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Introduction

1.1.

1.2.

Les fondements
de la démarche

Pourquoi un guide meéethodologique ?

L e présent Guide méthodol ogi que constitue un compl ément indispensable
alapublication de GILLET, DE FOUCAULT et JULVE (1991), qui traitait sous
une forme théorique de la définition des objets et des concepts de la
phytosociologie synusiale intégrée. L’objectif est ici de proposer une
méthodol ogie précise et opérationnelle afin de répondre au souhait souvent
exprimé des éudiants et des praticiens.

L’ essentiel du contenu de ce Guide est tiré des chapitres méthodol ogiques
delathesede GILLET (1986b, non publiée), compl étéset remani éspour tenir
compte de I’ évolution des concepts et de I’ expérience acquise depuis ce
travail préliminaire, notamment dans|e cadre desrecherches sur les patura-
ges boisés. L’ apport récent le plusimportant concerne les aspects systémi-
ques, qui constituent désormais une composante fondamental e de la phyto-
sociologie synusiale intégrée.

Le lecteur se référera aux deux références précédentes pour ce qui
concerne les aspects théoriques, historiques et épistémologiques de la
phytosociologie synusiale intégrée. Il gardera présent a I'esprit que le
caractére figé d'un tel Guide méthodologique n'est di qu'a un souci
d efficacité et d’ homogénéité dans ladémarche: saréalisation suppose des
choix, partiellement arbitraires mais toujours explicites, qui devront étre
remis en question au fur et a mesure du progres des connai ssances.

Principes genéraux de la méthode

La méthode phytosociologique synusiale intégrée est congue al’ origine
par sesauteurs (DE FOUCAULT, 1986; JULVE, 1986; GILLET, 1986a; GILLET
etal., 1991) commeun perfectionnement delaméthode sigmatiste classique
de BRAUN-BLANQUET (1964). Elle est née de la convergence de différents
impératifs d ordre théorique:
 établir un paraléismeétroit entrelestypesde communautésvégétal es et
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les niveaux d’ organisation de la végétation;

» homogénéiser et clarifier les concepts de base;

* promouvoir uneapprochesystémiquedelavégétationenrelation avecla
dynamique des écosystémes et son déterminisme écologique.

Deux principesfondamentaux ladistinguent delaphytosociologie sigma-

tiste classique:

* les communautés végétales é émentaires sont situées au niveau d’ orga-
nisation de la synusie (généralisation d une conception synusiale de
I” association végétale, découlant d’un affinement historique progressif
des méthodes d' analyse de la végétation);

 lescomplexes de végétation (phytocénoses, teselas, catenas) sont décrits
par intégration apartir de ce niveau de base (généralisation desméthodes
de la phytosociol ogie paysagéere ou symphytosociologie).

Catena

I
Tesela 1 Tesela 2 Tesela 3 I Tesela 4 Tesela 5

prairie

I
|
|
|
|
|
|
|
1,

Phytocénose 2 Phytocénose 3

Synusies
herbacées

M hleive
Fig. 1.1 h2 ®
Synusie

Les principaux niveaux
d'organisation de la
végétation, delatesdaa
lasynuse.

arborescente

e
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Deux niveaux
d étude
privilégiés

Fig. 1.2

Les deux étapesdela
description des
communautés végétales
selon la phytosociologie
synuside intégrée.

Parmi les niveaux d’organisation de la végétation (fig. 1.1), deux sont
privilégiés, la synusie et la phytocénose. Il en découle une méthode de
description de la végétation en deux étapes successives et analogues (fig.
1.2):

» lapremiére éape, synusiologique, vise a décrire, classer et comprendre
le déterminisme des synusies végétales,

 |adeuxieme étape, phytocénol ogique, vise adécrire, classer et compren-
dre le déterminisme des phytocénoses, considérées comme des comple-
Xes de synusies en interaction.

/

Ceenotaxons |«g

A

classification
hiérarchique

Coenotaxons élémentaires |——————
A corrélations

typologie

v

Relevés phytocénotiques  |«¢——pp| Données structurelles
et écologiques

échantillonnage )
Phytocénoses

ETAPE Il

Syntaxons -
A

classification
hiérarchique

N Syntaxons élémentaires R EE—

A corrélations
typologie
Relevés synusiaux «¢—p| Données structurelles
et écologiques

échantillonnage

ETAPE |

L esniveaux supérieursd’ organi sation sont appréhendés selon une démar-
che analogue a partir des niveaux de base.
Ces deux étapes visent adécrire la structure fine de la végétation dansle
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1.3.

but ultime d’expliquer I’ organisation et le fonctionnement des systémes
phytocénotiques. Ce double aspect descriptif (liealadiversité) et explicatif
(lié aux processus écologiques) de la démarche ne peut étre dissocié. Des
outils spécifiques de modélisation dynamique, empruntés a la démarche
systémique, inscrivent résolument la phytosociologie synusiale intégrée
dans une perspective écologique.

