1 - Profiles des échantillons d’observateurs et scores esthétiques 
 

Le questionnaire sur les poissons individuels a obtenu 8000 participants. Parmi 

eux plus de 58 % de femmes et seulement une vingtaine de pourcents ne vivant pas 

sur le territoire métropolitain. La plupart des juges ont un niveau d'étude élevé (65 %) 

et environ un tiers travaille dans les secteurs de la biologie et l'écologie (28 %). Les 

scores esthétiques variaient de 1128 à 1964, avec un écart-type de +/- 1 (Figure 17a).  

Le questionnaire sur les récifs coralligènes a été complété par 1260 personnes, 

dont 60 % étaient des femmes. Les ingénieurs et cadres ont été surreprésentés 

(environ 50 %), ainsi que les personnes travaillant dans les secteurs de la biologie et 

de l’environnement (33 % et 29 % respectivement). Les scores esthétiques variaient 

de 1083 à 1846 (Figure 17b). 

 Enfin, le questionnaire sur les assemblages poissons de récifs a été rempli par 

2137 observateurs, dont 60 % étaient des femmes. Les ingénieurs et cadres ont 

représenté 45 % de l’échantillon, et les personnes travaillant dans les secteurs de la 

biologie et de l’écologie ont représenté 20 % et 22 % de l’échantillon. Les scores 

esthétiques variaient de 1066 à 1841, avec un écart-type de +/- 3 (Figure 17c). 

La distribution des scores était significativement différente d’une distribution 

aléatoire (Kolmogorov-Smirnov p-value > 0.01) dans les trois études.  

 

 

2 - Liens entre valeur esthétique et biodiversité 
 

 Concernant l’étude menée sur les poissons coralliens à échelle individuelle, les 

poissons les plus attractifs (neuvième décile de la distribution des scores esthétiques, 

n = 18) ont occupé un espace fonctionnel très inférieur (20 % de l’espace total) aux 

poissons les moins attractifs (premier décile de la distribution des scores esthétiques, 

n = 18, 40 % de l’espace fonctionnel). Les poissons attractifs ont occupé un espace 

fonctionnel restreint correspondant à des espèces sédentaires, diurnes, vivant par 

paires ou petits groupes dans la partie basse de la colonne d’eau. Les poissons les 

moins attractifs étaient quant à eux distribués dans toutes les zones de l’espace 

fonctionnel, représentant ainsi une plus grande diversité de traits fonctionnels (Voir 

Annexe B, Figure 2).  
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Figure 17 : Exemple de photos à fort score esthétique et à faible score esthétique pour 

a) les poissons de récifs coralliens évalués individuellement, b) les récifs coralligènes, 

c) les assemblages de poissons coralliens.  
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En comparant la richesse fonctionnelle de groupes d’espèces dont le nombre est 

croissant (4 à 169) en fonction du score esthétique (Figure 18), nous avons trouvé que 

les poissons moins attractifs avaient une richesse fonctionnelle en moyenne 33 % 

supérieure aux poissons plus attractifs (Voir Annexe B, Figure 3). 

Les membres de la famille des Chaetodontidae ont eu un effet significatif sur les 

scores esthétiques supérieur aux membres des autres familles (p-value = 0.034 x 10-

2). Les poissons de cette famille sont aussi appelés « poissons papillons » en raison 

de leur robe aux couleurs lumineuses, ornée de bandes noires ou de tâches circulaires 

(Taquet & Diringer 2007). La présence de couleurs brillantes ou de patterns contrastés 

sont des paramètres généralement facteurs d’attractivité (Reber 2004).  

 

 L’étude sur les récifs coralligènes a révélé des corrélations positives 

significatives entre les scores esthétiques et (i) la diversité taxonomique TD (nombre 

d’espèces, indices de Shannon et de Simpson), (ii) la diversité phylogénétique PD et 

(ii) la richesse fonctionnelle FRic. Les modèles linéaires entre scores esthétiques et 

indices de diversité ont mis en évidence un lien plus fort entre les scores esthétiques 

et (i) le nombre d’espèces et (ii) l’indice de Shannon (Voir Annexe C, Figure 2). Les 

résidus de la relation entre FRic et TD étaient corrélés aux scores esthétiques, ce qui 

n’était pas le cas pour les résidus de la relation entre PD et TD.  

 L’analyse de l’effet individuel de chaque trait sur la relation entre score 

esthétique et diversité fonctionnelle a révélé que la forme des espèces avait le plus 

d’influence sur la perception esthétique (Annexe C, Table 1b). En particulier, le 

recouvrement d’espèces à forme érigée était le plus positivement corrélé au score 

esthétique (Spearman’s rho = 0.345), tandis que le recouvrement en espèces de forme 

encroûtée était négativement corrélée (Spearman’s rho = -0.116).  

  

 Enfin, l’étude sur les assemblages de poissons de récifs a révélé des relations 

significatives entre les scores esthétiques et (i) TD, (ii) les indices de Shannon et de 

Simpson, (iii) la richesse fonctionnelle FRic et (iv) la dissimilarité fonctionnelle FDis. 

Les modèles quadratiques ont présenté les meilleurs paramètres (p-value et r-

squared). Les meilleurs modèles concernaient le nombre d’espèces avec un plateau à 

partir de 13 espèces, et le nombre d’individus avec une diminution des scores 

esthétiques à partir de 20 individus par photo (Voir Annexe D, Figure 4a). Les résidus 

des relations entre le nombre d’espèces et les autres indices de diversité ont tous été 

significativement corrélés aux scores esthétiques, excepté FDis (Voir Annexe D, Figure 

4b).  

 Le modèle linéaire faisant le lien entre le score esthétique de chaque 

assemblage et la composition en espèce a révélé que 12 espèces étaient significatives 
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(p-values <0.05) et expliquaient 90 % de la variance (Pygoplites diacanthus, 

Acanthurus leucosternon, Acanthurus triostegus, Forcipiger longirostris, Lutjanus 

bohar, Pomacentrus sulfureus, Chaetodon melannotus, Abudefduf notatus, 

Zebrasoma scopas, Chaetodon trifasciatus, Thalassoma hardwicke, Gomphosus 

caeruleus). Le modèle linéaire entre les t-values de ces espèces et leur score 

esthétique calculé en Annexe B a montré une relation positive significative (p-value = 

0.018, r-squared = 0.457, Voir Annexe D, Figure 5). 

Nous avons trouvé un effet d’interaction significatif entre la composition en 

poissons (basées sur abondances individuelles des 12 poissons ayant eu un effet 

significatif sur le score esthétique) et le nombre d’individus ainsi que le nombre 

d’espèces (Annexe D, Table 3). Ceci signifie que l’effet du nombre d’espèces et du 

nombre d’individus sur le score esthétique varie de la même manière que l’effet de la 

composition. A l’inverse, les effets de la diversité fonctionnelle et taxonomique varient 

indépendamment des effets de la composition.  

Le recouvrement en pixel des individus a eu un faible mais significatif effet sur 

les préférences esthétiques (r-squared = 0.127, p-value= 0.444x10-7), alors que la 

taille relative des individus par photo, telle que citée dans la littérature, n’était pas  

corrélée aux scores esthétiques (p-value= 0.350).  

 

 

3 - Effet des facteurs socio-culturels sur la perception de la biodiversité 
 

 L’étude menée sur les poissons coralliens à échelle individuelle n’a révélé aucun 

lien significatif entre les facteurs socio-culturels et les préférences esthétiques, excepté 

le fait de pratiquer la plongée sous-marine (p-value = 0.009), qui a cependant eu un 

effet marginal sur les scores esthétiques (sum of squares = 0.004, F-value = 6.763). 

En comparant les scores esthétiques calculés avec les matches jugés par les 

plongeurs vs. par les non-plongeurs, ces derniers préféraient les poissons avec des 

formes plus communes, telles que la forme compressée (e.g., Pomacentridae), tandis 

que les plongeurs préféraient des poissons aux formes plus atypiques telles que les 

globiformes (e.g., Tetraodontidae), anguilliformes (e.g., Muraenidae) et les  

sagittiformes (e.g., Aulostomidae).  

 

 Dans le cas des récifs coralligènes, aucune différence significative n’a été 

observée entre les scores esthétiques de l’ensemble de l’échantillon et les scores 

esthétiques calculés pour chaque catégories socio-culturelles (p-values des tests de 

Kolmogorov-Smirnov < 0.001).  
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 Le pourcentage de recouvrement de chaque couleur par photo (recouvrements 

observés) était positivement corrélé aux préférences des observateurs (fréquences 

choisies), telles que déclarées lors du questionnaire (Spearman’s rho = 0.761, p-value 

< 0.05, Annexe C, Figure 3a). Le violet, le rouge et l’orange ont été les couleurs les 

plus fréquemment choisies par les observateurs. En observant la bissectrice des 

recouvrements observés/fréquences choisies, les couleurs rouge et violet ont été plus 

souvent préférées, tandis que la couleur orange a été moins souvent choisie compte 

tenu de son recouvrement réel.  

 De la même manière, les recouvrements observés pour chaque groupe 

paraphylétique étaient positivement corrélés aux préférences des observateurs 

(Spearman’s rho = 0.857, p-value < 0.05). Les gorgones et coraux, algues rouges, et 

les éponges ont été les groupes les plus souvent choisis (voir Annexe C, Figure 3b). 

En observant la bissectrice des recouvrements observés/fréquences choisies, les 

gorgones et coraux ont été plus souvent préférés, tandis que les éponges et les algues 

rouges ont été moins souvent choisies compte tenu de leur recouvrement réel.  

 

 L’Analyse des Correspondances Multiples entre observateurs ayant participé à 

l’étude sur les assemblages de poissons de récifs a révélé un lien entre les 

connaissances, les pratiques et les attentes des observateurs lors d’une sortie en 

plongée (Figure 18). Notons toutefois que PC1 et PC2 n’expliquaient que 25% de la 

variance. Les observateurs avec peu de connaissances en écologie et sur les poissons 

de récif ne pratiquaient généralement pas la plongée ou la pêche, et étaient plus attirés 

par les poissons colorés et les beaux paysages. A l’inverse, les plongeurs et les 

pêcheurs avaient en générale de meilleures connaissances, et ont déclaré être plus 

attirés par les gros prédateurs et les espèces rares. Cependant, l’ANOVA effectuée 

entre les choix de photo à chaque match et les caractéristiques socio-culturelles de 

chaque juge n’a révélé aucun effet significatif (p-value = 0.244).  

 

 

En résumé, la biodiversité a un effet significatif sur les préférences esthétiques 

dans tous les cas où des communautés ont été évaluées. Parmi les facettes de la 

biodiversité étudiées, la diversité taxonomique semble avoir le plus fort effet sur les 

préférences esthétiques, avec un effet de saturation concernant les assemblages de 

poissons. En revanche, les préférences pour les espèces au niveau individuel ont 

révélé que les espèces considérées comme les plus attractives représentent une faible 

gamme de diversité taxonomique et fonctionnelle.  
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Figure 18 : Analyse des Correspondances Multiples entre les connaissances 

l’expérience et les attentes des observateurs.  
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DISCUSSION  

 

 

1 - Discussion des résultats 
 

Les résultats concernant l’étude de la valeur esthétique à l’échelle spécifique 

montrent que les préférences esthétique peuvent aussi être profondément 

déconnectées du fonctionnement des systèmes écologiques, et suggèrent que la 

valeur esthétique d’une ou plusieurs espèces attractives n’est pas en lui-même un 

élément de prise de décision pertinent en faveur de la conservation. Les attributs 

visuels les plus attractifs sont partagés par des espèces généralement proches 

écologiquement, suggérant une gamme de préférences esthétiques restreintes. Ce 

biais taxonomique, bien que déjà connu pour certaines espèces, (Bonnet 2002; Knight 

2008), nécessite toutefois d’être mesuré plus globalement afin de promouvoir des 

efforts de recherche et de conservation tournés vers les espèces moins attractives. Ce 

biais a des origines évolutives, et est influencé par le contexte culturel (Coss & Moore 

1994; Kellert & Wilson 1995a). Comprendre sa nature pourrait aider à reconnecter les 

préférences esthétiques aux fonctionnements écologiques (Gobster et al. 2007) et 

renforcer les comportements favorables à la conservation de la biodiversité. 

L’importance de la diversité en espèces sur la perception humaine des paysages est 

de plus en plus étudiée et comprise, (Wong et al. 2015) cependant aucune étude à 

notre connaissance n’a eu encore pour but de mesurer les relations entre l’attractivité 

des espèces, le fonctionnement des écosystèmes et la motivation pour la conservation. 

Cette étape pourrait être cruciale pour le développement de programmes de 

conservation opérationnels basés sur la perception humaine des écosystèmes. Par 

exemple, le fait d’augmenter les connaissances du grand public et la compréhension 

des rôles écologiques pourrait créer une expérience esthétique positive (Monroe et al. 

2007; Parsons & Carlson 2008), modifiant ainsi les biais cognitifs liés à la culture (LaBar 

& Cabeza 2006).  

 

 En revanche, à l’échelle des communautés, c’est à dire à une échelle de 

perception proche de celle du paysage, nos résultats montrent que la biodiversité a un 

effet positif sur la perception de la valeur esthétique. La diversité taxonomique, et dans 

une moindre mesure la richesse fonctionnelle, ont été les facettes de la biodiversité les 

plus corrélées aux préférences esthétiques. Ces résultats sont cohérents avec les 

théories évolutionnistes en esthétique des paysages selon lesquelles les préférences 

esthétiques humaines sont liées au potentiel de l’habitat en termes de survie, et donc 

à la biodiversité. En effet, plus la biodiversité d’un écosystème est forte, plus celui-ci 
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est fonctionnel et propice à la survie car susceptible de fournir une diversité de 

ressources et d’abris tout en étant résilient aux perturbations. Il est donc cohérent que 

les paysages à forte biodiversité soient jugés plus propices et donc plus esthétiques. 

Ainsi, bien que l’être humain expérimente rarement les milieux sous-marins, les 

informations utilisées pour évaluer le potentiel d’un habitat terrestre peuvent 

effectivement être transposées aux écosystèmes sous-marins.  

Parmi ces informations, l’abondance et le nombre d’espèces semblent être les 

facteurs les plus importants lors de l’évaluation d’une communauté. Un effet de 

saturation a été identifié lors de l’étude sur les assemblages de poissons de récifs, 

suggérant une difficulté du cerveau humain à synthétiser l’information au-delà de de 

treize espèces, ou d’une vingtaine d’individus. Ces résultats correspondent aux 

modèles traditionnels en esthétiques des paysages selon lesquels une trop forte 

complexité paysagère réduit la valeur esthétique (Kaplan 1989), l’information étant 

alors plus difficile à interpréter par le cerveau. Lors de l’étude sur les assemblages de 

poissons de récifs, après avoir corrigé l’effet du nombre d’espèces sur la diversité 

taxonomique, seul l’indice de Simpson s’est révélé réellement corrélé aux scores 

esthétiques. L’indice de Simpson étant plus sensible aux espèces dominantes 

(Magurran 2004), ce résultat pourrait suggérer que les espèces rares au sein d’une 

communauté sont de fait moins facilement détectables par l’œil humain. Pourtant les 

espèces rares ayant des combinaisons de traits distinctes supportent une part 

importante de la diversité fonctionnelle (Lyons et al. 2005 ; Villéger et al. 2010). Le fait 

que les espèces rares aient peu d’effet sur la perception esthétique à l’échelle des 

communautés crée un biais perceptif dans le lien entre esthétique et biodiversité. 

D’ailleurs, bien que l’œil humain semble sensible à la gamme de diversité de traits 

visibles dans une communauté (représenté par FRic), la perception humaine ne 

semble pas répondre aux dimensions fonctionnelles plus fines telles que l’équitabilité 

(FEve), la divergence (FDiv) ou la dissimilarité (FDis) fonctionnelles.  

Nous n’avons pas trouvé d’effet significatif de la diversité phylogénétique. Ce 

résultat suggère que les groupes d’espèces les plus attractifs (tels que les gorgones et 

coraux ou les Chaetodontidae) sont proches phylogénétiquement et partagent des 

attributs similaires.  

 

L’étude menée sur les assemblages de poissons de récif montre que si la 

diversité taxonomique et la diversité fonctionnelle jouent un rôle significatif sur les 

préférences esthétiques, le nombre d’espèces et la présence d’espèces attractives 

sont les facteurs les plus importants. Ces espèces partagent généralement des traits 

visuels facilement codés par le cerveau tels que des couleurs vives et des patterns 

répétés. Ces traits pourraient ainsi, de par leur attractivité, soit (i) créer une réponse 
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esthétique positive immédiate, menant l’observateur à faire son choix rapidement sans 

analyser la communauté dans son ensemble, soit (ii) amener l’œil humain à passer 

plus de temps à observer les espèces attractives, et ainsi à négliger l’analyse globale 

de la scène.  

Notons également une tendance qui suggère une préférence esthétique pour 

les espèces ayant un fort recouvrement de pixel, un recouvrement élevé étant 

généralement dû à un poisson plus proche de la caméra, alors que la taille relative de 

chaque individu, telle que citée dans la littérature, n’était pas corrélée aux scores 

esthétiques. Ainsi, si les individus apparaissant plus gros semblent être plus attractifs, 

il n’est pas possible de déterminer si cette attractivité est due à une préférence 

esthétique pour les gros individus ou si le fait de voir des poissons plus proches de la 

caméra augmente la valeur esthétique du paysage.  