Approche synusiale et approche
«classique»

L’ approche synusiale intégrée ne prétend pas concurrencer et remplacer
I’ approche sigmatiste. Elle apparait de plus en pluscommeun outil complé-
mentaire aux autres méthodes d’ analyse de lavégétation et de modélisation
écologique.

Malgreéles critiques qui lui sont adressees par une part grandissante dela
communauté scientifique, I’ approche sigmatiste classique s avere encore
aujourd’ hui tres utile pour |’ élaboration de classifications al’ échelle d’ un
pays (p.e. catalogue des stations forestieres d' Ellenberg et Kl6tzli) ou d'un
continent (p.e. classification européennedeshabitats CORINE), qui doivent
servir decadrederéférence pour desobjectifsdeconservation ou degestion.
Quand il s agit de décrire et de classer des phytocénoses complexes, de
rendre compte de leur organisation spatiale et temporelle, I’ approche synu-
siale constitue une solution privilégiée.

L esconstructions syntaxonomiques, qui constituent |’ essentiel des préoc-
cupations des phytosociol ogues classi ques, ne peuvent plus prétendre évo-
luer asymptotiquement vers un syn- (saint?) systéme universel, stable et
définitif (MUCINA, 1997). Lacoexistence de plusieurs systemes de classifi-
cation n'est pas sans poser de sérieux problémes; des conventions de
nomenclature seront proposées pour éviter toute ambiguité.
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2.

Le releve de la
vegetation

2.1.

2.1.1.

(1) quand I’ étude porte
sur des milieux non ou
peu anthropisés

Le plan d’échantillonnage

Principes généraux

Dans le cadre d' une éude monographique régionale, il est souvent
nécessaire de stratifier I’ échantillonnage en sélectionnant a I’ avance des
sitesreprésentant un échantillon aussi compl et et équilibré que possible des
différentes synusies et/ou phytocénosesdeladition, enfonction d une série
de critéres liés a la problématique. Cette sélection est facilitée par I'éla
borationpréliminaired’ unpland’ échantillonnagedont lebut est depréparer
et d orienter lacampagnedeterrain. Touteslesinformationsdisponiblessur
le sujet pourront étre mises a profit pour la sélection des sites les plus
intéressants, notamment en ce qui concerne leur diversité, leur bon état de
conservation®, leur représentativitéouleur originalité(cartestopographiques,
géologiques, pédologiques, catalogues floristiques, comptes-rendus d’ ex-
cursions botaniques, etc.).

Des prospections préliminaires sur le terrain seront utiles pour acquérir
une vue d’ ensemble de la diversité des situations. A I'intérieur de chaque
région naturellesé ectionnée, il serautiledepréparer desitinéraires(transects)
recoupant les différentes situations topographiques, mésoclimatiques et
géologiques, de maniére atraverser les différentes phytocénoses représen-
tées localement.

Deux stratégies de stratification sont des lors envisageables, en fonction
de la problématique:

1. organiser I’ échantillonnage de maniére aobtenir un nombrederelevésa
peu prés équivalent pour chaque situation supposée déterminante;

2. respecter dans I’ échantillonnage les proportions relatives de chaque
situation.

Ladeuxiéme stratégie présente |’ avantage d’ étre directement compatible
avec les techniques de quadrillage systématique ou d’échantillonnage
aléatoire, et d éviter ainsi d introduire un excesde subjectivité danslechoix
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2.1.2.

Perception
globale préalable
des phytocénoses

Description
précise des
synusies

des stations; elle présente cependant I'inconvénient de favoriser les situa-
tionsles plusfréquentes par rapport aux plusrares, cesderniéresrisquant de
sevoir sous-échantillonnées, voire ignorées. La premiéere stratégie (échan-
tillonnage préférentiel stratifié) est plus délicate a mettre en ceuvre; elle
nécessite des choix selon des critéres qui doivent toujours étre clairement
explicités, enrevanche, si elle est bien menée, elle permettraultérieurement
de disposer d’un nombre optimum de relevés pour définir chaque type de
synusie ou de phytocénose. Danslaplupart des cas, cette premiére stratégie
seradonc préférée aladeuxieme.

Les étapes de l'échantillonnage

Leprincipedel’ approche synusial eintégrée suppose théoriquement deux
étapes successives dans | e relevé de la végétation:

1. uneétaped’ échantillonnage et de description des synusies, indépendam-
ment de leur situation dans les phytocénoses, débouchant sur une typo-
logie des synusies de la dition;

2. uneétape d’ échantillonnage et de description des phytocénoses, utilisant
les résultats de la typologie préalable des synusies et débouchant elle-
méme sur une typologie régional e des phytocénoses.