 

En résumé, les préférences esthétiques peuvent être synthétisées par une 

combinaison entre le nombre d’espèces et la présence d’espèces attractives, la 

richesse fonctionnelle jouant un rôle moins important. L’attractivité de certaines 

espèces peut être due à plusieurs paramètres tels que la forme, la couleur et la taille. 

Ce résultat soulève des perspectives intéressantes en termes de gestion et de 

conservation, puisqu’il semble que la présence d’un petit nombre d’espèces attractives, 

permettant de déclencher une réponse esthétique positive, pourraient constituer un 

levier émotionnel pour la valorisation de l’ensemble de la communauté.  

 

 

Ces trois études menées à différentes échelles écologiques révèlent que la 

teneur du lien entre esthétique et biodiversité est relative à l’échelle de perception. La 

prochaine étape consiste donc à mieux comprendre comment ces échelles de 

perception sont emboitées et analysées par l’œil humain. Le cerveau est en effet 

capable de coder une grande quantité d’information à l’échelle du paysage afin 

d’émettre un jugement esthétique, cependant la façon dont le cerveau intègre ces 

information à échelle plus fine demeure encore peu étudiée. L’approche neuro-

esthétique pourrait permettre de mieux comprendre la façon dont le cerveau traite la 

complexité d’un paysage. Par exemple, l’utilisation de la méthode de l’eye-tracking 

pourrait permettre de comparer l’impact visuel de différents éléments paysagers à 

différentes échelles, à l’aide de photographies ou de simulations (Dupont et al. 2016). 

Dans cette perspective, des analyses fractales à multi-échelle de paysages complexes 

révéleraient probablement des patterns intéressants (Gaucherel 2007). De telles 

analyses nécessiteraient l’évaluation exhaustive biologique de paysages dans leur 

ensemble, en parallèle d’évaluations esthétiques à différentes échelles spatiales. 
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Notons qu’en milieu sous-marin, l’évaluation esthétique du paysage à large échelle 

pose un problème technique, car la visibilité sous l’eau dépasse rarement les trente 

mètres. Cependant, les avancées technologies en la matière pourraient rapidement 

permettre de contourner ce problème : par exemple les assemblages en 

postproduction de photographies sous-marines pour reconstituer un paysage dans son 

ensemble commencent à faire leurs preuves (Laurent Ballesta, travaux non publiés). 

La photogrammétrie, classiquement utilisée en archéologie sous-marine, est 

également en développement pour reconstituer en trois dimensions les paysages sous-

marins (Marre 2017) . 

 

L’analyse du lien entre les caractéristiques socio-culturelles et les préférences 

esthétiques des observateurs ne révèle aucun effet significatif. Les préférences 

esthétiques présentées ici sont donc convergentes et partagées globalement, quel que 

soit le profil de l’observateur. Ceci pourrait suggérer que les origines biologiques et 

évolutives des préférences esthétiques ont ici été dominantes par rapport aux effets 

culturels et cognitifs. Une analyse plus fine des facteurs socio-culturels, impliquant 

l’utilisation de questionnaires plus adaptés et d’échantillons contrôlés, pourrait 

cependant permettre de révéler des effets des connaissances et de l’expérience sur 

les préférences esthétiques. Par exemple, dans le cas des poissons de récifs, un 

échantillonnage ciblé des populations mahoraises en comparaison aux populations 

métropolitaines pourrait permettre une telle analyse. Ceci n’était cependant pas 

l’objectif principal de la thèse, et la diffusion du questionnaire par internet n’a pu 

permettre de cibler précisément les observateurs. Quelques tendances ont toutefois 

pu être observées, telles qu’un effet de la pratique de la plongée sur la valeur 

esthétique des certaines espèces : les poissons à formes plus atypiques sont 

généralement mieux appréciés par les plongeurs, tandis que les non-plongeurs 

préfèrent les formes plus communes. Ceci pourrait traduire un effet d’exposition, c’est-

à-dire un phénomène psychologique par lequel la familiarité augmente la valeur 

esthétique (Reber, 2004). Ainsi, les non-plongeurs étant plus souvent exposés à des 

formes de poissons « typiques », ces formes sont jugées plus esthétiques car 

correspondraient mieux à l’image que se fait l’observateur d’un poisson. A l’inverse, les 

plongeurs sont généralement exposés à des formes de poissons plus diverses au 

cours de leurs expériences en milieu sous-marins, et auraient donc pu développer un 

champ de préférences esthétiques plus variées. Nous avons également observé un 

effet des connaissances et de l’expérience sur les attentes personnelles des 

observateurs concernant un paysage corallien : les plongeurs et pêcheurs ont 

généralement plus de connaissances et déclarent préférer les gros prédateurs et les 

espèces rares.  
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Les résultats de ces travaux pourraient avoir un intérêt important pour la 

conservation de la biodiversité et des écosystèmes, puisque l’expérience esthétique 

est un moteur de motivation sociale pour la conservation, et constitue un levier 

intéressant de communication et d’éducation à l’environnement. Cependant, afin de 

mieux reconnecter les préférences esthétiques au fonctionnement des écosystèmes, 

une meilleure compréhension des phénomènes écologiques par le grand public est 

requise. L’un des enjeux principaux en termes d’esthétique écologique consiste donc 

à réconcilier les objectifs fixés par les écologues en termes de conservation, et les 

attentes sociales en termes d’esthétiques, ces deux paramètres étant basés sur une 

interprétation subjective de la réalité. L’éducation demeure un enjeu majeur pour une 

meilleure convergence entre écologie et esthétique, grâce à la valorisation d’une 

expérience esthétique basée sur la compréhension du fonctionnement écologique. 

Particulièrement, les zoos, aquariums, et organismes engagés dans la conservation 

ont un rôle clé à jouer en termes d’éducation à la biodiversité. Les travaux présentés 

ici suggèrent par exemple que les scénographes de zoos ou d’aquariums pourraient 

représenter des écosystèmes plus fonctionnels, en utilisant un petit nombre d’espèces 

emblématiques pour valoriser des communautés diversifiées plus proches de la réalité, 

sans pour autant altérer la valeur esthétique des scènes présentées. Les campagnes 

de communication en faveur de la conservation devraient également intégrer la 

représentation d’une plus grande diversité d’espèces, voire de valoriser la biodiversité 

à travers des écosystèmes et des processus écologiques plutôt qu’à travers les seules 

espèces emblématiques.  

 

 

2 - Perspectives  

 

2.1 - Le fonctionnalisme, une approche prometteuse en faveur de la biodiversité 
 

 L’esthétique écologique (« ecological aesthetics »), proposée par Gobster 

(2007) a pour but d’explorer les liens entre valeur écologique et valeur esthétique. Elle 

suggère notamment de coupler l’attractivité de l’être humain pour les environnements 

naturels avec la compréhension des fonctions et des processus écologiques 

(Jorgensen 2011). Le concept de beauté fonctionnelle, proposé par Parsons et Carlson 

(2008) soutient qu’un objet dont les propriétés sont reconnues, utilisées et comprises 

sera plus facilement perçu comme beau. Cette hypothèse place la fonction de l’objet 

et son contexte au centre de l’appréciation esthétique. Ainsi, une esthétique écologique 

basée sur la compréhension et la reconnaissance des fonctions d’un paysage ou d’une 
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espèce pourrait permettre de faire le lien entre perception esthétique et fonctionnement 

écologique.  

 

 Le fait de promouvoir la valeur d’un paysage ou d’une espèce au-delà de ses 

attributs visuels en mettant en avant ses rôles et fonctions écologiques peut être 

comparé à l’approche contextuelle proposée en esthétique appliquée à l’art. 

L’approche contextuelle développée par Redies (2015) suggère que l’expérience 

esthétique lors de l’appréciation d’une œuvre d’art repose également sur l’intention 

portée par l’artiste lors de son travail, et de son impact dans l’histoire de l’art. Cette 

évaluation de l’œuvre par l’observateur repose donc sur ses connaissances du 

contexte artistique et des œuvres qu’il a auparavant rencontrées. Par exemple, La 

Fontaine de Marcel Duchamp (1917) (Figure 19) consistait en un urinoir renversé. Cet 

objet ne présentait pas à priori de caractéristiques visuelles stimulant une réponse 

esthétique positive, elle a cependant constitué la première apparition d’un ready-made 

: « Objet usuel promu à la dignité d'objet d'art par le simple choix de l'artiste » (Breton 

1938). L’appréciation de l’œuvre est donc ici purement contextuelle, dans le sens où 

elle a marqué l’histoire de l’art.  

 

 

 

Figure 19 : Fontaine (1917) de Marcel Duchamp. 3ème réplique, Galerie Schwarz, Milan. 

 

 

 Cette approche peut être appliquée dans la valorisation des paysages ou des 

espèces non-attractives, car la compréhension d’un phénomène écologique renforce 
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l’expérience esthétique (Callicott 2003). Par exemple, les marais et zones humides 

sont souvent perçus comme non-attractifs en dépit de leur valeur écologique reconnue 

(Swonke 2000), notamment car ces environnements présentent une certaine 

complexité dans l’organisation de leurs éléments (Parsons & Carlson 2008). Le fait de 

reconnaître et de comprendre le fonctionnement de ces écosystèmes permet de mieux 

interpréter leur complexité et leur importance écologique, et ainsi de les juger plus 

attractifs (Parsons & Carlson 2008). Comprendre les raisons de l’apparence d’une 

espèce permet également une redéfinition de l’attractivité. Certains chiroptères sont 

par exemple souvent jugés comme non-attractifs, mais le fait de comprendre que leur 

apparence inesthétique résulte d’un processus évolutif permettant le déplacement par 

écholocation induit la compréhension de sa fonction dans l’écosystème, et donc un 

jugement plus positif (Parsons & Carlson 2008). Enfin, comprendre le rôle régulateur 

d’une espèce peut aussi permettre sa valorisation : dans le cadre de notre étude sur 

les poissons individuels, l’Empereur à gros yeux (Monotaxis grandoculis) a été jugé 

comme peu attractif (classé 161ème sur 169). En tant que prédateur, cette espèce 

participe pourtant à la régulation des populations de gastéropodes, d’ophiures et 

d’échinodermes, certains d’entre eux étant des consommateurs de corail. L’empereur 

à gros yeux, bien que jugé peu attractif, participe donc à la bonne santé des récifs 

coralliens et son rôle écologique pourrait jouer en faveur d’une meilleure perception 

esthétique. 

 

 La compréhension des fonctionnements écologiques et de la biodiversité est 

donc une opportunité de renforcer l’expérience esthétique et la motivation pour 

conserver la diversité biologique, et pointe l’importance de l’éducation dans notre 

rapport à l’environnement.  

 

 

2.2 - Education à la biodiversité par l’engagement esthétique   
 

Le modèle de « l’engagement esthétique » (« Aesthetic engagement ») proposé par 

Berleant (1995) met également l’accent sur le caractère contextuel de l’expérience 

esthétique, impliquant une participation active de l’observateur lors du processus 

d’appréciation, par un engagement physique ou perceptif. L’esthétique des paysages 

s’applique parfaitement à ce modèle, puisque l’expérience esthétique vécue sera 

d’autant plus forte que l’observateur est « engagé » (psychologiquement ou 

physiquement) dans le paysage observé.  
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Par exemple, l’engagement physique et psychologique est particulièrement observé 

dans le contexte touristique. La valeur esthétique est un élément fondamental du 

développement touristique, et représente donc un enjeu économique important à 

l’échelle des territoires. La valeur esthétique d’un paysage, et par extension sa qualité 

environnementale (Todd 2009) sont une source de plaisir lors d’une visite touristique 

(Kirillova et al. 2014) qui peuvent profondément influencer l’expérience du visiteur et 

son désir de revenir par la suite (Lee et al. 2011). L’expérience esthétique dans un 

contexte touristique de plein air présente un fort potentiel en termes d’engagement et 

d’éducation à l’environnement, car les individus sont impliqués dans une expérience 

de nature qu’ils ont planifiée, et sont généralement à la recherche d’une expérience 

inhabituelle qui leur procurera un maximum de plaisir (Kirillova et al. 2014). Dans ce 

contexte où l’observateur est engagé et réceptif, l’éducation à la biodiversité, par 

l’approche fonctionnaliste développée précédemment, peut-être particulièrement 

efficace pour provoquer une réponse hédoniste basée sur la compréhension des 

processus écologiques. Cette expérience peut notamment être provoquée par des 

sorties de terrains encadrées par un(e) guide de nature. Les gestionnaires de sites 

touristiques auraient ainsi tout intérêt à développer et à proposer les services de guides 

naturalistes pour promouvoir leurs territoires.     

 

 L’engagement esthétique peut également être déclenché par des supports 

médiatiques interactifs ou vidéoludiques. Par exemple, les jeux vidéo ayant tendance 

à remplacer les expériences de nature depuis les années quatre-vingt (Pergams & 

Zaradic 2006; Kesebir & Kesebir 2017), ce support médiatique représente une 

opportunité à saisir. Les jeux éducatifs peuvent notamment être des supports 

d’apprentissage scientifique très efficaces. Par exemple, dans le célèbre jeu « Spore » 

(2008), le joueur incarne une cellule et son développement en un être plus complexe, 

introduisant ainsi la théorie de l’évolution et le concept d’écologie fonctionnelle. Le jeu 

« WolfQuest » (2005) initié par le Minnesota Zoo introduit les notions de niche 

écologique, de cascades trophiques et d’écologie des communautés puisque le joueur 

incarne une meute de loups gris dans le parc national du Yellowstone. De manière 

générale, les jeux éducatifs sont des outils en émergence à fort potentiel, à condition 

d’investir suffisamment de moyens : de nombreux jeux éducatifs conçus avec peu de 

moyens échouent à proposer une expérience ludique de qualité (Mayo 2009). Le 

développement d’infrastructures dédiées est donc nécessaire pour améliorer la qualité, 

la quantité et la visibilité des jeux éducatifs à échelle globale (Mayo 2009). Enfin, le jeu 

vidéo éducatif peut être intéressant s’il remplace d’autres activités d’intérieur impliquant 

un média, mais ne devrait pas se supplanter à l’expérience de nature en extérieur.  
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Un autre exemple de vecteur d’engagement esthétique est celui de l’Art. Bien que l’Art 

n’ait pas pour vocation première d’être un vecteur d’information, d’opinions ou de 

sensibilisation, il traduit le point de vue de l’artiste et déclenche une émotion chez 

l’observateur. Ainsi, les collaborations entre artistes et écologues comptent parmi les 

méthodes émergentes pour une éducation à l’écologie à travers l’expérience 

esthétique. Le projet WaterViz (www.waterviz.org) initié en 2015 a par exemple pour 

objectif de valoriser les sciences hydrologiques, et notamment le processus 

d’eutrophisation, de manière interactive en faisant appel aux arts visuels et à la 

musique. L’Art peut également être un vecteur de valorisation des espèces non-

attractives ou méconnues. Par exemple, la collection « The Art of Diatoms » de Xavier 

Cordata (2014-2017) reflète la fascination de l’artiste pour ces organismes 

unicellulaires que sont les diatomées, en tant que bio-indicateurs de la qualité de l’eau 

des Everglades. Ces œuvres ont été exposées publiquement à Miami afin d’interpeller 

le grand public sur le fonctionnement de ces écosystèmes (Figure 20). L’Art peut ainsi 

être utilisé comme une forme de représentation des données scientifiques, que le 

grand public peut alors comprendre et s’approprier, au cours d’une expérience 

esthétique.  

 

Figure 20 : Diatom Fountain (2017). Xavier Cortada. Miami, USA. 

Il existe donc de nombreux canaux pour initier l’éducation à la biodiversité à 

travers l’expérience esthétique engagée, nous en avons cité quelques exemples. Une 

convergence entre écologie et perceptions esthétiques serait donc envisageable si 
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l’approche fonctionnaliste de la valorisation de la biodiversité était plus intégrée aux  

nombreuses méthodes d’éducation à l’environnement. Notons enfin que malgré la 

considération de la seule dimension visuelle aux cours de ces travaux, l’expérience 

esthétique engagée fait intervenir l’ensemble des sens. Ainsi, les autres dimensions de 

la valeur esthétique, faisant par exemple intervenir l’ouïe, l’odorat ou la kinesthésie, 

pourraient également permettre d’enrichir notre compréhension du lien entre 

esthétique et biodiversité. Par exemple, l’étude de la perception esthétique de 

différents paysages sonores permet de révéler une autre facette du rapport 

Homme/Nature (e.g. (Hedblom et al. 2014)).  

 

 

CONCLUSIONS 
 

Les études menées au cours de ce travail de thèse ont permis de mettre en 

évidence que la nature du lien entre biodiversité et préférences esthétique est 

dépendante de l’échelle de perception : à une échelle multi-spécifique, la biodiversité 

et la composition en espèces ont un effet positif sur les préférences esthétiques. Bien 

que les différentes facettes de la biodiversité ne jouent pas équitablement dans cette 

relation, cette convergence entre écologie et perception esthétique constitue une réelle 

opportunité pour la valorisation et la conservation de la biodiversité à travers sa beauté. 

En revanche, les préférences esthétiques à l’échelle des espèces sont généralement 

déconnectées du fonctionnement écologique des écosystèmes, et ne constituent pas 

un levier de conservation pertinent. Ce cas de divergence entre esthétique et écologie 

soulève la nécessité d’une éducation à la biodiversité à travers le fonctionnement 

écologique des écosystèmes, afin de permettre un élargissement des préférences 

esthétiques en conformité avec les besoins écologiques.  
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ABSTRACT  

 

As a cultural ecosystem service, the aesthetic value of landscapes contributes 

to human well-being, but studies linking biodiversity and ecosystem services generally 

do not account for this particular services. The congruence between the aesthetic 

perception of landscapes and the direct measure of ecological value remains thus 

poorly understood. Here, we describe the conceptual background, current 

methodologies and future challenges of landscape aesthetics. We highlight the 

methodological gaps between the assessment of landscape aesthetics and biological 

diversity. Particularly we highlight the challenges associated with integrating the scales 

of human perception and the scale at which landscape and its biodiversity components 

are described. To better integrate aesthetic value and biodiversity, we propose to 

combine the study of aesthetics and the understanding of ecological function at both 

the species and landscape levels. This approach, based on both the aesthetic 

experience and the recognition of ecological functioning by the general public, will help 

to change our culture of nature and promote ecologically oriented conservation policies. 
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INTRODUCTION  

 

Landscape aesthetic value is considered a cultural ecosystem service that 

contributes to quality of life, health or vitality by providing inspiration, harmony and 

peace (MEA 2005). However, the aesthetic value of landscapes has not yet been fully 

integrated into current attempts to link biodiversity and ecosystem services (ESs); 

instead, these studies mainly focus on provisioning or regulating services (Silvertown 

2015). Even if economic and monetary values are essential to our society, socio-

cultural values, such as aesthetic, should also be central in our motivations to preserve 

natural environments (Silvertown 2015). Aesthetic landscapes can indeed be used as 

environmental educational tools to motivate public support for ecosystem protection 

(Daniel et al. 2012). Thus, assessing the aesthetic value of landscapes and identifying 

its attributes is an important academic and policy issue that should be fully integrated 

into landscape management and ecological conservation (Swaffield & McWilliam 

2013).  

 

 

Biodiversity: the missing element from landscape aesthetics 

 

Aesthetic value can be linked to the physical and ecological properties of 

landscapes (Swaffield & McWilliam 2013), and to management practices (Scholte et al. 

2015). Historically, greater emphasis has been placed on general landscape patterns, 

mostly structural aspects, in relation to human perceptual processes and affective 

reactions. While the relationship between the aesthetic and  ”naturalness” of 

landscapes has been recognized  (Gobster et al. 2007), the definition of naturalness 

remains vague (Fry et al. 2009), especially because it is related to human perception 

and not based on clear biophysical assessment of ecological processes.  

Instead, the concept of "ecological value" provides a more operational 

framework to link landscapes attributes with biological diversity and ecosystem 

properties (de Groot et al. 2010). Various metrics have been proposed to measure 

biodiversity (taxonomic, functional and phylogenetic), and there is a considerable 

amount of empirical and experimental evidence supporting its relationship with 

ecosystem functioning (Tilman et al. 2014). Efforts have also been made to integrate 

ESs into this framework, but mainly by focusing on provisioning and regulating services 

(Cardinale 2012) without considering the social and cultural aspects of the human-

nature relationship (Daniel et al. 2012; Wong et al. 2015). Biodiversity has thus yet to 

be linked to landscape aesthetics at the same level that it has been linked to ecosystem 
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functioning and services (Wong et al. 2015). For aesthetic value to be considered as a 

key ES, this connection should be thus emphasized (Daniel et al. 2012).  

Ecological aesthetics as the potential to provide the framework needed to 

integrate the different ecological scales into the landscape aesthetics perspective (Fig. 

1, Gobster et al. 2007). The aim of this review is to provide a brief description of this 

emerging field and its main concepts, current methodologies and future challenges. In 

particular, we highlight the methodological gaps between the assessment of landscape 

aesthetic value and biological diversity and address the importance of promoting an 

aesthetic of ecological function based on the recognition of both ecological functioning 

(i.e., the functions of organisms and ecosystems processes) and aesthetic experience. 

 

 

DEFINING AESTHETICS  

 

Aesthetics has different meanings depending on the discipline in which it is 

defined. It is related to the human ability to judge objects from many perspectives, i.e., 

in terms of emotions, practical use, rarity, and experience (Shimamura & Palmer 2012). 

When this affective response is positive, it generates pleasure, which can particularly 

be felt through the observation of beauty (defined as a characteristic of the observed 

object (Chatterjee 2014).  

 

Philosophical basis  

 

In philosophy, aesthetics focuses on perceptions and senses, and Baumgarten 

introduced the concept in 1750 as "the science of sensory knowledge." In classical 

aesthetic theory, as expressed, for example, by Boileau (1674), "beauty" is conceived 

in terms of harmony, symmetry, order and measure. Aesthetics is here defined by the 

characteristics of the observed object, i.e., from the perspective of the “transmitter”. In 

contrast, Hume (1757) suggests that beauty is not an inherent quality of things but only 

exists in the mind contemplating them and is modulated by education and human 

nature. He defines beauty as a projection of the pleasure produced by an object. 

Similarly, Kant (1790) defines the “aesthetics of reception,” which is a judgment based 

on subjective feelings. These two views are complementary and are the basis of the 

modern approach that defines aesthetics from the transmitter or receiver point of view 

(Fig. 1).  
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Figure 1: The three levels of “ecological aesthetics”. The different scales of ecological 
organization including species-level traits; a community composed of several species; 
an ecosystem, including its biophysical features; and a landscape, which is defined as 
an area that expresses the interrelationships between anthropic and natural factors. 
Human perception and aesthetic experience may vary according to these 
organizational scales and the level at which the human brain integrates information 
about the landscape. (The vectors used in this figure are from Vecteezy.com and 
commons.wikipedia.org). 
 

 

Neuroaesthetics   

 

Neuroaesthetics defines the aesthetic properties of objects (transmitters) that 

lead to the aesthetic experience in the observer brain (receiver) (Chatterjee 2014). 

Particularly, the processing fluency theory of aesthetic pleasure (Reber 2004) 

integrates these properties in a common framework and links pleasure to the fluency 

with which information flows through the cognitive system; people prefer objects that 

they can easily perceive (Reber 2004). For example, repeated patterns are considered 
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aesthetic because their predictability increase the speed at which they can be analyzed 

by the brain (Fig. 2). This theory also integrates the sociological backgrounds of 

observers through the "mere exposure effect", a psychological phenomenon by which 

people develop preferences for familiar things (Reber 2004), further explaining why 

repetition can lead to aesthetic pleasure.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 2: Agricultural vs. natural landscapes. Following the processing fluency theory 
of aesthetic pleasure (Reber 2004), an agricultural landscape (a) with low biodiversity 
can be perceived as aesthetic because of its symmetry, contrasting patches and 
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repeated patterns, but a mangrove landscape with high biodiversity (b) may be 
perceived as less aesthetic because of its visual complexity and disorder. Photo © (a) 
Guilhem Long and (b) Johan Housset, www.onf.fr/martinique - ONF Martinique. 
Evolutionary psychology 
 

In parallel with neuroscience, evolutionary psychology (especially “evolutionary 

aesthetics”) suggests that aesthetic preferences have emerged through natural 

selection (Kaplan 1989). For example, the evolution of aesthetic preferences was linked 

to the evolution of visual characters and sexual attractiveness (Zahavi 1975); the 

“handicap principle” suggests that only “good quality” individuals (transmitters) can 

afford to produce costly extravagant signals (sexual characters) and are thus preferred 

by receivers for mating (Zahavi 1975). Beyond sexual selection, aesthetic preferences 

may also play a role in survival (Kaplan 1989). Throughout their evolutionary history, 

humans have been selected to be extremely proficient at gathering and processing 

information from their environment (Kaplan 1989); landscape aesthetic preferences 

provide simple and reliable information about environmental quality (Kaplan 1989; 

Gobster et al. 2007).  

 

 

Landscape aesthetics 

 

Landscape aesthetics is defined as the enjoyment and pleasure felt through the 

observation of environmental scenery (Swaffield & McWilliam 2013),or according to the 

ES framework, as the “aesthetic benefits people receive through their senses and 

interactions with landscapes” (Swaffield & McWilliam 2013). These definitions can be 

divided into two complementary approaches: (i) the transmitter approach, which is 

linked to the intrinsic value of a landscape as assessed by the biophysical 

characteristics that stimulate an aesthetic response (Fry et al. 2009), and (ii) the 

receiver approach, which describes the landscape through the lens of human 

perception (Daniel et al. 2012), i.e., the cognitive processes measured by 

neuroaesthetics, the psychological interpretation of emotions and the sociological 

integration of cultural backgrounds (Bourassa 1991; Müderrisoglu & Gultekin 2013; 

Chatterjee 2014). These two approaches generally use metrics calculated from visual 

materials (mainly photos and maps) and supplemented by surveys of the general public 

experts, or stakeholders. For instance, stakeholder might have stronger preferences 

for particular landscapes such as forests, as they harbor biodiversity that deserve 

protection (Nordén et al. 2017). 
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LINKING LANDSCAPE AESTHETICS AND ECOLOGICAL VALUE  

 

What has been done so far?  

 

Landscape aesthetic studies combine mathematical descriptions of landscapes 

with human perception metrics, and most of these investigations have found a positive 

correlation between aesthetic preferences and ecological quality or ecological value 

(Fig. 3, Gobster et al 2007). For instance, Dramstad et al. (2006) found significant, 

positive correlations between aesthetic preference and spatial indicators of landscape 

structure, such as the number of habitat patches. In these studies, measures of 

ecological value (Fig. 4) is indirect and estimated by physical metrics, such as land 

cover diversity, patch diversity, and the richness and evenness of landscapes 

components (Fry et al. 2009). They suppose that landscape structural heterogeneity 

(SupTable 1) corresponds to high habitat diversity and thus to higher biological diversity 

(Walz 2011). The concept of “naturalness,” which refers to an “index describing how 

close a landscape is to a natural state” (Fry et al. 2009), is also used but without a 

connection to classical metrics of biodiversity and ecosystem functioning (Fig. 4, 

SupTable 2).  

 

Studies linking the aesthetic perception of landscapes, or more generally cultural 

values such as well-being or mental health, to ecological value are also emerging 

(Dallimer et al. 2012; Lindemann-Matthies & Marty 2013; Tribot et al. 2016; Cox et al. 

2017; Southon et al. 2017; van Riper et al. 2017). However, most of these studies focus 

on species richness or species abundance to link ecological value to aesthetic value, 

yet it is now acknowledged that functional traits rather than species number are better 

predictors of ecological value (Reiss et al. 2009). Moreover, species richness is not 

necessarily a significant predictor of aesthetic preference itself, because some species 

are visually difficult to differentiate, while people seem to better respond to 

combinations of functional traits (e.g. color, shape) (Hula & Flegr 2016; Graves et al. 

2017). 

 

Connecting landscape aesthetics to community ecology and ecosystem 

functioning thus poses methodological and conceptual challenges that must be 

addressed to create ecologically oriented landscape aesthetics. In the following 

sections, we propose possible directions to better assess the links between landscape 

aesthetics, biodiversity and ecosystem functioning.  
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Figure 3: Healthy vs. degraded ecosystems. (a) A healthy coralligenous reef with high 
biodiversity might be perceived as more aesthetic than (b) a degraded coralligenous 
reef with lower biodiversity (colonized here by filamentous algae). Photos © Laurent 
Ballesta for Andromède Océanologie.  
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Figure 4:  Assessment of landscape aesthetics, biodiversity and ecological functioning. 
Left Panel: landscape aesthetics are evaluated either indirectly, by measuring 
landscape characteristics (in landscape ecology and geography), or directly, by the 
perception of the observer (in geography and psychology). The first metrics are based 
on mathematical analyses of images and assign ecological value through landscape 
complexity, land cover diversity (Ode et al. 2008), vegetation cover (Arriaza et al. 2004; 
Cenzig 2014) or naturalness (Fry et al. 2009). The presence/absence of particular 
elements in the landscape, such as the occurrence of water or man-made elements, is 
also used (Arriaza et al. 2004). The second set of metrics are based on human 
perception (i.e., cognitive and psychological aspects of aesthetic experience), such as 
cultural value (Fry et al. 2009) and emotions (Beza 2010; de Groot et al. 2010), and are 
generally assessed by photographic surveys. Right panel: assessment of biodiversity 
and ecosystem functioning. Biodiversity is mostly estimated by three complementary 
measures: i) taxonomic diversity, which measures species richness; ii) phylogenetic 
diversity, which quantifies the evolutionary history of species assemblages (Srivastava 
et al. 2012); and iii) functional diversity, which reflects the diversity of morphological, 
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physiological and ecological traits (Díaz 2001; Villéger 2008). These three biodiversity 
indices have been shown to be related to the functioning of ecosystems and the 
services they provide to humanity (Srivastava et al. 2012, Tilman et al. 2014). In 
particular, functional and phylogenetic diversity are known to play key roles in 
increasing community stability, biomass or nutrient stores (Hooper 2005; Tilman et al. 
2014). Ecosystem functioning can thus be assessed by either directly measuring 
ecosystem processes, such as primary production or soil nutrient recycling, or using 
functional and phylogenetic diversity as proxies for the efficiency of ecosystem 
processes. References: see Sup Table 3. 
 
 
Quantitative assessment of the perception of landscape aesthetics  
 

Integrating the biodiversity metrics used in community ecology (Fig. 4, Sup Table 

2) should be a top priority in the assessment of landscape aesthetics. For example, 

Haas et al (2015) found significant relationship between mean bacterial cell abundance 

and mean aesthetic value of tropical coral reefs (Fig. 5a, b). In this study, aesthetic 

value was computed using machine learning algorithms based on 109 features 

including colorimetric, contrast and brightness values and distributions. Tribot et al. 

(2016) assessed the taxonomic and functional diversities of benthic biological 

communities from 338 Mediterranean coralligenous reefs quadrats. In parallel aesthetic 

scores were obtained for each quadrats using random pairs photo-questionnaire. They 

found a positive relationship between biodiversity metrics and aesthetic values (e.g. 

Fig. 5c) and identified the most preferred species groups (corals and gorgonians, red 

algae, and sponges; Fig. 5d).  

Linear regressions were then computed between biodiversity metrics and 

aesthetic values, and showed positive relationship (e.g. Fig. 5c). They also identified 

the most preferred species groups in each of the 339 photos using a questionnaire. 

Corals and gorgonians, red algae, and sponges were the most frequently preferred 

groups (Fig. 5d). When compared with the bisector of the observed 

coverages/preferred frequencies in each quadrats, gorgonians and corals was actually 

the most preferred group (Fig. 5d).  
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Figure 5: Two examples of relationships between aesthetic value of submarine 
ecosystems and (a) the mean bacterial cell abundance (in (b) Pacific tropical and 
Caribbean coral reefs), (c) the taxonomic diversity of Mediterranean coralligenous reefs 
(measured on 339 Mediterranean coralligenous reefs quadrats by 1260 observers 
during a photo-questionnaire). (d) Relationship between observed coverages and 
preferred frequencies for different species groups.The vertical axis represents the 
preferred total frequencies according to observer’s declarations (in the questionnaire) 
and the horizontal axis represents the observed total coverages in quadrats. Black lines 
represent the bisectors. Figures (a) et (b) modified from Haas et al. (2015) and (c) and 
(d) from Tribot et al. (2016). 
 

 
While quantitative measures of biodiversity can be obtained from biodiversity 

surveys, quantifying subjective human evaluations of landscape beauty is more 

challenging. Landscape preferences are studied by scientists from many different 

disciplines, and while they are all - based on a “perception-based approach”, they are 

very heterogeneous (Schaich 2010), and their results are difficult to transpose (van 

Zanten et al. 2016). Among the most common methods to assess landscape 
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preferences, photographic surveys are generally used by submitting semantic scales 

to the observers but such scales are, by definition, qualitative and dependent on the 

background of the researcher. Thus, providing a quantitative measurement of aesthetic 

preferences is a real challenge, and one promising direction is to rationalize and 

randomize the evaluation process. To this end, a large collection of photos can be used, 

of which a small subset of random pairs of photos can be presented to an observer, 

who only must select which of the two proposed photos he/she prefers. After a large 

number of photo pairs have been presented (when the pool of observers is large 

enough), an algorithm called “Elo”, which is traditionally employed in chess matches 

(Elo 2008), can be used to rank all of the photos (Tribot et al. 2016), thus providing a 

quantitative “aesthetic score” for each photo. These aesthetic scores can then be easily 

correlated to any other ecological or landscape metric computed at the same spatial 

scale. After comparing correlations between the observed data and null models 

generated with random data, it is possible to determine the statistical significance and 

robustness of the observed relationships. The same protocol could be easily applied 

using other visual vectors. For example, computer simulations are increasingly used to 

recreate landscapes images with standardization and control over the visual elements 

present (Patterson et al. 2017).  

Public Participation Geographic Information Systems (PPGIS) are also used to 

understand and characterize landscape preferences by using non-expert spatial 

information (Brown & Kyttä 2014). A promising way to widely implement this method is 

the use of social media that can reveal relationships with landscapes, human practices, 

and value of landscape features (Oteros-Rozas et al. 2017). However, such methods 

still lack of an evaluation framework that can be applied widely to reveal the 

effectiveness of PPGIS on policy decisions (Brown & Kyttä 2014).  