Dans la pratique, il est préférable de ne pas dissocier complétement ces
deux étapes et d’ adopter une progression plutét “spirale’ que linéaire: on
commencera par appréhender |a diversité des phytocénoses dans le com-
plexepaysager, puisl’ organisationsynusialedechacuned' elles(cf. § 2.2.1.1),
avant depasser aleur description précise par | esrel evés phytosoci ol ogi ques.
Eneffet, laperception dessynusiesest facilitéepar lapriseen comptedeleur
situation au sein des phytocénoses.

Concretement, chaque phytocénose serad’ abord décrite sur leterrain par
uneliste provisoiredessynusies. Danscerelevé phytocénotique provisoire,
chaque synusie seraidentifiée par un code (du type Al, h4...) ainsi que par
quel ques especes-repéere et seraaffectée d’ indices d’ abondance-dominance
et d agrégation. Ce relevé sera si possible complété lors d’ observations
ultérieures et progressivement amélioré pour aboutir au rel evé phytocéno-
tique définitif quand chague synusie aura été identifiée a un syntaxon
élémentaire (al’issue de la typologie des synusies).

A partir du moment ol les synusies sont distinguées|es unes des autres et
ou leur situation dans la phytocénose est clairement délimitée, ¢’ est-a-dire
immédiatement apres ce premier relevé phytocénotique provisoire, il est
possible derelever séparément un certain nombred’ entre elles. Danslescas
favorables, et bien gu'il ne soit nullement indispensable de situer les
synusies étudiées al’intérieur de phytocénoses bien délimitées, on s effor-
ceraderelever toutesles synusiesnon fragmentaires de chaque phytocénose
décrite, ceci pour faciliter I’ éape ultérieure phytocénologique. Il n’est
cependant pas obligatoire ni souhaitable d effectuer tous ces relevés synu-
siaux lemémejour ! |l faut en effet tenir comptedesdécal agesphénol ogiques
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Description
précise des
phytocénoses

2.2.

2.2.1.

Lescritéres
d'individualisation

dans |le développement des synusies. |1 est donc souvent plus judicieux de
prévoir des campagnes de terrain spécialisées dans certains types de synu-
sies: par exemple, il seraprofitabled’ étudier spécifiquement lescommunau-
tés bryophytiques en hiver, les synusies herbacées vernales au printemps,
etc. Cette stratégie présente |’ avantage d’ adapter le plan d’ échantillonnage
aux particularités locales ou saisonniéres des stations étudiées.

Desquel’ on dispose d’ une typologie bien établie des synusies (concréti-
sée par une clé de détermination a base floristico-écologique), il devient
envisageable d’ effectuer directement des relevés phytocénotiques (sub-)
définitifs, sans passer par de nouveaux relevés synusiaux. On optimiseainsi
letempsdedescription, tout entestant lavalidité du catal ogue des syntaxons
éémentaires. Desle moindre doute concernant I’ identification d’ une synu-
sie, laprudence oblige aen effectuer unrelevé synusial qui permettra, apres
analyse, le rattachement a une unité connue, voire la définition d une
nouvelle unité (affinement de la typologie). Etant donné qu’un relevé de
phytocénose doit inclure tous les aspects saisonniers et temporaires, il est
nécessaire de prévoir un échantillonnage échelonné dans le temps; dansles
régions tempérées, trois observations dans I’ année (une au début du prin-
temps, uneau début del’ été, et uneautreen automne) suffiront généralement
pour mettre en évidence |les phénophases d’ une phytocénose spatialement
délimitée. A I'intérieur de certains sites sélectionnés, quelques transects
linéaires orientés pourront étre effectués, dans|e but de repérer précisément
les discontinuités entre phytocénoses (GILLET, 1986a, 1986b, 1988).

L’echantillonnage des synusies

Lesrelevéssynusiaux sont effectués selonlemodéledelaphytosociologie
classique (relevés floristiques), mais:

e al'intérieur d une méme strate de végétation (repérée par les végétaux
adultesdel’“ ensembledu présent™), pour quel’ espacevital desorgamismes
congtitutifs soit comparable;

e auninstant donné, pendant I’ optimum de développement de lasynusie
considérée;

» leplus souvent, il faut réunir plusieurs fragments pour atteindre I’ aire
minimale, adaptée alataille des organismes constitutifs.

La deéelimitation des aires-echantillons

Le travail d’ échantillonnage sur le terrain commence par un inventaire
préliminaire des différentes synusies végétal es observables dans la station
sélectionnée, celles-ci étant le plus souvent fragmentées al’intérieur des
phytocénoses.