 

 

Scaling issues in measuring ecological value  

 

Aesthetic ecology aims to connect humans with ecological phenomena, but the 

scales at which landscape and ecological attributes are measured might be problematic 

(Fig. 2). Because human perception can incorporate a large amount of visual 

information into a single aesthetic judgment, it seems feasible to evaluate the aesthetic 

value of entire sites using standardized photos, but this is not true in regard to 

ecological values. The definition of ecosystem is still under debate (Currie 2016), so 

how can we evaluate the ecological value of a grassland, reef or forest at the scale of 

human perception? Such an evaluation would need to aggregate data from very 

different sources (Currie 2016), such as species richness, trophic composition, carbon 
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storage, and nutrient fluxes (among others), which are often not available at the 

ecosystem scale. In fact, most ecological value indicators are based on indirect clues 

such as the presence of a particular set of species, a so-called “umbrella species” 

(Roberge & Angelstam 2004), or more sophisticated biological indicators that use, e.g., 

biomass, the number of interactions per species, or productivity (Boldt et al. 2014). 

However, these data are rarely available, and the most parsimonious way of evaluating 

ecological value remains to evaluate species richness and diversity of ecological traits 

(Functional diversity, Fig. 4). To this end, using the total phylogenetic distance among 

species in a particular landscape might also be an interesting direction because 

phylogenetic diversity estimates the functional space of a community and thus, 

indirectly, ecosystem functioning (Srivastava et al. 2012).  

 

 

Scaling issues in perception assessment  

 

A challenging issue remains to understand how the human mind integrates 

visual information when analyzing a landscape (Fig. 2); are preferences related to a 

combination of different types of information perceived at a fine scale, or are they 

subjected to large-scale averaging? Additionally, how are biotic components perceived 

at various levels of organization? Traditionally, landscape aesthetic studies define the 

scale at which humans perceive a landscape as the “perceptible realm”, which is the 

result of a combination of different biotic and abiotic processes (Gobster et al. 2007). 

Because this "perceptible realm" is relatively large (an entire landscape), the aesthetic 

perception of finer scales (e.g., a portion of a landscape or an individual species) has 

remained relatively unexplored, but recent studies have shown that landscape 

elements, such as species, are important to our perception of nature. For instance, 

Hula and Flegr (2016) found that radially symmetrical flowers with low complexity and 

sharp contours were preferred, while at an intermediate scale, Cox and Gaston (2015) 

found that urban households preferred garden with high birds species richness rather 

than garden with high number of individuals from the same bird species. Connecting 

these studies with neuroaesthetic approaches would aid our understanding of how the 

human brain processes visual complexity. The way this information is perceived can 

be addressed by using eye-tracking experiment, for example by comparing the visual 

impact of different landscape features, based on photographs or computer simulations 

(Dupont et al. 2016). Along this line, multiscale and fractal analyses of biodiversity in 

complex landscapes might reveal interesting patterns (Gaucherel 2007). Solving these 

puzzles will necessitate an exhaustive evaluation of the biotic components of entire 
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landscapes along with a parallel evaluation of human aesthetic perception at different 

spatial and ecological scales.  

 

 

Linking the transmitter to the receiver  

 

When accurate measures of landscape aesthetics and ecological values (the 

“transmitter”) are available, they can be compared with human perception (the 

“receiver”) and interpreted in evolutionary and sociological contexts. For instance, a 

positive correlation between landscape aesthetics and ecological values has been 

interpreted within an evolutionary framework, which states that humans seek beneficial 

habitats with ecological features and processes that are essential to their survival and 

well-being (Kaplan 1989). Junker and Buchecker (2008) found that aesthetic 

preferences for rivers were highly correlated to their eco-morphological quality, i.e., the 

structural state of the river as a proxy of ecological value. However, aesthetic 

experiences are sometimes irrelevant to ecological function (Gobster et al. 2007). 

Swamps, for example, present a very high ecological value but also clear risks to 

humans (i.e., disease agents linked to stagnant waters; and are thus rarely perceived 

as beautiful. Processes associated with decomposition also provide good examples of 

the disconnection between human perception and ecological values. Indeed, our 

aesthetic judgment, which has an evolutionary origin, is mainly driven by short-term 

survival needs and is not necessarily a function of global ecological cycles (Swonke 

2000). For instance, Hagerhall (2000) showed that “well-maintained pastures” (which 

are not ecological viable ecosystems) were preferred to “wild nature scenes” because 

the perception of human influence over a landscape leads to a feeling of safety.  

Human aesthetic preferences are partially determined by evolutionary 

processes but are also influenced by the sociological context including environmental 

experiences (Bourassa 1991). Bourassa  (1991) proposed an integrative model of 

perception, dealing with biological, cultural and individual dimensions of landscape 

preference. He particularly pointed out the importance of individual creativity and 

personal strategies in landscape aesthetics. For instance, knowledge and experience 

lead to a better understanding of ecological phenomena, including both living and non-

living elements (Parsons & Carlson 2008), and enhance the aesthetic experience 

(Callicott 2003). Thus, the interpretation of the relationship (or the absence of a 

relationship) between aesthetic preference and ecological value must be viewed 

through the lens of the cultural dimensions that are involved in the aesthetic experience. 

For example, Müderrisoglu and Gultekin (2013) showed that the context in which 

children grow up had a strong effect on their appreciation of landscapes; children from 



85 

rural areas preferred rural landscape, whereas children from urban areas preferred 

human-built locations.  

These results highlight that experience with nature and feeling connected to the 

environment influence the link between aesthetic preferences and biodiversity and 

demand that ecology, evolutionary biology, and neuroaesthetics, as well as sociology 

and psychology, to be better integrated when evaluating the aesthetic components of 

landscapes.  

 

 

DISCUSSION 

 

Understanding to enjoyment, towards an aesthetics of ecological function 

 

Ecological aesthetics aims to explore the relationship between aesthetic and 

ecological values (Gobster et al. 2007). It is based on human engagement with the 

natural environment coupled with an understanding of environmental function 

(Jorgensen 2011). As explained above, a major component of aesthetics is the link 

between a transmitter approach (a focus on the intrinsic characteristics of objects) and 

a receiver approach (a focus on objects as perceived by the observer). Neuroscience, 

as well as psychology and sociology, are the lenses through which we can understand 

this relationship, and in turn, this understanding will enable the optimization of 

conservation strategies and landscape management. The concept of “functional 

beauty,” of which the main tenet can be summarized as that which can be recognized, 

used and understood is more greatly appreciated, has been used to explain the 

aesthetic appreciation of art as well as architecture, design and nature (Parsons & 

Carlson 2008). Similarly, an “aesthetics of ecological function” link the aesthetic 

pleasure of landscape perception to the comprehension of ecological functioning, 

based on organism’s functions and ecosystem processes.  

 

Defining the aesthetics of ecological function requires adequate scientific 

measures of the relationship between landscape aesthetic perception and ecological 

value. Furthermore, it opens educational opportunities because aesthetic preferences 

depend on the experiences, knowledge and uses of landscapes by observers 

(Jorgensen 2011). Understanding the functions of the various perceptible elements 

within an ecosystem may indeed render it more unified to an observer and thus more 

aesthetic (Callicott 2003), and the understanding of ecological functioning acquired 

through education or experience can potentially reinforce or even create this positive 

relationship (Gobster et al. 2007). For instance, while our neurological mechanisms 
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(processing fluency) make us less likely to appreciate a mangrove because of the 

chaotic geometry of the aerial roots (Fig. 3), integrating the aesthetics of ecological 

function compels us to appreciate the importance of these roots, which are an 

adaptation to a low-oxygen environment, and thus enhances our aesthetic perception 

of this apparently “messy” landscape (Parsons & Carlson 2008). Given the urgent need 

to engage society in conservation efforts, this highlights the importance of education in 

the promotion of a better convergence of aesthetics and ecology (Fig. 6), including 

improved theoretical knowledge as well as in situ observations and experiences.  

Thus, understanding ecological functioning and biodiversity has the potential to 

reinforce our aesthetic experience (Gobster et al. 2007) and our social motivation to 

conserve biological diversity. In turn, this will lead to the maintenance of ecosystem 

functioning and, ultimately, to securing ecological services for humanity (Daniel et al. 

2012). Therefore, linking function and beauty has the potential to create a virtuous circle 

in a collective, conservation-based aesthetic loop (Fig. 6). A promising example of the 

positive feedback between aesthetic value and biodiversity has been described by Hale 

et al. (2005), who found that avian species diversity significantly increased in locations 

that adopted aesthetic landscape planning.  

 

 

 

Figure 6: The role of knowledge and experience in the virtuous loop linking aesthetic 
value, conservation and biodiversity. Knowledge and experience enhance the aesthetic 
value of landscapes through the recognition of ecological functioning; landscapes 
perceived as aesthetic are more likely to be protected. Conservation planning increases 
the biodiversity of ecosystems, and biodiversity improves ecosystem functioning and 
services and increases the aesthetic experience, which, fed by knowledge and 
experience, further increases the social motivation for conservation, and so on.  
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Scaling down to the species level  

 

Separation between function and aesthetics disconnect human aesthetic 

preferences from ecological sustainability. This is, for example, one of the caveats with 

zoos, which present a biased representation of nature to the general public (Frynta et 

al. 2010). Despite the use of “beautiful” species by some zoos to intentionally promote 

conservation programs through public education, it has been shown that their impact 

on visitor behavior is low because people spend more time observing animals than 

learning about them (Ryan & Saward 2004). Similarly, flagship umbrella species are 

intended to promote public awareness and to raise funds for conservation, as well as 

provide protection for co-occurring species (Roberge & Angelstam 2004). However, the 

usefulness of umbrella species to protect other taxa assemblages is still debated 

(Roberge & Angelstam 2004; Kalinkat et al. 2017).  

Conversely, the least attractive species represent an ‘overlooked diversity’, 

essential to the functioning of ecosystem, they question our intimate motivation to 

conserve biodiversity and urge for a better understanding of our emotional connections 

to nature, based on aesthetic perception. There is thus an increasing need for a 

renewed conservation policy that integrate neglected biodiversity for its contribution to 

ecosystem functioning (Cardinale 2012). This need goes beyond the biases of the 

general public as even researchers publish more studies of beautiful terrestrial 

mammals than ugly ones (Fleming & Bateman 2016), N = 331 species). We are not 

arguing against zoos (which have strong educational potential) or against the use of 

emblematic species to promote biodiversity conservation programs; rather, we argue 

that connecting people with ecological functioning as a way to link our aesthetic 

preferences with ecological value per se is urgently needed. For instance, zoos could 

show more realistic natural systems, including those of endangered and ugly species, 

with an emphasis on the functions of these species, including the unattractive ones. 

This would be crucial to develop operational conservation programs based on a good 

understanding of human perception of ecosystems. Increasing public knowledge and 

understanding the ecological roles of species (Jacobson 2006) could create a positive 

aesthetic ecological experience (Monroe et al. 2007; Parsons & Carlson 2008) that 

might even trigger emotional learning feedbacks (LaBar & Cabeza 2006) modifying 

deeply our cultural bias.  
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CONCLUSION 

 

Aesthetic value of landscapes and biodiversity is directly relevant to the general 

public and could be at the forefront of conservation biology. Understanding its origins 

implies to combine elements of sociology, psychology, neurology and ecology. 

Researches in landscape aesthetic are growing but still lack connection with classical 

descriptors of community and ecosystem ecology to become fully operational. This 

integration will need to combine the scales at which human integrate ecological 

information and the scales at which landscapes components are measured. Human 

aesthetic judgment is a complex behavior where cultural background plays a central 

role. Linking our aesthetics with conservation priorities will need to incorporate this 

complexity and provide elements of education to adapt our perceptions of nature 

through the lens of ecosystem functions, including species, communities and 

ecosystem processes. Thus, it is our cultural approach to nature that must be modified 

to promote ecologically oriented conservation policies, and we believe that aesthetic 

ecology will provide the necessary scientific and sociological foundation for this 

paradigm shift to occur. 
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Supplementary Table 1 
 
Exemple of metrics used in landscape aesthetic assessment. Assessment metrics 
inspired by landscape ecological studies are based either on statistical analyses or on 
perceptions. Metrics based on statistical analyses of images describe landscape 
composition, landscape configuration, ecological value, visual scales or colorimetry. 
They are generally computed using GIS modelling. Metrics based on perception 
describe cultural, cognitive and psychological aspects of aesthetic experience. They 
aim to explain aesthetic preferences ‘in the eyes of the observer’ and are generally 
assessed by photographic surveys submitted to people or experts judgement. 
Presence/absence of particular elements in the landscape are also used to assess 
landscape aesthetic, e.g. presence of water or man-made elements.  

 
 

Metric Exemple References 

Spatial composition     

Landscape diversity High value  = many different elements  De La Fuente de Val et al 2006 

Dramstad et al 2006 

Landscape complexity  Diversity, richness of landscape elements and 

features, interspersion of pattern 
Fry et al 2009 

Structural diversity Components providing aesthetic ecosystem 

services 
De Groot et al 2010 

Heterogeneity Heterogeneity index (heterogeneity of landscape 

composition) 

Degree of heterogeneity 

Dramstad et al 2006 from 

Fjellstad et al 2001 

Dupont et al 2014 

Number of features State indicator of aesthetic services (how much of 

the service is present) 
De Groot et al 2010 

Area of features State indicator of aesthetic services (how much of 

the service is present) 
De Groot et al 2010 

Complexity Indicate whether the spatial structure is simple or 

complex 
De La Fuente de Val et al 2006 

Visual variety Variety of visual  elements  Roth & Gruehn 2012 

Fitness Order divided by complexity, based on Shannon's 

entropy  
Walsh & Grade 2011 

Number of land types Number of different land types Dramstad et al 2006 

Land type diversity Shannon's diversity index Herbst et al 2009 

Land type percent area Percent of total area of each land type Palmer 2004 

Pattern  Assign a high value to landscapes presenting 

regularly repeated  

elements or clear patterns 

De La Fuente de Val et al 2006 

Spatial configuration     

      Patches     

Number of patches Number of patches in a landscape mosaic De La Fuente de Val et al 2006 

Dramstad et al 2006 

Ode et al 2009 

Patch-shape Assign a high value to a landscape presenting 

elements with irregular shapes 

Size of the patches 

De La Fuente de Val et al 2006 

Ode et al 2009 
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Patch diversity  Diversity of patches De La Fuente de Val et al 2006 

Frank et al 2013 

Patch richness Number of different types of patches,  

independent of the number of patches of each type 
De La Fuente de Val et al 2006 

Patch density Number of patches per 100 ha Palmer 2004 

Patch richness density Number of different land uses per 100 ha Palmer 2004 

Fractal dimension of 

patches 

Mean fractal dimension for all patches,  

quantifies the complexity of patch-shapes 
De La Fuente de Val et al 2006 

Largest patch index Percent of total area occupied by the largest patch Palmer 2004 

      Edges     

Edge density Density of edges between different classes 

Meters of edge, including the background edge, 

per hectare 

Herbst et al 2009 

Palmer 2004 

Shape Index Total edge in meters, divided by the root of the 

total area in meters squared,  

and adjusted for a standard square raster 

Palmer 2004 

Frank et al 2013 

Shape Index of edges Complex shapes; Intermediate complex shapes; 

Geometric shapes 
Ode et al 2009 

      Evenness     

Shannon's index Shannon's evenness index Palmer 2004 

Simpson's index Simpson’s evenness index De La Fuente de Val et al 2006 

      Contagion To what extent landscape elements are aggregated De La Fuente de Val et al 2006 

      Interspersion How landscape elements are interspersed De La Fuente de Val et al 2006 

Scale - visibility     

Openness Percent of open area 

Degree of openess 

Percentage of open land in the view 

Dramstad et al 2006 

Dupont et al 2014 

Tveit 2009 

Scale No element presents scale effect; presence of scale 

effect  
Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Visibility Visibility of the landscape De La Fuente de Val et al 2006 

Visual scale Landscape rooms or perceptual units: their size, 

shape and diversity, degree of openness 

Visual scale categories: from 'small' to 'large' 

landscape rooms 

Fry et al 2009 

Tveit 2009 

Relief Topographic heterogeneity 

Presence, type 
De La Fuente de Val et al 2006 

Garcia-Llorente et al 2012 

Horizon Almost flat, slightly wavy, some mountains, 

mountains dominate the landscape  
Arriaza et al  2004 

Cenzig 2014 

Perspective Assign a high value when the place in the 

landscape has a wide  

or panoramic perspective 

De La Fuente de Val et al 2006 

Vast  To what extent landscape is considered vast 

(immense) 
Sevenant & Antrop 2009 

Ecology     

Biodiversity Species richness, evenness, and Shannon's 

diversity index 
Hale et al 2005 

Vegetation percent cover Percentage of landscape covered by vegetation Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Level of succession Border width of succession species in the 

landscape 
Ode et al 2009 
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Afforestation pattern  Afforestation from forest edge, continuous 

afforestation,  

mosaic afforestation, linear afforestation 

Ruskule et al 2013 

Wilderness How a landscape is a ‘rugged untouched 

landscape’, ‘devoid of human beings’,  

with ‘no contact with the outside world’ 

Quantity of man-made elements 

Beza 2010 

Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Greenness Function providing aesthetic ecosystem services De Groot et al 2010 