22.1.1. Lindividualisation des synusies

Ladiscrimination des synusies s appuie essentiellement sur des critéres



Page 12

DOCUMENTS du Laboratoire d’écologie végétale, 1, 2000

Lesgrandes
catégories de
synusies

Strates et
ensembles
structurels

structurels biol ogiques (types morphol ogiques végétatifs, formes biologi-
gues, espace vital, stratification verticale, phénologie) et écologiques
(microtopographie, naturedu substratum géol ogi que et pédol ogique, micro-
climat) que I’on met empiriquement en corréation avec des variations
répétitives de la composition flotistique.

La premiére discrimination, d’ordre biologique, concerne les quatre
grandes catégories fondamentales de synusies végétales: arborescentes,
arbustives, herbacées et muscinales. Ces catégories de synusies seront
considéréesdans|estraitementsultérieurs (analysesmultivariabl es, réseaux
systémiques) comme des ensembles nettement distincts.

Leur définition fait intervenir I’ espace vital et donc lataille des végétaux,
mais S appuie aussi sur les types biologiques et |es groupes taxonomiques:
une synusie arborescente se définit par un peuplement exclusivement
mégaphanérophytique et macrophanérophytique (végétaux ligneux de plus
de 8 m de hauteur), une synusie arbustive par une composition exclusive-
ment nanophanérophytique et microphanérophytique (végétaux ligneux de
plus de 40 cm et de moins de 8 m de hauteur), une synusie herbacée par un
peuplement d’hémicryptophytes, de géophytes, de thérophytes, de
chamagphyteset/oud’ hydrophytes, unesynusiemuscinal e(oubryolichénique)
par un peuplement de Bryophytes et/ou de Lichens. Chacune de ces
catégories est composée d'idiotaxons élémentaires ou écophenes particu-
liers; ainsi, les stades de dével oppement méga- macrophanérophytique (p.e.
Fagus sylvatica A), nano-microphanérophytique (p.e. Fagus sylvatica B) et
chamagphytique (p.e. Fagus sylvatica H) d’' une méme essence arborescente
sont autant d’ écophénes di stincts appartenant essentiellement aune catégo-
rie donnée, respectivement arborescente, arbustive et herbacée. Le cas des
ronces (Rubus fruticosus aggr.) est un peu particulier: considérées tant6t
commedesnanophanérophytes(LANDOLT, 1977), deshémicryptophytesou
des chamagphytes, elles peuvent participer aux synusies herbacées hautes
(friches, ourlets hauts), dans lamesure ou leur taille et leur phénologie est
comparable.

Bien que la dénomination de ces catégories rappelle le découpage en
strates, il convient de ne pas les confondre avec celles-ci. Lastratification
correspond alastructure verticale, i.e. al’ étagement des organes végétatifs
aériens (feuilles) et souterrains (racines) des végétaux d’ une phytocénose.
L es strates ne concernent pas seulement les végétaux enracinés dansle sol:
en milieu terrestre, les communautés épiphytiques (synusies muscinales,
herbacées, arbustives ou méme arborescentes danslesforétsintertropical es
humides!) s’ organi sent en horizons superposés adéterminisme essentielle-
ment microclimatique (LIPPMAA, 1935); en milieu aguatique, les strates
nageantes et flottantes (synusies herbacées d’ hydrophytes) sont partielle-
ment indépendantes du fond. En dehors des communautés épiphytiques et
aguatiques, il existe un lien évident entre les catégories de synusies et la
stratification aérienne: les synusies arborescentes sont les constituantsdela
strate arborescente, tout comme les synusies arbustives constituent la strate
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(1) Lanction d ensem-
ble structurel, due a
OLDEMAN (1974),
désigne un compartiment
architectural constitué
d'un ensemble de
végétaux vivants adultes
de hauteur déterminée,
formant un niveau
privilégié d’ occupation
de I’ espace dans une
phytocénose
pluristratifiée; les
ensembles structurels
sont discontinus et se
superposent selon une
échelle de hauteur
logarithmique, ala
différence des strates qui
incluent les éléments de
|’ensemble de | avenir
(jeunes arbres en
croissance) et du passé
(individus moribonds ou
bloqués dans leur
croissance), et qui pour
cette raison peuvent
présenter un aspect
continu.

Fig. 2.1

Echelles de hauteur
indicatives des ensem-
bles structurels en forét
tempérée.

arbustive, lessynusiesherbacées|astrate herbacée, et |es synusiesmuscina-
les la strate muscinale.

Unesynusieregroupant desorganismesd’ espacevital comparable, ellene
peut sedével opper qu’ al’ intérieur d’ une mémestrate de végétation, repérée
par un ensemble structurel® particulier. Dans |les phytocénoses terrestres
(les synusies épiphytiques constituant un cas particulier), il est possible de
s aider d’ un découpageindicatif en fonction desniveaux de hauteur atteints
par I’ appareil aérien. Pour lesforétstempérées, on distingue ainsi classique-
ment quatre strates principales (arborescente [A], arbustive [B], herbacée
[H] et muscinale [M]), chacune correspondant a une catégorie de synusies
et pouvant étre subdivisée en deux sous-strates haute et basse (fig. 2.1). Le
nombre de sous-strates peut étre plus élevé, notamment dans les foréts
tropicales humides (voire certaines foréts tempérées primaires en milieu
aluvia).

I est parfoisdélicat dedélimiter lesstrates, dont |esdisconti nuités peuvent
étremasquéespar lesélémentsde”|’ ensembledel’ avenir”; pour déterminer

Sous-strate Hauteur optimale Hauteur minimale Hauteur maximale

(ensemble structurel) Symbole indicative indicative indicative

Arborescente haute A 25m 18 m 35m
Arborescente basse a 14 m 8m 18 m
Arbustive haute B 4m 2m 8m
Arbustive basse b im 0.5m 2m
Herbacée haute H 50 cm 30cm 100 cm
Herbacée basse h 10 cm 2cm 30cm
Muscinale haute M 20 mm 10 mm 40 mm
Muscinale basse m 5mm 2 mm 10 mm

o Hauteur optimale

le nombre et la hauteur des strates et
sous-strates, on s’ appuieen priorité sur
les espéces ayant atteint leur dévelop-
; pement optimal (élémentsde*|’ ensem-

bleduprésent” selon OLDEMAN, 1974).
Il peut toutefois se produire qu’'une
sous-strate donnée ne soit constituée
qued’ élémentsdel’ ensembledel’ ave-
nir (cas assez fréguent par exemple
dans des sous-bois arbustifs clairse-
més); il convient alorsdejuger si cette
01 sous-strate apparente ne constitue que
leniveauinférieur d’ unensemblestruc-
turel plus élevé de méme composition
floristique, ousi ellemérited’ éreindi-

100

Ho—

10

Qi+

0+

Hauteur moyenne (meétres)

L O

0.01 T2 vidualisée en raison de son originalité
ezl floristique.

L esstrateset sous-stratesnesont que

ooor-t—— | dessubdivisionsstructurelleset floris-

A a B b H h M m
Ensemble structurel

tiques d’ une phytocénose; leur délimi-
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La structure
horizontale

tation est moins rigoureuse que celle des catégories de synusies; les sous-
strates, en particulier, ne sont pastoujoursnettement distincteset danscecas
on peut choisir de les réunir dans une méme synusie.

Lesvaleursnumériquesqui apparai ssent dansletableaudelafig. 2.1 n"ont
qu’ une valeur indicative; elles sont basées sur des hauteurs observées dans
lesforéts et paturages boisés du Jura. || ne s’ agit pas de plaguer une échelle
apriori sur lavégétation adécrire, maisderendre compte del’ organisation
architecturale verticale de la végétation observée. Dans cette optique, le
nombre de strates dépend moins de la hauteur absolue de la végétation que
du degré de différenciation synusial e de la phytocénose (dével oppement de
lastructure verticale). Certaines strates peuvent manquer, étre confondues,
ou atteindre une hauteur inhabituelle (plusréduite en altitude ou sur dessols
superficiels par exemple). Ces observations sont d’ uneimportance capitale
d’ un point devueécol ogiqueet leur priseen compteconstituel’ undespoints
forts de I’ approche synusiale intégreée.

A I’intérieur de chaque strate ou sous-strate ainsi reconnue, il convient de
distinguer les é éments de la mosaique (structure horizontale), en sachant
quelegrain decelle-ci est habituellement d' autant plusfin et ladiversité en
synusiesd autant plusgrande quelataille desvégétaux est petite. A cestade
de I’analyse, il convient de préter particuliérement attention a |’ hétérogé-
néité des microbiotopes (buttes et dépressions, rochers affleurants, petites
clairieres, etc.), en fonction de I’échelle de perception écologique des
catégories de synusies.

Danslesphytocénosesclimaciques, il faut remarquer quelesphénoménes
de stratification et de mosaique sont intimement liés pour aboutir a un
optimum d’ occupation de I’ espace. On distingue ainsi, al’intérieur d’une
forét par exemple, des synusies arborescentes et arbustives (hautes et
basses), des synusies herbacées (basses de sous-bois, rochers, ou hautes
d’ ourletsinternes, de coupes...), des synusies muscinal es épigéiques, épili-
thiques, épi phytiques, saprolignicoles. Chacune de cessynusiespourrafaire
I’ objet d’'un relevé synusial distinct.

A I’ &age alpin, lastructure verticale est trés réduite alors que la structure
horizontal e des phytocénoses peut étre trés complexe. | convient de décor-
tiquer minutieusement les mosaiques fines de synusi es herbacées et musci-
nales.

Ce découpage préliminaire des phytocénoses en synusies est parfois
délicat, surtout pour le débutant; il constitue néanmoins une étape détermi-
nante du travail d’ échantillonnage, gu’il ne faut en aucun cas négliger.