Naturalness Perceived naturalness 

Gradual indication of the degree of disturbance by 

man  

Closeness to a perceived natural state 

Dobbie 2013 

Frank et al 2013 

Fry et al 2009 

Ode et al 2009 

Ruskule et al 2013 

Colorimetry     

Color contrast Weak colour contrast; clear colour contrast Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Number of colours One, two, three or more 

Assign a high value if the landscape have many 

different colors 

Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

De La Fuente de Val et al 2006 

Colour Diversity, Contrast  Arriaza et al 2004 

Texture Diversity, Contrast Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Function     

Attractive vegetation To what extent the vegetation is considered 

attractive 
Sevenant & Antrop 2009 

Valuable for conservation To what extent the landscape is considered 

valuable for conservation 
Sevenant & Antrop 2009 

Bearing a lot of functions To what extent the landscape is considered 

bearing a lot of functions 
Sevenant & Antrop 2009 

Aesthetic (scenic quality)     

Scenic beauty  Assigns a value to the landscape according to its 

scenic beauty 

Ageableness 

De La Fuente de Val et al 2006 

Beauty  Perceived beauty (aesthetic) Roth & Gruehn 2012 

Variety Perceived variety (diversity) Roth & Gruehn 2012 

Peculiarity Perceived peculiarity (oddity) Roth & Gruehn 2012 

Overall scenic quality Perceived overall scenic quality (aesthetic) Roth & Gruehn 2012 

Feelings and Emotions     

Harmony  None, presence of harmony (peacefulness) Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Tranquility Function providing aesthetic ecosystem services 

(serenity) 
De Groot et al 2010 

Familiar To what extent the landscape is considered as 

familiar (recognizable) 
Sevenant & Antrop 2009 

Quiet and silent To what extent the landscape is considered as 

quiet and silentious  
Sevenant & Antrop 2009 

Accessible To what extent the landscape is considered as 

accessible (reachable) 
Sevenant & Antrop 2009 

Typical To what extent the landscape is considered as 

typical (emblematic)  
Sevenant & Antrop 2009 

Uniquiness/distinctiveness Perceived uniqueness and distinctiveness 

(singularity) 
Roth & Gruehn 2012 

Excitement Feeling of excitement (exaltation) Beza 2010 
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Risk Assign a high score if you perceive the 

components 

 of the image to evoke hazards or dangers  

De La Fuente de Val et al 2006 

Desolation Feeling of desolation (desperation) Ruskule et al 2013 

Apathy Feeling of apathy (indifference) Ruskule et al 2013 

Depression Feeling of depression (dispiritedness)  Ruskule et al 2013 

Shame Feeling of shame (dishonor) Ruskule et al 2013 

Enjoying revival of nature Feeling of enjoying revival of nature (relief)  Ruskule et al 2013 

Loneliness Feeling of loneliness (seclusion) Ruskule et al 2013 

Fear Feeling of fear (scare) Ruskule et al 2013 

Concepts from Kaplan's 

model 
    

Complexity Indicates whether the spatial structure is simple or 

complex 

Diversity, richness of landscape elements and 

features, interspersion of pattern 

To what extent the landscape is considered varied 

or homogenous 

De La Fuente de Val et al 2006 

Dobbie 2013 

Sevenant & Antrop 2009 

Coherence – Orderliness  

Unity – Homogeneity 

Indicates to what degree the picture is coherent, 

ordered, united, homogeneous 

To what extent the landscape is considered as 

coherent, ordered, united, homogeneous 

Cañas et al 2009 

De La Fuente de Val et al 2006 

Dobbie 2013 

Sevenant & Antrop 2009 

Legibility  Assigns a low value if you consider that the 

landcsape is confused  

or difficult to interpret 

De La Fuente de Val et al 2006 

Mystery – Inviting to visit Assigns a high value if you perceive the landscape 

is hiding information,  

that there are elements hidden to the observer 

To what extent the ladnscape is considered 

inviting to visit for recreation  

De La Fuente de Val et al 2006 

 

Sevenant & Antrop 2009 

Human and Cultural 

aspects 
    

Human influenced To what extent the landscape is considered 

human-influenced (anthropized) 
Sevenant & Antrop 2009 

Well-maintened To what extent the landscape is considered well-

maintened (well-managed)  
Sevenant & Antrop 2009 

Unspoiled To what extent the landscape is considered 

unspoiled (preserved) 
Sevenant & Antrop 2009 

Historical importance – 

Historicity  

Historical continuity and historical richness, 

different time layers, amount and diversity of 

cultural elements 

To what extent the landscape is considered as 

historically important (historical patrimony)  

Fry et al 2009 

Sevenant & Antrop 2009 

Ephemera Changes with season, weather or other temporal 

effects 
Fry et al 2009 

Cultural resources Type, presence, interest, visibility Cañas et al 2009 

Folk culture Type, presence Di et al 2010 

Stewardship Sense of order and care, perceived accordance to 

an ‘‘ideal’’ situation reflecting human care 

 through active and careful management 

Fry et al 2009 

Disturbance Lack of contextual fit and coherence, 

constructions and interventions 
Fry et al 2009 

Expression Psychological attribute. Measured by 'Stimulation' 

and 'Symbolism' 
Cañas et al 2009 
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Imageability Qualities of a landscape to create a strong visual 

image in the observer,  

and making distinguishable and memorable 

Fry et al 2009 

Hemeroby Intensity of human impact on ecosystems Frank et al 2013  

Antropic elements     

Man-made elements Presence of man-made elements (positive: sights 

and typical houses;  

or negative: roads, industries, power-line, etc.) 

Arriaza et al 2004 

Cenzig 2014 

Traditional human 

activities 

Type, presence Garcia-Llorente et al 2012 

Land use Type, presence Cañas et al 2009 

Housing density Sum of the housing units divided by the sum of 

census blocks per site 
Hale et al 2005 

Alterations Intrusion, fragmentation, horizontal line, 

obstruction of view 
Cañas et al 2009 

Natural elements     

         Non-Living     

Water body Type, presence Di et al 2010 

Dramstad et al 2006 

Water flow No movement, movement 

Snow summit, riparian vegetation, dam 
Arriaza et al 2004 

Garcia-Llorente et al 2012 

Water movement No movement, movement Cenzig, 2014 

Water Type, shorelines, movement, quantity Cañas et al 2009 

Waterscapes No water, river, lake, dam Arriaza et al 2004 

Amount of water No water, river, lake, sea Cenzig, 2014 

Moutains Type, presence Di et al 2010 

Form of the terrain Type Cañas et al 2009 

Snow Cover 

Snow summit 
Cañas et al 2009 

Garcia-Llorente et al 2012 

Views Type, presence Cañas et al 2009 

Sounds Type, presence Cañas et al 2009 

Smells Type, presence Cañas et al 2009 

Atmospheric phenomena Presence, type Di et al 2010 

          Living     

Vegetation Cover, density, quality, type, structure, complexity Cañas et al 2009 

Di et al 2010 

Type of vegetation No vegetation; herbaceous and bushes; mix 

vegetation (bushes + trees); trees  
Cenzig 2014 
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Supplementary Table 2 
 
Exemple of metrics used in landscape biodiversity assessment. Taxonomic diversity 
(a) is based on the number and abundance of species in a site or within a community, 
used to estimate species diversity. Taxonomic diversity indices are based on the 
probabilistic concept of entropy, which represents the quantitative uncertainty of an 
information. Based on the same principle, phylogenetic diversity (b) and functional 
diversity (c) use more sophisticated metrics based respectively on the phylogenetic 
distances or on the functional traits as basic units. 

 

a) Taxonomic diversity 

 

 

 

 

 

 

  

Index Formula Description Based on 

Richness S Total number of species in the community. A community is an 

association of interacting species inhabiting some-defined area.

Abundance N Number of individuals or species found per sample.

Relative abundance p i

         Ni / N

Number of species from one group divided by the total number of species 

from all groups. Refers to how common or rare a species is relative to other 

species in a given location or community. 

Species richness

Diversity 

      Simpson index D Measures the probability that two individuals randomly selected from a 

sample will belong to the same species. It is a dominance index because it 

gives more weight  to common or dominant species. 

Species richness and 

relative abundance

      Shannon index H Characterize species diversity in a community. It is an information statistic 

index, which means it assumes all species are represented in a sample and 

that they are randomly sampled. 

Species richness 

and relative abundance

      Evenness EH Evenness is a measure of the relative abundance of different 

species making up the richness of an area. 

Shannon idex and

 species richness

     Quadratic diversity Q Measures the average taxonomic distance between species p i  = proportion of 

individuals in species

d ij  = taxonomic distance 
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b) Phylogenetic diversity 

 

 

 
 
 
  
 
 
 

Description References

A rooted phylogenetic tree summarizes hypothesized 

evolutionary relationships among species or other biological units such as 

lineages within species.

Vellend et al 2011

Represent species of the tree Vellend et al 2011

Represent the most recent common ancestor of species descending from that 

point

Vellend et al 2011

Phylogenetic distance between species i  and j Waewick & Clarke 1995

Represent the accumulation of evolutionary change 

or the passage of time

Vellend et al 2011; Allen et al 2009

Proportion of individuals in the community who 

are represented by tips

Allen et al 2009

Description Formula Based on References

Sum of all branch lengths in the portion of a phylogenetic tree Branch lenghts  l(b) Faith 1992

Mean phylogenetic distance between each pair of species d ij = phylogenetic distance between species

a i  = abundance of species i

Webb 2000; Warwick & Clarke 1995

Sum of phylogenetic distances between each pair 

of species (= MPD multiplied by the number of species pairs)

d ij = phylogenetic distance between species

S  = number of species

Crozier 1997; Helmus et al 2007

Mean phylogenetic distance from each species to its closest 

relative in the focal species set

d ij = phylogenetic distance between species

a j  = abundance of species j

Webb 2000 

Measures the average taxonomic distance between species p i  = proportion of individuals in species

d ij  = phylogenetic distance between species

Rao 1982

Encompass species richness and Shannon index p i  = proportion of individuals in species

d ij  = phylogenetic distance between species

Ricotta & Szeidl 2006

Places a high value on distinctive species but has the 

property that when members of a species become rare in proportion to other 

species, it is never desirable to eliminate them

Branch lenghts l(b)

Proportion p(b)

Allen et al 2009
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c) Functional diversity 

 

 
Background Description References

Functional trait Define species in terms of their ecological roles - 

how they interact with the environment and with other 

species 

Diaz and Cabido, 2001

Distance matrix Provide information on the functional distance between 

all pairs of species within the community

Hierarchical classification Class species into groups as function of functional 

distances

Index Description Formula Based on References

Functional Attribute Diversity FAD Sum of pairwise distances between species Distance matrix

d ij = dissimilarity between species 

S  = species richness

Walker et al 1999

Modified Functyional Attribute Diversity MFAD Sum of pairwise distances between functional units Distance matrix

N = total number of functional traits

d ij = dissimilarity between species 

Schmera et al 2009

Functional Dibersity FD Sum of branch length of a functional classification Hierarchical classification

i'  = branch presence/absence rox vector

h2  = branch lenght vector

Petchey & Gaston 2002

Generalized Functional diversity GFD Sum of branch length of a functional classification Hierarchical classification

i'  = branch presence/absence rox vector

h2  = branch lenght vector

Mouchet et al 2008

Rao's quadratic entropy Q Sum of pairwise distances between species weighted  

by relative abundance

Distance matrix

d ij = dissimilarity between species 

pi  = relative abundances of species

S  = species richness

Rao 1982

Functional Richness FRic Convex Hull Volume Quickhull algorithm Trait values Cornwell et al 2006; Villéger et al 2008

Functional Divergence FDiv Species deviance from the mean distance to the centre 

of gravity weighted by relative abundance

Trait values

∆d = sum of abundance-weighted deviances

∆ǀd ǀ = absolute abundance-weighted deviances 

from the centre of gravity

dG  = mean distance to the centre of gravity

Villéger et al 2008

Functional Evenness FEve Sum of MST branch length weighted by 

relative abundance

Trait values

S  = species richness

PEW  = partial weighted evenness

Villéger et al 2008

  𝑑𝑖𝑗

 

𝑗=1

 

𝑖=1

∑ ∑ 𝑑𝑖𝑗
 
𝑗=1

 
𝑖=1

 

     

     

  𝑑𝑖𝑗

  1

𝑗=𝑖 1

𝑝𝑖𝑗

  1

𝑖 1

 𝑑  𝑑 

 𝑑  𝑑 

∑    
 

     𝑖 ,
 

   
    

 
   

  1
𝑖=1  

  
 

   



102 
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ABSTRACT  

 

The modern biodiversity crisis has spurred scientists to assess all facets of 

biodiversity so that stakeholders can establish protection programmes (Novacek 2001). 

However, species that are perceived as beautiful receive more attention than less 

attractive species (Brambilla et al. 2013), and this dynamic could have tremendous 

consequences on our willingness to preserve biodiversity and the functioning of 

ecosystems. Coral reef might be particularly concerned by this issue as they host some 

of the most colourful species in the world (Champ et al. 2016). They are key 

ecosystems that provide many goods and services, such as seafood and coastal 

protection, as well as aesthetic and cultural benefits (Moberg & Folke 1999) attracting 

millions of tourists each year (Haas et al. 2015). Here we show the results of an online 

photographic questionnaire completed by 8,000 participants whereby preferences were 

assessed for a set of 116 reef-fish species. Based on these preferences, we compared 

the functional richness of groups of fish using a set of 6 ecological traits. We present 

evidence indicating that the least attractive coral reef fish have a much higher functional 

richness than the most attractive species. These results are independent of social 

background characteristics. Our results highlight the extent to which aesthetic values 

may be disconnected from the functioning of ecological systems and indicate that 

aesthetic value is irrelevant as a decision-making tool for conservation. There is an 

urgent need to increase the attention of both scientists and the general public towards 

less attractive species to better appreciate and protect the species that crucially support 

functional diversity in endangered ecosystems.  
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INTRODUCTION 

 

The human perception of nature is one of the building blocks of conservation 

policies. However, our individual relationship with biodiversity is strongly biased by our 

capacity to analyse and interpret natural phenomena as well as by our cultural heritage 

and social background characteristics (Clark & Robert 2002; Soga & Gaston 2016). A 

simple and intuitive example of these biases is the tendency of the general public and 

scientists to take more interest in beautiful and attractive species (Brambilla et al. 

2013). Although commonly accepted, this idea has not yet fully percolated into 

biological conservation programmes and ecological research agendas (Knight 2008). 

These biases could, however, have profound consequences in the context of the 

current biodiversity crisis, for which choices must be made to preserve biological 

diversity and ecosystem functioning and services.  

For instance, a tremendous amount of effort has been invested in studying the 

relationship between biological diversity and ecosystem functioning (BDEF), and the 

consensus that species richness positively influences ecosystem functioning (Tilman 

et al. 2014) has emerged. However, there is also evidence to indicate that all species 

do not contribute equally to ecosystem functioning and that functional traits, more than 

species numbers per se, are key elements of the BDEF relationship (Hillebrand & 

Matthiessen 2009). In this context, any bias in the human perception of nature, and 

therefore in the willingness to conserve biological diversity, could have profound 

consequences for conservation and thus the future functioning of endangered 

ecosystems. More generally, aesthetic value is considered a cultural ecosystem service 

and is acknowledged as a strong driver for conservation (Daniel et al. 2012). However, 

aesthetic value has not yet been fully integrated into current attempts to link biodiversity 

and ecosystem services (Silvertown 2015). There is an urgent need to quantify the 

aesthetic values of a species that is a congruence with species ecological attributes 

(Swaffield & McWilliam 2013). 

 

This issue particularly concerns coral reefs that are among the most important 

ecosystems on Earth because their productivity and biological diversity provide many 

goods and services to humans (Moberg & Folke 1999; Bellwood et al. 2004). Coral 

reefs are also suffering from a dramatic global decline due to anthropogenic-induced 

stress that exceed their regenerative capacity (Bellwood et al. 2004). Reef fish 

comprise a very rich group of up to 8,000 species, including some emblematic species 

(Lieske & Myers 2001) that have been widely publicized in the media (Moberg & Folke 

1999), such as clownfish, as well as many colourful species popular among aquarists 

(Rhyne et al. 2012). However, beautiful species are not the sole components of coral 



106 

reefs, and a lack of attention towards less attractive species may alter our ability to 

conserve these endangered ecosystems. A measurement of how functional diversity is 

distributed along this continuum of aesthetic preferences will therefore help to prevent 

cultural bias in conservation policies and research programmes on this endangered 

ecosystems 

 

 

RESULTS 

 

Aesthetic value of coral reef fish 

 

To assess the human aesthetic preferences (attractiveness) for coral reef fish, 

we selected 169 reef fish photographs depicting 116 dominant fish species from the 

western Indian Ocean, representing 29 of the 48 most dominant families of coral reef 

fish (see Methods ‘Choice of photographs’) (Lieske & Myers 2001). We calculated 

aesthetic scores for each photo by computing anonymous and online random 

photographic pair questionnaires to 8,000 participants (see Methods ‘Choice of 

photographs’, ‘Aesthetic score calculation’ and Supplementary Figure 1). The 

photographs were ranked using the Elo algorithm, which is based on pairwise 

comparisons (Elo 2008). We found a normal distribution for the mean aesthetic scores, 

which ranged from 1128 to 1964 (Figure 1, p-value for Shapiro Test = 0.1759, see also 

Methods ‘Aesthetic score calculation’). The mean aesthetic scores ranged from 1128 

to 1964 with a mean standard deviation of 48 (+/- 1.427) and did not differ from a normal 

distribution (p-value for Shapiro Test = 0.1759). Overall, we found no significant effect 

of the social background characteristics of the observers on aesthetic preferences, 

except for diving experience, which had a marginal impact on aesthetic scores (see 

Methods ‘Effect of social background characteristics’). Non-divers preferred fish with 

the typical shape called compressiform (e.g., Pomacentridae), whereas divers 

preferred fish with unusual shapes such as globiform (e.g., Tetraodontidae), 

anguilliform (e.g., Muraenidae) and sagittiform (e.g., Aulostomidae, Supplementary 

Figure 2). 
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Figure 1: Mean aesthetic scores 
Grey points represent the mean aesthetic scores, and shaded areas show standard 
deviations. The vertical segments highlight the first (0.1) and ninth (0.9) deciles of the 
distribution of aesthetic scores. Fish shown left to right are as follows: Arothron 
nigropunctatus (mean aesthetic score = 1231); Caranx melampygus (1373); 
Thalassoma lunare female (1456); Pseudanthias squamipinnis female (1566); 
Chaetodon lunula (1665); and Pygoplites diacanthus juvenile (1758). Photographs © 
Randall, J. E. from FishBase.org. 
 