2.2.1.2. Lechoix de la date du relevé

Un relevé synusia doit étre situé précisément dans le temps: il devrait
toujours étre effectué au moment de I’ année ou lasynusie est al’ optimum
de son développement. 1l faut éviter de compléter le relevé, effectué aune
date précise, a partir de nouvelles observations faites a une autre saison:
outre la perte totale de signification de la date et des indices d’ abondance-
dominance, une telle pratique peut aboutir a donner une image totalement
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Homogénéité et
représentativité

Fig. 2.2

Relations théoriques
entre la surface du
relevé, I'homogénéité et
|a représentativité de
'aire-échantillon.

(1) Phénophases:
synusies de méme
catégorie mais de types
différents se succédant
au cours d'un cycle
annuel.

artificielle de la synusie, rassemblant des especes qui peuvent trés bien ne
jamais serencontrer ensemble au méme moment, et se dével opper dans des
conditionsécol ogiques(abiotiqueset biotiques) radi calement différentes. Si
la période optimale n’ est pas connue ou si I’ on suppose une alternance de
phénophases(Y), il est toujours possible d’ effectuer plusieursrelevés sur la
méme aire-échantillon a des dates différentes (par exemple au printemps et
alafindel’ éé).

2.2.1.3. Les criteres du choix de l'aire-échantillon

Unefoisles synusies clairement individualisées les unes par rapport aux
autressur leterrain, il convient de sélectionner, parmi cellesqui concernent
les objectifs de |’ étude, celles qui sont relevables al’ endroit et au moment
ou sont faiteslesobservations. En effet, on éviteralepluspossiblederel ever
des communautés fragmentaires pour des raisons spatiales (surfaces trop
faibles) ou temporelles (période trop é oignée de leur optimum de dével op-
pement saisonnier). Les relevés fragmentaires, qui ne contiennent chacun
qu’ une partie treslimitée du cortege floristique habituel de lacommunauté
considérée, contribueraient immanquablement a faire chuter I’ homotonité
des tableaux phytosociologiques et a augmenter le nombre minimum
nécessaire de relevés; d autre part, la comparaison ultérieure de relevés
“complets’ et de relevés fragmentaires ne manquerait pas de poser de
sérieux problemes d’interprétation.

Il faut ensuite choisir soigneusement les emplacements (aires-échan-
tillons) ou seront exécutés les relevés floristiques al’ intérieur de chacune
d elles. Lasurface de végétation inventoriée doit obligatoirement répondre
a une double exigence d’ homogénéité (floristique et écologique) et de
représentativité (fig. 2.2): elle doit étre assez grande pour satisfaire a la
seconde exigence (une surface trop petite rendrait le relevé fragmentaire),
mai s suffisamment restreinte pour répondre alapremiere (une surfacetrop

granderisguedecontenir une propor-
Surface optimale tion trop importante d’ espéces des
synusies avoisinantes, par introgres-
sion topographique).

Onéviteralepluspossibleleszones
de contact et de transition, en situant
sl possible chague surface invento-
riée dans la partie centrale du frag-
ment de synusie. On recherchera en
prioritélessituationsextrémeset bien
tranchées.

Homogénéite, Représentativité

Surface

2.2.14. La technique du relevé fragmenté

Si chacune des surfaces connexes d’ une méme synusie s avere fragmen-
taire, i.e. ne renferme qu’ une faible proportion des especes de la commu-
nauté considérée, il sera nécessaire de regrouper plusieurs fragments
spatialement distincts dans un méme relevé. Cette technique du releve
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Aire-échantillon
et surface de
végétation

Fig. 2.3

Déimitation de l'aire-
échantillon pour le
relevé dune synusie
fragmentée.

fragmenté (ou “en mosaique’) sera requise dans tous les cas — fort fré-
guents ! — ou le grain delamosaigque n’ est que de peu supérieur al’ espace
vital des organismes de lasynusie.

Il est habituel en phytosociologie de préciser la surface des releves.
Plusieurs difficultés pourraient pourtant affaiblir I'importance attachée a
cetteindication. Lapremiéreest quelasynusievégétal e sedével oppant dans
un volume plutét que sur une surface, la projection dans un plan de la
végétation ne permet pas de rendre compte de son encombrement (directe-
ment liéalabiomasse) ni de sacompartimentation verticale (stratification).
La deuxieme est que cette surface est difficilement mesurable dans le cas
d un relevé fragmenté, quand la synusie est éclatée en nombreuses taches
aux contours irréguliers. Enfin la troiséme est que, en toute rigueur,
I"indication de la surface totale du relevé ne suffit pas pour établir apriori
ouaposteriori si I'aireminimale (limite du relevé fragmentaire) est atteinte
ou s I’aire maximale (limite du relevé hétérogene) est dépassée: I’ expé-

@
Fragent 1 O
0

Fragment 2

d

Fragment 4

Fragment 3

Fragment 5

Fragment 6 &

Distribution des trois espéces et
fragmentation de la synusie

Relevé non fragmenté, a l'intérieur d'une

portion hétérogéne de la phytocénose

S;=50 m? C,=25%
S,=125m

Relevé fragmenté, a l'intérieur de plusieurs

fragments homogenes de la synusie
C,=90 %

S,=5.4m

Relevé non fragmenté, a l'intérieur d'un

fragment homogeéne de la synusie

S,=4n¥ C, =90 % S,=6n?
S, =3.6m
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Troistechniques
derelevé

(1) Notonsquedansle
cas d'une synusie

herbacée tres fragmentée,

la surface du relevé peut
inclure non seulement
des synusies muscinales,

arbustives ou arborescen-

tes superposées par
stratification, mais aussi
des fragments d’ autres
synusies herbacées en
mosaique; en toute
logique, lerelevé
synusid fait totalement
abstraction de ces
éléments.

rience montrequ’ un mémetype de synusie peut présenter uneaireminimale
empirique tres variable selon le taux de recouvrement et la sociabilité de
certaines especes.

Cesdifficultés peuvent étre en grande partie contournéessi I’ on distingue
lasurface totale du relevé (S) de la surface effectivement recouverte par la
végétation (S,); ' est cette derniére, et non lapremiére, qui est directement
liéeal’aire minimale et ala biomasse pour un type de synusiedonné! Un
moyen simpled’ évaluer lasurface devégétation S, est delacalculer apartir
de la surface totale du relevé S et du pourcentage de recouvrement de la
végétation sur cette surface Cy :

_ SxCy
100

Cesdeux indications complémentaires peuvent étre obtenuesselonlescas

a partir de trois méthodes (fig. 2.3):

» Unepremiereméthode(fig. 2.3, enhaut adroite) s appliquedepréférence
a des synusies tres fortement fragmentées (indice d’ agrégation 1 ou 2),
pour lesquelles chague fragment isole un ou quelques individus seule-
ment (pelouses a thérophytes, synusies arbustives de sous-bois, par
exemple). Danscecas, on effectueun rel evé non fragmentédansun vaste
quadrilatére englobant une portion hétérogeéne de la phytocénose (qui
peut étre une mosaique de plusieurs synusies); S est la surface du
quadrilatére et C le recouvrement moyen des vegétaux de la synusie
considérée (en faisant abstraction des autres synusies? !) dans cette
surface.

» Ladeuxiememéthode(fig. 2.3, enbasagauche) s appliqueadessynusies
peu fragmentées (indice d’ agrégation 4 ou 5), a large développement
gpatial, pour lesquelles I’ aire-échantillon peut se réduire a un unique
quadrilatére. Dans ce cas (idéal mais assez rarement réalisé), on choisit
d effectuer un relevé non fragmenté sur une portion homogene de la
synusie, enévitant leszonesdecontact aveclessynusiesadjacentes; S est
lasurface du quadrilatere et C, le recouvrement moyen des végétaux de
la synusie dans cette surface.

» Latroiséme méthode (fig. 2.3, en bas a droite) concerne des synusies
fragmentées en taches plus ou moinsréguliéreset bien délimitées(indice
d agrégation 3ou4). Danscecas, ouaucunetachene possedeunesurface
suffisante pour atteindre I’aire minimale, il est préférable de faire un
relevé fragmenté, en additionnant les surfaces de plusieurs fragments
homogenes de la synusie pour obtenir S et en évaluant le recouvrement
moyen C, delasynusie sur I’ ensemble des fragments relevés.

Rappelons que seule la deuxiéme méthode est appliquée dans le cadre
d' une application rigoureuse du relevé phytosociologique de BRAUN-
BLANQUET. Cependant, les deux autres méthodes sont pratiquées plus ou
moins explicitement depuis |ongtemps par |es phytosociol ogues habitués a
uneanaysefinedutapisvégétal; ellesne sont donc pasnouvelles, maiselles
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2.2.2.

Fig. 24A:

Courbe aire-espéces d'une
synusie herbacée de sous-
bois; échelle linéaire de
0a32m?; régression
logarithmique des données
complétes.

Fig. 24B:

Courbe aire-espéces d'une
synusie herbacée de sous-
bois; échellelinéaire de 0 a
2'048 m?; régression
logarithmique des données
complétes.

setrouvent ici |égitimées par le modéle d’ une végétation en mosaique.