 

Functional diversity of more and less attractive fish 

 

To highlight how functional traits were distributed among all species, we selected 

a set of six traits describing complementary facets of fish biology (the GASPAR 

database): size, mobility, time period of activity, type of grouping, position in the water 

column, and diet (see Methods ‘Functional space computation’, Supplementary Figure 

3 and (Mouillot et al. 2014)). These traits are all linked to the ecology of the species 

and thus to ecosystem processes such as regulation of food webs and nutrient cycling 

(Mouillot et al. 2014). To assess functional diversity, i.e., the amount of functional space 

filled by a set of fish species, we built a multidimensional functional space based on the 

trait values (see Methods ‘Functional space computation’ and (Villéger et al. 2008)). 

We found that the most attractive fish (aesthetic scores in the ninth decile of the 

distribution, n = 18) filled a much smaller part of the total functional space (20% of the 

total space) than the least attractive fish (aesthetic scores in the first decile of the 



108 

aesthetic scores distribution, n = 18, 40% of the total space). The most attractive fish 

were aggregated in the top right of the functional space, corresponding to sedentary, 

diurnal, living in pairs or small groups and found in the lower part of the water column 

(Figure 2). Among the most attractive fish were the clownfish (Amphiprion latifasciatus) 

and the lionfish (Pterois volitans). By contrast, the least attractive fish were distributed 

across all the parts of the functional space and therefore represented a greater diversity 

of functional traits.  

 

 

 
 

Figure 2: Functional space of the species pool 
PC1 and PC2 represent the two first axes of the functional space and vary according 
to schooling and position for PC1 and mobility and activity for PC2. Each black point 
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represents the position of each species within the functional space. The functional 
space filled by the first and ninth deciles of the aesthetic score distribution (i.e., the 18 
species with the highest and lowest aesthetic scores) are represented by the pink and 
blue areas, respectively. Fish shown top to bottom and left to right are as follows: 
Oxymonacanthus longirostris, Amphiprion latifasciatus, Dascyllus trimaculatus, 
Acanthurus leucosternon, Macolor niger, Pygoplites diacanthus, Labrichtys unilineatus 
female, Anampses meleagrides female, Pterois volitans, Aethaloperca rogaa, and 
Monotaxis grandoculis. Photographs © Randall, J. E. from FishBase.org.  
 

 

To test the robustness of this finding, we sampled groups of fish according to 

ascending and descending aesthetic scores, starting with the four most and least 

attractive fish and then expanding to all fish, and compared the realized functional 

richness index, (FRic,Villéger et al. 2008), of each group (Figure 3a). This index 

quantifies the amount of the total functional space filled by each group of fish and was 

compared to the functional richness of random groups of fish of same size (see 

Methods ‘Functional richness of more and less attractive fish’). We found that on 

average, the least attractive fish had a functional richness 33% higher than that of the 

most attractive fish (Figure 3a, see also Methods ‘Functional richness of more and less 

attractive fish’). The functional space filled by the least attractive fish spread very rapidly 

when the number of fish increased (4, 10, 20, 30 and 40 fish; Figure 3b, 3c), whereas 

the functional space filled by the most beautiful fish remained small. The 20 least 

attractive fish represented a significant proportion (more than 50%) of the functional 

traits provided by the global pool of fish.  

 

 

Effect of taxonomy on aesthetic value 

 

These results suggest that attractive species represent less functional diversity 

and thus a smaller range of ecological roles in ecosystems than less attractive species. 

Generally, the visual attributes that make species - or other objects - attractive are 

relatively similar: bright colours or the presence of contrasting patterns (Reber 2004). 

Although colour parameters and contrast intensities were not formally measured in this 

study, we see at a glance that these attributes were not evenly distributed among taxa. 

For instance, Chaetodontidae, commonly called ‘butterfly fish’, owe their name to their 

colourful and luminous appearance and are adorned with black bands or circular spots 

(Taquet & Diringer 2007). Unsurprisingly, we found that membership in the family 

Chaetodontidae (mean aesthetic score = 1678, n = 14) had a significantly greater effect 

on aesthetic preferences than membership in other families (p-value = 0.034 x 10-2, 
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see Methods ‘Effect of taxonomy on aesthetic scores’ and Supplementary Figure 4). 

This bias in visual attractiveness resulted in the indirect functional bias that we found. 

Translated in functional terms, this means that based on visual characteristics, people 

appreciate fish that are sedentary and diurnal, that live in pairs or small groups and that 

are found in the lower part of the water column (Figure 2).  

 

 

 
 

Figure 3: Functional richness of the more and less attractive fish  
a) Functional richness (FRic) of groups of fish ordered by descending or ascending 
attractiveness from 4 to 169 fish. The grey line shows the mean expected FRic for 
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groups of randomly sampled fish (see Methods ‘Functional richness of more and less 
attractive species’), and shaded areas represent the standard deviations (more than 
1,000 replications). Fish shown left to right and top to bottom are as follows: Naso 
brevirostris, Caranx melampygus, Echeneis naucrates, Lutjanus bohar, Dascyllus 
trimaculatus, Macolor niger juvenile, Chlorurus sordidus male, Pseudanthias 
squamipinnis male, Sargocentron caudimaculatum and Acanthurus triostegus. 
Photographs © Randall, J. E. from FishBase.org. b) Functional space filled by the 4, 
10, 20, 30 and 40 most and (c) least attractive fish.  
 

 

DISCUSSION 

 

Our results highlight the extent to which aesthetic value may be disconnected 

from the functioning of ecological systems and suggest that such value is irrelevant as 

a decision-making tool for conservation. Attractive visual attributes are found in species 

that are ecologically close, leading to an ‘aesthetic bottleneck’. This cultural bias, 

although is acknowledged for some taxa (Bonnet 2002; Knight 2008), still needs to be 

measured globally to promote conservation and research efforts for less attractive 

species. This bias has also some evolutionary origins (Coss & Moore 1994) and is 

modified by cultural contexts (Kellert & Wilson 1995a). Understanding the nature of this 

bias will help connect human aesthetic culture with ecological phenomena (Gobster et 

al. 2007) and reinforce our social motivation to conserve biological diversity. Evidence 

of the importance of species diversity on human landscape perception is increasing 

(Wong et al. 2015; Tribot et al. 2016), but no study has yet measured the relationship 

between species attractiveness, ecosystem functioning and the motivation for 

conservation. This step will be crucial in developing operational conservation 

programmes based on a good understanding of the human perceptions of ecosystems. 

For instance, increasing public knowledge and understanding the ecological roles of 

species could create a positive aesthetic ecological experience (Monroe et al. 2007; 

Parsons & Carlson 2008) that may even trigger emotional learning feedbacks (LaBar 

& Cabeza 2006) that deeply modify our cultural bias. The least attractive species 

represent an ‘overlooked diversity’ and are essential to the functioning of ecosystems. 

Such species call into question our intimate motivation to conserve biodiversity and 

spur a better understanding of our emotional connections to nature based on aesthetic 

perceptions.  
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METHODS 

 

Choice of photographs 

 

To assess human aesthetic preferences for coral reefs fish, we chose 116 

common coral reef fish species from the western Indian Ocean, representing 29 of the 

48 most dominant families of coral reefs fish (Supplementary Table 1, (Lieske & Myers 

2001)). The photographs were collected from FishBase (Randall 1997; Froese & Pauly 

2016). All photos were standardized to 400x600 mm at 150 dpi, and a black background 

was added. Different photos were used for species presenting a differentiation between 

males and females (e.g., Thalassoma purpureum), between adults and juveniles (e.g., 

Plectorhinchus vittatus) and colour polymorphism (e.g., Arothron meleagris was 

represented nine times). This process resulted in a total set of 169 photographs.  

 

 

Aesthetic score calculation 

 

We used an anonymous online photographic questionnaire that was available 

to the general public on a dedicated website between March and June 2016 (8,000 

answers were collected). For each participant, the questionnaire consisted of a random 

sampling without replacement of 20 pairs among 169 standardized photos of individual 

fish. For each pair (hereafter ‘match’), the participants had to choose the photo they felt 

to be the most beautiful. According to the participant choices (aesthetic preferences 

within pairs), photos were ranked using the Elo algorithm (Elo 2008; Tribot et al. 2016). 

More precisely, to correct for the effects of the order of matches in the final aesthetic 

scores of photos, we randomly simulated 1,000 orders of matches (Supplementary 

Figure 1). We then computed the mean of the 1,000 bootstrapped final Elo scores of 

each photograph as the aesthetic score of each fish.  

 

 

 Effect of taxonomy on aesthetic scores 

 

We performed an analysis of variance (ANOVA) to test the effect of each family 

on the mean aesthetic scores of each fish (Supplementary Figure 4).  
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Effect of social background characteristics  

 

Information on the social backgrounds of the observers was collected during the 

questionnaire to test for the effects of socio-professional factors and fish observation 

experiences on aesthetic preferences. These factors included gender, age, country of 

residence, occupation, professional category, qualifications and activity sector, and 

experience with diving, snorkelling, recreational or professional fishing and fishkeeping. 

Note that broadcasting the questionnaire via a website did not allow for control of the 

sampling of the observers (e.g., people living in France represented 64% of the 

sample). However, our objective was to control only for the effect of these factors, not 

to perform a detailed analysis of each factor. To this end, we performed ANOVA and 

tested the effect of each observer factor for each of the matches. We found a significant 

effect only for ‘diving’ (p-value = 0.009); however, this factor explained only a very small 

proportion of the variance (sum of squares = 0.004, F-value = 6.763). To better 

characterize the effect of diving on aesthetic preferences, we recalculated the mean 

scores and standard deviation of each fish by simulating 1,000 bootstrapped runs with 

randomly ordered matches using (i) matches judged by divers (n = 58,232 matches) 

and (ii) matches judged by non-divers (n = 98,124 matches). We then identified the 

significant differences in preferences (i.e., no overlap in the standard deviations of 

aesthetic scores) for each fish according to divers and non-divers.  

 

 

Functional space computation  

 

To study the functional diversity of the fish, we selected 6 categorical traits that 

describe the main facets of fish ecology and that are available for a wide range of reef 

species (Supplementary Figure 3 (Mouillot et al. 2014)): body size, diet, mobility, period 

of the day during which fish are active (activity), level in the water column (position), 

and gregariousness (schooling). We built a multidimensional functional space based 

on these traits values by computing a Principal Coordinate Analysis on the Gower’s 

distance between species and selected the 3 first axes (Maire et al. 2015), which 

explained 87.62% of the variance. We performed ANOVAs to test the effect of each 

trait on the three axes of the functional space using p-values and the sum of squares 

as the percent of the explained variance (the sum of squares of each variable divided 

by the total sum of squares). PC1 was mainly explained by schooling (80%) and 

position (11%), whereas PC2 and PC3 were explained by mobility (60% and 30%) and 

activity (23% and 40%, Supplementary Figure 3). The functional space obtained is 

represented in Figure 2, and PC3 is not shown as it varies in the same way as PC2.  
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Functional richness of more and less attractive species 

 

We compared functional richness using the FRic index, which measures the 

volume occupied by a group of species within the functional space. Species with more 

extreme trait values will exhibit a higher FRic (Villéger et al. 2008). We sampled groups 

of fish according to ascending and descending aesthetic scores, starting with the four 

most and least attractive fish and expanding to all fish, and calculated the FRic of each 

group. For each group size, we also computed the expected FRic by choosing fish 

randomly among the pool (1000 times) and calculated the mean expected FRic and 

standard deviation (Figure 3a). We calculated the average difference between the most 

and least attractive fish groups: 
∑ (

𝐹𝑖−𝐹𝑗

𝐹𝑖
)x 100𝑖,𝑗

𝑛
, where 𝐹𝑖 and 𝐹𝑗 are the FRic values for 

the least and most attractive fish groups, respectively (n groups). 

 

 

Data availability 

 

The data that support the findings of this study (mean aesthetic scores, 

functional traits, coordinates in functional space) are available in figshare: 

https://doi.org/10.6084/m9.figshare.5151250.v1. The code used for the calculation of 

diversity indices is available at: http://villeger.sebastien.free.fr/Rscripts.html  

 
 
REFERENCES 

 

1. 

Bellwood, D.R., Hughes, T.P., Folke, C. & Nyström, N. (2004). Confronting the coral reef crisis. Nature, 
429, 827-833. 

2. 

Bonnet, X., Shine, R., Lourdais, O. (2002). Taxonomic chauvinism. TREE, 17, 1-3. 
3. 

Brambilla, M., Gustin, M. & Celada, C. (2013). Species appeal predicts conservation status. Biological 
Conservation, 160, 209-213. 

4. 

Champ, C.M., Vorobyev, M. & Marshall, N.J. (2016). Colour thresholds in a coral reef fish. R Soc Open 
Sci, 3, 160399. 

5. 

Clark, J.A. & Robert, M.M. (2002). Taxonomic Bias in Conservation Research. 

http://villeger.sebastien.free.fr/Rscripts.html


115 

6. 

Coss, R.G. & Moore, M. (1994). Preschool children recognize the utility of differently shaped trees: A 
cross-cultural evaluation of aesthetics and risk perception. In: The healing dimensions of 
people-plant relations: Proceedings of a research symposium (eds. Francis, M, Lindsey, P & Rice, 
JS). Center for Design Research University of California, Davis, pp. 407-423. 

7. 

Daniel, T.C., Muhar, A., Arnberger, A., Aznar, O., Boyd, J.W., Chan, K.M. et al. (2012). Contributions of 
cultural services to the ecosystem services agenda. Proc Natl Acad Sci U S A, 109, 8812-8819. 

8. 

Elo, A. (2008). The Rating Of Chessplayers, Past and Present. Ishi Press. 
9. 

Froese, R. & Pauly, D. (2016). FishBase. World Wide Web electronic publication. 
10. 

Gobster, P.H., Nassauer, J.I., Daniel, T.C. & Fry, G. (2007). The shared landscape: what does aesthetics 
have to do with ecology? Landscape Ecology, 22, 959-972. 

11. 

Haas, A.F., Guibert, M., Foerschner, A., Co, T., Calhoun, S., George, E. et al. (2015). Can we measure 
beauty? Computational evaluation of coral reef aesthetics. PeerJ, 3, e1390. 

12. 

Hillebrand, H. & Matthiessen, B. (2009). Biodiversity in a complex world: consolidation and progress in 
functional biodiversity research. Ecol Lett, 12, 1405-1419. 

13. 

Kellert, S. & Wilson, E. (1995). The Biophilia Hypothesis. Island Press. 
14. 

Knight, A.J. (2008). Bats, snakes and spiders, Oh my! How aesthetic and negativistic attitudes, and other 
concepts predict support for species protection. 

15. 

LaBar, K.S. & Cabeza, R. (2006). Cognitive neuroscience of emotional memory. Nat Rev Neurosci, 7, 54-
64. 

16. 

Lieske, E. & Myers, R. (2001). Coral Reef Fishes: Indo-Pacific and Caribbean Princeton University Press. 
17. 

Maire, E., Grenouillet, G., Brosse, S. & Villéger, S. (2015). How many dimensions are needed to 
accurately assess functional diversity? A pragmatic approach for assessing the quality of 
functional spaces. Global Ecology and Biogeography, 24, 728-740. 

18. 

Moberg, F. & Folke, C. (1999). Ecological goods and services of coral reef ecosystems. Ecological 
Economics, 29, 215-233. 

19. 



116 

Monroe, M.C., Andrews, E. & Biedenweg, K. (2007). A Framework for Environmental Education 
Strategies. Applied Environmental Education & Communication, 6, 205-216. 

20. 

Mouillot, D., Villeger, S., Parravicini, V., Kulbicki, M., Arias-Gonzalez, J.E., Bender, M. et al. (2014). 
Functional over-redundancy and high functional vulnerability in global fish faunas on tropical 
reefs. Proc Natl Acad Sci U S A, 111, 13757-13762. 

21. 

Novacek, J.M. (2001). Biodiversity Crisis: Losing What Counts. The New Press, New York. 
22. 

Parsons, G. & Carlson, A. (2008). Functional Beauty. Oxford University Press, Oxford. 
23. 

Randall, J.E. (1997). Randall's tank photos. Collection of 10,000 large-format photos (slides) of dead 
fishes. Unpublished. 

24. 

Reber, R., Schwarz, N. & Winkielman, P (2004). Processing fluency and aesthetic pleasure: is beauty in 
the perceiver’s processing experience? Pers. Soc. Psychol. Rev., 8, 364–382. 

25. 

Rhyne, A.L., Tlusty, M.F., Schofield, P.J., Kaufman, L., Morris, J.A., Jr. & Bruckner, A.W. (2012). Revealing 
the appetite of the marine aquarium fish trade: the volume and biodiversity of fish imported 
into the United States. PLoS One, 7, e35808. 

26. 

Silvertown, J. (2015). Have Ecosystem Services Been Oversold? Trends Ecol Evol, 30, 641-648. 
27. 

Soga, M. & Gaston, J.K. (2016). Extinction of experience: the loss of human–nature interactions. 
Frontiers in Ecology and the Environment, 14, 94-101. 

28. 

Swaffield, S.R. & McWilliam, W.J. (2013). Landscape aesthetic experience and ecosystem services. In: 
Ecosystem services in New Zealand – conditions and trends. (ed. Dymond, JR). Manaaki Whenua 
Press Lincoln, New Zealand, pp. 349-362. 

29. 

Taquet, M. & Diringer, A. (2007). Poissons de l’océan Indien et de la mer Rouge. Quae. 
30. 

Tilman, D., Isbell, F. & Cowles, J.M. (2014). Biodiversity and Ecosystem Functioning. Annual Review of 
Ecology, Evolution, and Systematics, 45, 471-493. 

31. 

Tribot, A.S., Mouquet, N., Villeger, S., Raymond, M., Hoff, F., Boissery, P. et al. (2016). Taxonomic and 
functional diversity increase the aesthetic value of coralligenous reefs. Sci Rep, 6, 34229. 

32. 



117 

Villéger, S., Mason, N.W.H. & Mouillot, D. (2008). New multidimensional functional diversity indices for 
a multifaceted framework in functional ecology. Ecology, 89, 2290-2301. 

33. 

Wong, C.P., Jiang, B., Kinzig, A.P., Lee, K.N. & Ouyang, Z. (2015). Linking ecosystem characteristics to 
final ecosystem services for public policy. Ecol Lett, 18, 108-118. 

 

ACKNOWLEDGEMENTS  

 

General: We thank the volunteers who participated in the online questionnaire. We 

also thank Michel Raymond, Julien Veyssier and the Labex CeMEB 

(http://www.labexcemeb.org/) for programming and hosting the questionnaire on the 

MBB platform.  

 

Funding: Anne-Sophie Tribot and Quentin Carabeux were supported by a PhD grant 

from Fondation de France (http://www.fondationdefrance.org/). Thomas Claverie, 

Sébastien Villéger and Nicolas Mouquet were funded by the CNRS.  

 

Author contributions: Anne-Sophie Tribot, Nicolas Mouquet, Sébastien Villéger and 

Julie Deter designed the study. Anne-Sophie Tribot, Quentin Carabeux and Nicolas 

Mouquet performed the research. Anne-Sophie Tribot, Quentin Carabeux and Nicolas 

Mouquet wrote the manuscript, and all authors contributed substantially to revisions. 

 

Competing interest: We have no competing interests.  

 

Data and material availability: The data that support the findings of this study (mean 

aesthetic scores, functional traits, coordinates in functional space) are available in 

figshare: https://doi.org/10.6084/m9.figshare.5151250.v1. The code used to calculate 

diversity indices is available at http://villeger.sebastien.free.fr/Rscripts.html  

 

Author information: The online questionnaire and data collection comply with the 

French Data Protection Act (Loi Informatique et Libertés n°78-17 du 6 janvier 1978). All 

participants consented to share anonymous questionnaire data as part of this research 

project. We declare that we have no competing financial interests.  

 

Correspondence and requests for materials should be addressed to Anne-

Sophie Tribot (anne-sophie.tribot@umontpellier.fr) or Nicolas Mouquet 

(nicolas.mouquet@cnrs.fr). 

http://www.labexcemeb.org/
http://www.fondationdefrance.org/
http://villeger.sebastien.free.fr/Rscripts.html
mailto:anne-sophie.tribot@umontpellier.fr
mailto:nicolas.mouquet@cnrs.fr


118 

Supplementary Figure 1: Bootstrapping of the aesthetic scores  
 
a) Variations in the aesthetic scores of three photos according to the number of 
matches played during the questionnaire, without bootstrapping. Top: aesthetic scores 
of the most attractive fish (Pomacanthus semicirculatus) calculated for 1,663 matches. 
Middle: aesthetic scores for the median fish (Plectropomus laevis) calculated for 1,706 
matches. Below: aesthetic scores of the least attractive fish (Labrichtys unilineatus 
female) calculated for 1,652 matches. b) Stabilization of mean aesthetic scores during 
the bootstrap procedure (1,000-fold randomly ordered matches). Top: mean aesthetic 
score of the most attractive fish (Pomacanthus semicirculatus). Middle: mean aesthetic 
score of the median attractive fish (Plectropomus laevis). Below: mean aesthetic score 
of the least attractive fish (Labrichtys unilineatus female). Shaded areas correspond to 
standard deviations. Photographs © Randall, J. E. from FishBase.org.   
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Supplementary Figure 2: Aesthetic scores according to divers and non-divers 
 
Blue points: mean aesthetic scores calculated with matches judged by divers. Blue ribbons: standard deviations 
calculated with matches judged by divers. Green points: mean aesthetic scores calculated with matches judged by non-
divers. Green ribbons: standard deviations calculated with matches judged by non-divers. Fish species shown: 60: 
Chromis nigroanalis, 102: Monotaxis grandoculis juvenile, 156: Stethojulis albovittata female, 86: Kyphosus cinerascens, 
50: Scarus niger juvenile, 30: Aulostomus chinensis, 62: Chromis viridis, 123: Parupeneus trifasciatus, 19: Arothron 
meleagris, 109: Naso brevirostris, 79: Gymnothorax favagineus, 29: Arothron stellatus, 114: Ostracion meleagris male, 
18: Arothron meleagris, 141: Rhinecanthus aculeatus, 116: Oxymonacanthus longirostris, 18, 19, 22, 23, 27, 28: Arothron 
nigropunctatus. Photographs © Randall, J. E from FishBase.org.   
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Supplementary Figure 3: Functional traits values along the three axes of the 
functional space.  
 
PC1 explained 44.52% of the variance, PC2 explained 27.92%, and PC3 explained 
15.16% (total = 87.62%). Size: 0-7 cm (S1); 7.1-15 cm (S2); 15.1- 30 cm (S3); 30.1-50 
cm (S4); 50.1-80 cm (S5); >80 cm (S6). Mobility: sedentary (Sed); mobile within a reef 
(Mob); highly mobile i.e., between reefs (VMob). Activity: Diurnal; diurnal & nocturnal 
(Both); Nocturnal. Schooling: solitary (Sol); pairing (Pair); small group (SGroup); 
medium group (MGroup); large group (LGroup). Position: bottom (Bottom); above 
bottom (Low); pelagic (High). Diet: HD = herbivorous-detritivorous; HM = herbivorous 
macro-algal; IS = invertivorous sessile; IM = invertivorous mobile; PK = 
planktonivorous; FC = Pelagic macro-organisms; OM = omnivorous (herbivorous 
and/or detritivorous AND carnivorous). Sq: Sum of squares of each variable calculated 
using ANOVA divided by the total sum of squares.  
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Supplementary Figure 4: Mean aesthetic scores of families 
 
Mean and standard deviations of aesthetic scores for each family. P-value of variable 
‘Family’ in the model = 6.927 x 10-4, sum of squares = 0.324. The asterisks represent 
the p-values of an ANOVA that tests the effect of each family on the mean aesthetic 
scores of fish: ‘***’ < 0.001, ‘*’ < 0.05. For Zanclidae, the sum of squares (sum of 
squares of the family divided by total sum of squares) = 0.028, Scorpaenidae = 0.020, 
Monacanthidae = 0.022, Chaetodontidae = 0.091, Lutjanidae = 0.021.  
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Supplementary Table 1: List of fish species 
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ABSTRACT 

 

The aesthetic value of landscapes and species plays a major role in the 

conservation and management of the environment. However, landscape and species 

are not equally perceived through an aesthetic judgement, and the way in which human 

brain interpret and summarize the visual information from one scale to another remains 

poorly known. The purpose of this study is to estimate the aesthetic value of different 

reef fish assemblages with variations in species composition, taxonomic diversity and 

functional diversity. Using a series of linear regressions, the aim is to decompose the 

effect of diversity and species identity on aesthetic preferences. 

 We found that aesthetic preferences for a community resulted in a 

combination of number of species and number of individuals at a medium complexity 

level, and presence of attractive species. This study could have interesting applications 

for managers and stakeholders that are involved in conservation policies, by providing 

evidences that showing around 10 species for 20 individuals is sufficient to trigger an 

aesthetic experience, and presence of few attractive species may be useful to promote 

the valorization of an entire community. 

 

INTRODUCTION  

 

 The aesthetic value of landscapes and species plays a major role in the 

conservation and management of the environment since we are generally more 

motivated to study and protect what we find beautiful (Bonnet 2002; Brambilla et al. 

2013). Aesthetic value should therefore be a major argument for the conservation of 

the biodiversity. Biodiversity is indeed an important factor in aesthetic preferences 

(Tribot et al. 2016), as "healthy" ecosystems are generally perceived more positively 

by the human eye (Cottet et al. 2013). Several hypothesis of landscape aesthetics 

suggest that the visual information contained in a landscape is interpreted by the 

human brain as an indicator of the potential of the habitat in terms of survival. Habitat 

with high biodiversity and a functional ecosystem will generally be perceived as more 

favorable to survival and therefore is considered more aesthetic (Appleton 1975; 

Kaplan 1989; Orians & Hervageen 1992; Coss & Moore 2002; Orians 2016).  

Although the biodiversity of a landscape can be partially estimated by the 

number of species and their abundance, the aesthetic perception of landscape differ 

from aesthetic perception of species, especially because their expressive qualities –i.e. 

ability to express feelings- are different (Brady 2009). The aesthetic perception of 

landscapes and species has therefore been traditionally studied separately; the 

aesthetic value of landscapes being generally studied in landscape ecology, whereas 
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the aesthetic value of species is rather studied in psychology. In landscape ecology, 

aesthetic studies combine human perception metrics with mathematical descriptions of 

landscapes such as land cover diversity, patch diversity, and the richness and 

evenness of landscapes components (Fry et al. 2009). These studies generally 

suppose that landscape structural heterogeneity corresponds to high habitat diversity 

and thus to higher biological diversity (Walz 2011). In psychology and evolutionary 

psychology, studies estimating the attractiveness of species generally focus on the 

emotional aspects of aesthetic perception and their evolutionary origins. Some species 

are more attractive than others, depending on emotional dimensions (affection, 

attractiveness, fear, disgust), or utility (useful, useless, harmful) that may vary 

according to cultural factors (Serpell 2004). Our innate preferences to animals are 

therefore limited by a number of characteristics, such as juvenile traits (Glocker et al. 

2009; Borgi et al. 2014), or phylogenetic closeness to Homo sapiens (Kellert et al. 

1982). Other studies focused on the identification of formal visual traits as factors of 

aesthetic value of  species: e.g., Hula and Flegr (2016) and Lišková (2013) found that 

the shape of species (flowers and parrots respectively) had the most effect on aesthetic 

preferences.  

It would thus seem that aesthetic perception at the scale of landscapes (or 

ecosystems) and at the species level involves different cognitive processes. However, 

the biodiversity of a landscape can be summarized by an abiotic environment, an 

assemblage of species, and each of them can be considered individually by the human 

eye. The way in which the attractiveness of each species contributes to the aesthetic 

value of the landscape as a whole remains largely unknown. In other words, the way in 

which the human eye integrates visual information from one scale to another is not yet 

resolved. Studying how aesthetic perception scale up from one scale to another would 

help to better understand how individual species influence the aesthetic value at the 

ecosystem level: is aesthetic value equal to the sum of the visual information or is it 

rather a "global" judgment where the visual information is summarized by the brain? 

These issues are of major importance, especially in biodiversity education, since they 

question our ability to judge an ecosystem according to its composition: how much 

complexity are we able to treat? Does the presence of charismatic species crush the 

effect of biodiversity in our aesthetic perception?  

The positive relationship between ecology and landscape aesthetics is an 

exciting opportunity to promote conservation programs based on the aesthetic 

expectations of the general public. In this way, the number of species is recognized as 

an important factor of aesthetic preference (Ode et al. 2008; Lindemann-Matthies et al. 

2010; Lindemann-Matthies & Marty 2013; Haas et al. 2015). However, other facets of 

biodiversity are rarely taken into account to quantify the links between aesthetic 
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preferences and biodiversity. In particular, functional diversity is of major interest 

because it is recognized as playing a key role in the functioning of ecosystems 

(Hillebrand & Matthiessen 2009) and can be expressed by visual attributes (ecological 

traits) visible to the human eye (Graves et al. 2017). 

 The aim of this study is to distinctly quantify the effect of biodiversity and the 

effect of individual species attractiveness on the aesthetic preferences of coral fish 

communities. Coral reef fish are a very rich group of up to 8,000 species, including 

many colorful species popular among aquarists and divers and that attracts each year 

millions of tourists in coral reefs (Rhyne et al. 2012). Coral reefs are one of the most 

important ecosystems on Earth because of their productivity and biodiversity, providing 

many goods and services to human populations (Moberg & Folke 1999; Bellwood et 

al., 2004). However, these ecosystems are experiencing an overall decline due to 

human activities (Bellwood et al., 2004). Coral reefs represent important human and 

ecological issues, the understanding and conservation of these ecosystems is thus 

urgently needed. In this way, this study could be of major interest to stakeholders 

involved in coral reefs education, or to aquarium managers seeking to promote 

conservation and education to biodiversity through attractive species.  

 

 

MATERIAL AND METHODS 

 

The purpose of this study is to estimate the aesthetic value of different reef fish 

assemblages with variations in species composition, taxonomic diversity and functional 

diversity. Using a series of linear regressions, the aim is to decompose the effect of 

diversity and species identity on aesthetic preferences. 

 

 

Choice of photos 

 

In order to assess aesthetic preferences of humans for coral reefs fish 

communities, we used 84 standardized photos collected from a video recorded in a 

single site in Mayotte (South West Indian Ocean) in November 2016. The video was 

recorded by using a GoPro© camera placed at the bottom (3m) for 30 minutes. All 

photos had the same background and luminosity. Photos were then selected in order 

to have a contrasting functional diversity gradient among 69 common coral reef fish 

from Western Indian Ocean, representing 18 of the 48 most dominant families of coral 

reefs fishes (SI 1: list of species, (Lieske & Myers 2001)). The boundaries of the 

functional diversity gradient were determined using mean, minimum and maximum 
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expected FRic, calculated using groups of random species (with n = 5, 10, 15 and 20 

species) over 1,000 iterations (Fig.1). When the natural conditions did not allow to fill 

this gradient, some species were added manually using Photoshop©. To ensure the 

realism of these assemblages, the added species were all observed at least once on 

the site. This resulted in a total set of 84 photos.  

 

 

 

Figure 1: Expected functional richness according to the number of species 
The black line represent the mean expected FRic, the grey ribbon represent the range 
between minimum and maximum expected FRic. 
 

 

Aesthetic scores calculation 

 

We used an online anonymous photographic questionnaire available to the 

general public on a dedicated website between March and June 2017 (2137 answers 

were collected). The questionnaire consisted for each participant of a random sampling 

without replacement of 20 pairs, among 84 standardized photos of fish communities. 

For each pair (hereafter ‘match’), the participants had to choose the photo they felt as 
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the most beautiful. According to the participant choices (aesthetic preferences within 

pairs), photos were ranked using the Elo algorithm (Elo 2008; Tribot et al. 2016). To 

correct the effect of the order of matches on the final aesthetic scores of photos, we 

randomly simulated 1,000 orders of matches. We then computed the mean of the 1,000 

bootstrapped final Elo scores of each photo as the aesthetic score of each fish 

community. The distribution of the mean aesthetic scores were compared to a random 

distribution (obtained by recompiling the mean aesthetic scores with random scores) 

using a Kolmogorov-Smirnov test.  

 

 

Diversity indices  

 

The main purpose of our study was to link the aesthetic perception of coral reef 

fish communities to their diversity. Thus, for each photo, two facets of biodiversity were 

assessed using complementary diversity indices: (i) Taxonomic diversity (TD) was 

assessed using the number of species and abundance. Shannon and Simpson indices 

were calculated. (ii) Functional diversity was measured using species functional traits 

and relative abundance of species. We selected a set of six traits describing 

complementary facets of fish biology (GASPAR database): size, mobility, time period 

of activity, type of grouping, position in the water column, and diet. These traits are all 

linked to the ecology of the species and thus to ecosystem processes such as 

regulation of food webs and nutrient cycling (Mouillot et al. 2014). A multidimensional 

functional space was then built based on the value of the trait for each species by 

computing Gower’s distance between species, a Principal Coordinate Analysis on this 

distance matrix, and selecting the optimal number of axes according to an objective 

index of a posteriori quality. On the basis of species position in this functional space 

and the relative abundance of each species in each assemblage we computed two 

complementary functional diversity indices: Functional Richness (FRic) that quantified 

the proportion of functional space filled by the community, and Functional Dissimilarity 

(FDis) that described the dissimilarity in the occupation of the functional space (Villéger 

et al. 2008; Villéger et al. 2013).  

 

 

Effect of diversity on aesthetic preferences  

 

We tested the relationship between the aesthetic score (Elo) of each photo and 

the different measures of biodiversity by using a set of linear and quadratic regressions. 
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The normality of the residuals was tested by using a Shapiro test. Effect of each 

diversity index on aesthetic scores was examined by using p-value and R-squared. 

As number of species and abundances are correlated, we corrected this effect 

by correlating the residuals of linear models between abundance and number of 

species, with aesthetic scores. In the same way, as Shannon, Simpson, FRic and FDis 

tend to be positively correlated with number of species, we correlated the residuals of 

linear models between number of species and Shannon, Simpson, FRic and FDis, with 

aesthetic scores. 

 

 

Effect of fish composition on aesthetic preferences  

 

To estimate the contribution of each fish on mean aesthetic scores, we 

performed stepwise linear regressions between the mean aesthetic scores of photos 

and fish composition based on abundance on each photo. As fish abundance on photos 

is not orthogonal, order of entry into the linear model was selected using Akaike 

Information Criterion (AIC) of each fish: we performed a set of linear models by 

removing a fish each time. The AIC of the new model (with a removed fish) was 

compared with the AIC of the global model. The more the new AIC increased, the more 

the fish was an important estimator. We then entered the fishes into the model in order 

of importance. Given the large number of explanatory variables (n = 69) the final model 

was selected using a 1,000 stepwise method based on Akaike Information Criterion 

(AIC) (Venables 2002). The normality of the residuals was tested by using a Shapiro 

test. Effect of final selected exploratory variables (fishes) was examined by using p-

value and t-value as a significance of the estimated coefficients. To see how well these 

fishes are individually appreciated, we compared their t-values with individual aesthetic 

scores calculated for each fish individually in a previous study (Tribot et al., submitted 

in Science Advances, SI 1: list of species). 

 

 

Effect of size and covering of fishes on aesthetic preferences  

 

To assess the effect of size of fishes on aesthetic preferences, we measured 

two metrics: (i) the covering in pixels of each individual per photo, regardless of the 

species. This represent what is actually seen by the observer. (ii) The relative size of 

species per photo, based on literature (GASPAR database, SI 1: list of species), i.e. 

the sum of the sizes divided by the number of species. This represents an estimate of 
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the actual size of species in the wild. We then computed linear regressions between 

these measures and mean aesthetic scores.  

 

 

Composition and diversity interactions 

 

As diversity indices are dependent on the composition of species, we evaluated 

the effect of both species composition and diversity on aesthetic preferences using a 

set of linear models between mean aesthetic scores and interaction between each log-

transformed diversity indices and fish composition, by using the abundance of species 

that had a significant effect on aesthetic scores during the previous analyses. For each 

model, p-value, r-squared, residual Standard Error and Akaike Information Criterion 

(AIC) are calculated. For each diversity index, t-value, p-value and sum of squares are 

calculated. 

 

 

Effect of socio-cultural background on aesthetic preferences 

  

Information on socio-cultural backgrounds of the observers were collected 

during the questionnaire to test the effects of socio-professional factors and experience 

of fish observation on aesthetic preferences: gender, age, country of residence, 

occupation, professional category, qualifications and activity sector, practice of diving 

or snorkeling, recreational or professional fishing, knowledge in ecology, knowledge of 

reef fish, and expectation of the observers when visiting a coral reef (SI 2: Online 

questionnaire). Note that broadcasting the questionnaire via a website did not allow to 

control the sampling of the observers. However, our objective was only to control for 

the effect of these factors, not to realize a detailed analysis of each factors. To this end, 

we performed an analysis of variance (ANOVA) and tested for each match the effect of 

each factor. We estimated the links between knowledge, practices and expectations of 

the observers by using a Multiple Correspondence Analysis (ACM).  
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RESULTS 

 

Mean aesthetic scores and diversity of sampled assemblages 

 

The 84 fish assemblages ranged from 0 to 16 species, for a number of 

individuals ranging from 0 to 35 individuals (Fig. 2, Fig. 3a). Taxonomic and functional 

indices increased constantly according to the number of individuals (Fig. 3b).  

The online survey was completed by 2137 individuals: 90 % were 16–60 years 

old and 60% were women. Managers and engineers were substantially 

overrepresented (45%), as well as ‘Ecology’ and ‘Biology’ professional sectors (22% 

and 20%, respectively). Based on these 2137 responses, mean aesthetic scores 

ranged from 1066 to 1841 (Fig. 2, Fig. 3c) with a mean standard deviation of 48 (+/-

3.153). The distribution of aesthetic scores were significantly different from a random 

distribution (Kolmogorov-Smirnov p-value = 0.193). 

 

 

 
 
Figure 2: Distribution of the aesthetic scores and fish diversity of the set of 
photos. Frequency histogram according to a) aesthetic scores, b) taxonomic diversity 
and c) functional diversity. FRic: standardized Functional Richness. FDis: Functional 
Dissimilarity. 
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Figure 3: Gradient of aesthetic scores and fish diversity of the set of photos. 
a) Relationship between number of species and number of individuals, n= 84. b) 
Relationship between number of species and Simpson index, Shannon index, FRic and 
FDis. The color of points represents the mean aesthetic score: from light yellows for 
low rated photos to dark reds for high rated photos. c) Example of photos for different 
classes of scores from 1000 to 1850. 
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Effect of diversity on aesthetic preferences 

 

Significant relationships were observed between the mean aesthetic scores of 

photos and all of the diversity indices (Table 1a). The strongest relationships were 

found for quadratic regressions. The best quadratic models fitted were for species 

richness with a threshold from 13 species, and for the number of individuals with a 

decrease from 20 individuals (Fig. 4a). We found correlations between number of 

species and all of the other indices (all Pearson’s p-values < 0.001). To correct for these 

effects, we performed linear and quadratic models between the number of species and 

each other indices. We computed linear and quadratic regressions between the mean 

aesthetic scores and the residuals of these relationships and still found a positive 

relationship between mean aesthetic scores and corrected Simpson index Shannon 

index and FRic (Table 1b, Figure 4b). 

 

 

 
Table 1: Linear models estimating the effect of diversity on aesthetic preferences 
a) The linear and quadratic models describe the effect of number of individuals, number 
of species, Shannon index, Simpson index, Functional richness (FRic) and Functional 
Dissimilarity (FDis) on aesthetic scores. For each model, p-value and R-squared (R2) 
are calculated, as well as t-value(s) of explanatory variables. b) The linear models 
describe the effect of number of individuals (nb_ind), Shannon index, Simpson index, 
Functional richness (FRic) and Functional Dissimilarity (FDis) on aesthetic scores, after 
removing the effect of number of species (nb_sp). For each model, p-value and R-
squared (R2) are calculated. Bold characters show significant models. 

a)               

  Linear model     Quadratic model     

  p-value t-value R2 p-value t-value1 t-value2 R2 

~ Number of individuals 7.815x10-6 4.773 0.217 5.527x10-10 5.46 -5.128 0.409 

~ Number of species 8.233x10-15 9.474 0.522 3.005x10-16 10.114 -3.531 0.586 

~ Shannon 1.549x10-6 5.181 0.246 7.208x10-6 5.173 -0.862 0.253 

~ Simpson 3.287x10-6 4.993 0.233 1.950x10-5 4.969 0.430 0.234 

~ FRic 2.897x10-5 4.429 0.193 8.571x10-6 4.567 -2.487 0.251 

~ FDis 1.249x10-3 3.343 0.121 6.936x10-6 3.61 -3.818 0.254 

b)  Linear model   

  p-value R2 

~ res(nb_ind ~ nb_sp) 0.013 0.052 

~ res(shannon ~ nb_sp) 4.110x10-4 0.131 

~ res(simpson ~ nb_sp) 4.756x10-5 0.327 

~ res(FRic ~ nb_sp) 1.448x10-6 0.196 

~ res(FDis ~ nb_sp) 0.087 0.023 
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Figure 4: Effect of diversity on aesthetic preferences  
a) Relationship between mean aesthetic scores and number of individuals, number of 
species, Shannon index, Simpson index, Functional richness (FRic) and Functional 
Dissimilarity (FDis). b) Relationship between aesthetic scores and the residuals of 
linear models between number of species and Simpson and FRic. Black curves 
represent quadratic regressions described in Table 1a and 1b, standard errors are 
represented in grey. Only quadratic models are represented as linear models were not 
significant (Table 1a and 1b). 
 
 
Effect of fish composition on aesthetic preferences  

 

We found that only 12 fishes were significant and explained 90% of the variance 

in a stepwise linear model between mean aesthetic scores and fish composition (Table 

2, p-value < 2.2x10-16, r-squared = 0.798). The linear model computed between t-values 

of these fishes with individual mean aesthetic scores calculated in Tribot et al. (Tribot 

et al. submitted in Science Advances), showed a positive relationship (Fig. 5, p-value 

= 0.018, r-squared = 0.457).  
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Table 2: Linear model describing the effect of fish composition on mean 
aesthetic scores of photos (p-value < 2.2x10-16, adjusted r-squared = 0.857). For 
each explanatory variable (fishes), t-value, p-value (Pr>|t|), sum of squares (Sum Sq) 
and cumulated sum of squares (SumCum Sq) are calculated. Only the 12 fishes that 
were significant and represented around 90% of the explained variance (SumCum Sq) 
are shown. Individual aesthetic scores correspond to mean aesthetic scores of each 
fish calculated individually in Tribot et al. (Submitted in Science Advances). 
 

 

Effect of species size and individuals covering on aesthetic preferences 

 

We found a low but significant effect of individuals covering on aesthetic 

preferences (r-squared = 0.127, p-value= 0.444x10-7). However we did not find any 

significant effect of the relative size of species per photos, based on literature (p-value= 

0.350).  

 

 

Composition and diversity interactions 

 

We found an interactive effect on aesthetic preferences of fish composition 

(based on the abundances of the 12 species that had a significant effect on aesthetic 

scores) and log-transformed number of species and number of individuals (Table 3). 

This means that the effect of the number of species and the number of individuals on 

the aesthetic score increased at the same time as the individual composition of fish. 

  Estimate Std. Error t value Pr(>|t|) 
Sum Sq  
(%) 

SumCum Sq  
(%) 

Individual 
 aesthetic 
scores 

(Intercept) 1240.946 20.893 59.394 < 2x10-16 10.065 10.065   

Pygoplites_diacanthus 207.926 21.859 9.512 1.910x10-13 29.730 39.795 1839.414 

Acanthurus_leucosternon 279.253 33.675 8.293 1.981x10-11 10.229 50.024 1843.976 

Acanthurus_triostegus 230.304 45.79 5.03 5.057x10-6 10.763 60.788 1517.963 

Forcipiger_longirostris 170.064 22.283 7.632 2.542 x10-10 7.318 68.105 1787.611 

Lutjanus_bohar 146.667 36.018 4.072 1.430x10-5 7.055 75.161 1298.740 

Pomacentrus_sulfureus 41.845 7.897 5.299 1.898 x10-6 4.627 79.787 1529.585 

Chaetodon_melannotus 160.965 37.46 4.297 6.690 x10-5 3.648 83.435 1665.913 

Abudefduf_notatus -23.885 7.066 -3.38 0.001 3.46043 86.895 1362.977 

Zebrasoma_scopas 39.935 8.116 4.921 7.481 x10-6 2.09697 88.992 1482.712 

Chaetodon_trifasciatus 111.763 35.074 3.187 0.002 1.49649 90.489 1683.970 

Gomphosus_caeruleus -139.75 60.01 -2.329 0.023 1.18479 91.673 1346.585 

Thalassoma_hardwicke 128.31 59.29 2.164 0.034 0.36146 92.035 1609.134 
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Conversely, the effect of functional diversity and taxonomic diversity on the aesthetic 

score varied independently of fish composition. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 5: Effect of fish composition on aesthetic preferences  

a) Individual t-values of the fish that were significant in the linear model between 
aesthetic scores and fish composition. b) Relationship between the t-values and the 
individual mean aesthetic scores of fish. Black line represents a linear regression (p-
value = 0.018, r-squared = 0.457). 
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Model 
p-value R2 AIC Res SE t-value Pr(>|t|) 

Sum Sq 
(%) 

 ~ C < 2.2 x 10-16 0.832 758.495 82.49       

 ~ log(nb_ind) x C < 2.2 x 10-16 0.887 751.161 78.35 2.538 0.014 33.825 

 ~ log(nb_sp)  x C < 2.2 x 10-16 0.884 753.237 79.32 2.249 0.028 55.833 

 ~ log(shannon) x C < 2.2 x 10-16 0.873 760.943 83.04 -1.061 0.292 16.276 

 ~ log(simpson) x C < 2.2 x 10-16 0.881 755.443 80.37 -2.326 0.564 2.095 

 ~ log(FRic) x C 9.595 x 10-15 0.861 652.548 82.13 -0.495 0.623 3.417 

 ~ log(FDis) x C < 2.2 x 10-16 0.881 754.882 80.10 -1.781 0.079 8.444 

 
Table 3: Linear models estimating the effect of diversity and fish composition on 
aesthetic preferences. Linear models estimate the effect of species composition (C), 
and number individuals (nb_ind), number of species (nb_sp), Shannon index, Simpson 
index, Functional richness (FRic) and Functional Dissimilarity (FDis) on mean aesthetic 
scores. For each model, p-value, r-squared (R2), residual Standard Error (Res SE) and 
Akaike Information Criterion (AIC) are calculated. Lower AIC values indicate an 
improved model. For each diversity index (nb_ind, nb_sp, Shannon, Simpson, FRic, 
FDis) t-value, p-value (Pr>|t|), and sum of squared (Sum Sq) are calculated. Bold 
characters show a significant effect of both diversity and composition on mean 
aesthetic scores.  
 
 
Effect of socio-cultural background on aesthetic preferences  

 

The ANOVA computed between choices of photos for each match and socio-

cultural characteristics of observers did not reveal any significant effect (p-value = 

0.244).  

 

 

DISCUSSION 

 

 Our results show that a high number of species (around 10 species) lead to a 

better aesthetic value, up to a threshold (around 13 species) from which the aesthetic 

value stop to increase. In the same way, highest rated assemblages had around 20 

individuals, while assemblages with more and less than 20 individuals were considered 

less aesthetic. Species richness and abundance seems to be perceived by the human 

eye as factors of "good health" of the ecosystem and is therefore considered more 

aesthetic, according to evolutionist theories in landscape aesthetics (Appleton 1975; 

Kaplan 1989; Orians & Hervageen 1992; Coss & Moore 2002; Orians 2016). Within the 

framework landscape ecology, visual quality and biodiversity are often measured 

through complexity that describe the richness and the diversity of elements in the 
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landscape (Dramstad et al., 2001; Fry et al., 2009). Studies in environmental 

psychology concluded that humans tend to prefer medium complexity than both low 

and high complexity, and environments with intermediate levels of complexity are 

generally judged as the most beautiful (Orian 1980, Ulrich 1981). In other words, 

following models of landscape aesthetics, habitats with low levels of biodiversity would 

be perceived as less functional and therefore less favorable to survival (Kaplan 1989). 

Conversely, the visual information contained in habitats with high levels of biodiversity 

would be too difficult to interpret by the human brain, triggering a negative aesthetic 

response (Reber 2004).  

Fish composition also affect aesthetic value since the presence of attractive 

fishes has a significant impact on aesthetic preferences. In this case, 12 species had a 

significant effect on aesthetic preferences, among which two species had a negative 

effect: Gomphosus caeruleus and Abudefduf notatuf, which were already judged as 

less attractive in a previous study (Tribot et al., submitted in Science Advances). First, 

this result reveals that the attractiveness of species seems to remain constant from one 

scale to another, so we judge in the same way a species that is shown individually or 

within a landscape. Second, this result suggests that attractive species have more 

impact on preferences than less attractive ones. Attractive species could thus (i) create 

an immediate positive aesthetic response, leading the observer to make a quick choice 

without analyzing the community as a whole, or (ii) leading the human eye to spend 

more time observing the attractive species, and thus neglect the overall analysis of the 

scene.  

We finally found a tendency that suggests an aesthetic preference for species 

with a high pixel overlap (usually due to a fish closer to the camera), whereas the 

relative size of each individual, as cited in the literature, was not correlated with 

aesthetic scores. Thus, it seem that seeing fish closer to the camera increases the 

aesthetic value aesthetic of the scene.  

We can thus summarize aesthetic preferences for a reef fish community by an 

interaction of both number of species, number of individuals, and presence of attractive 

species. This study could have interesting applications for managers and stakeholders 

that are involved in conservation policies for coral reefs, by providing evidences that (i) 

showing around 10 species and/or 20 individuals is sufficient to trigger an aesthetic 

experience, and (ii) presence of few attractive species may be useful to promote the 

valorization of an entire community, provided that communication focuses on the 

conservation of biodiversity and the functioning of the ecosystem and not only on the 

conservation of attractive species. 
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