La notion d’aire minimale

La notion d'aire minimale, que |I’on présente volontiers comme une
donnée objective et opérationnelle, s avere elle-mémemoinsévidentequ'il
n'y parat. Selon la définition originelle, I’aire minimale est « |’ espace
minimum [que demande un individu d’ association] pour acquérir le déve-
loppement auquel correspond |’ ensemble spécifique normal » (BRAUN-
BLANQUET & PAVILLARD, 1928). Un relevé ne sera considéré comme
représentatif del’individu d’ association éudié que s'il est effectuée sur une
surface au moinssupérieureal’ aire minimal e. Bien que cette technique soit
enfait trésrarement utilisée, on définit classiquement I’ aire minimale d’ un
individu d'association a partir de la courbe aire-especes (courbe d’ ac-
croissement du nombre d’ especes en fonction de la surface, que I'on
augmente par doublements successifs de placettesimbriquées, cf. GOUNOT,
1969, p. 31). Ondéterminea orsl’ aireminimal e qualitative commeabscisse
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Fig. 24C:

Courbe aire-espéces dune
synusie herbacée de sous-
hois; échelle et régression
logarithmiques.

du point de courbure maximale de la courbe (fig. 2.4A).

Par cette technique (ou par une évaluation empirique directe), on repére
ainsi lasurface optimal e durel evé pour chaquetype de communautés. Selon
LIPPMAA (1935), lasurfacedesrelevésdoit sesituer entre 1 et 4 m?2 pour les
associations muscinal es, autour de 20 m2 pour les associ ations herbacéesde
sous-bois, et autour de400 m? pour |esassoci ationsarborescentes. En cequi
concerne les associations épiphytiques étudiées par BARKMAN (1958), la
surface optimale varie de 1 cm2 (Pleurococcetum viridis) a 4 m2
(Anomodonto-Isothecietum). Significativement, |’ aireminimaled’ unecom-
munauté augmente corrélativement avec |’espace vital des organismes
congtitutifs.

GOUNOT (1969) et BARKMAN (1968) ont contesté |’ approche empirique
traditionnelle de I’ aire minimale, vis-a-vis du probléeme de I’ homogénéité
floristique et de celui delareprésentativité del’ échantillon, en utilisant des
courbesaire especesen coordonnéessemi-logarithmiques. Cestravaux nous
ontincitéatester |’ intérét méthodol ogique detellescourbesdans|’ approche
expérimentale de la surface optimale représentative d un échantillon flo-
ristiqguement homogéne. Nous nous limiteronsici a deux exemples particu-
liérement démonstratifs.

Lafig. 2.4 illustre le cas d’ une synusie constituant |e sous-bois herbacé
d une hétraie-chénaie-charmaie marnicole de plateau (Carici brizoidis -

Milietum effusi primuletosum elatioris, cf. GILLET, 1986b, tab. XLIV,
rel. 5), floristiquement homogeéne et trésrecouvrante (recouvrement 95 %).
Unecourbeaire-especesclassique, limitéeaunesurfacemaximalede32mz2,
(fig. 2.4A) permet de déterminer sans ambiguité une aire minimale proche
de 4 m2; au-dela, le nombre d’ espécestend a se stabiliser. Or, les 8 espéces
recensées a I’intérieur d'une telle aire minimale — correspondant essen-
tiellement aux dominantes-constantes — ne sont nullement représentatives
de I’ ensemble spécifique maximal deI’individu d association.

Une deuxieme courbe aire-especes classique (fig. 2.4B), effectuée sur
I'échantillon complet (jusqu'a 2'048 m?) aboutit a considérer une nouvelle
aire minimale, aux alentours de 250 m?, plus représentative de I’ ensemble
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taxonomique maximal (80 % des espéeces de celui-ci étant représentées).
Pour ce méme exemple, si I'on représente la surface par une échelle
logarithmique (fig. 2.4C), on constate que |’ accroissement du nombre
d’ espéces est proportionnel au logarithme delasurface, tout au moinsentre
10 cm? et 2'000 m?. L' “aire minimale” déterminée graphiquement a partir
des repésentations précédentes apparait donc comme un artefact lié a un
choix arbitraire de I'échelle d’'investigation. Dans le cas éudié, I'aire
minimale*“absolue”, i.e. correspondant aun plafonnement réel delacourbe,
est en fait plus grande que 2'000 m?, surface largement supérieure a toutes
celles qui sont habituellement considérées a propos des communautés
herbacées! Ces résultats viennent confirmer les observations de GOUNOT
(1969, p. 34):

« 1l semble plutét que le nombre d’ espéces croisse d' une ma-
niére plus ou moins linéaire en fonction du logarithme de la
surface inventoriée, dans la gamme de surfaces ou I’ on situe
généralement I’aire minimale ».

Le deuxieme exemple (fig. 2.5) concerne une communauté muscinae
épigéique humicole (Cirriphyllo piliferi - Eurhynchietum striati atriche-
tosumundulati, cf. GILLET,1986b, tab. XX VI, rel. 40) recouvrant largement
(rec. 80%) le sol limoneux d’ une grande doline. Une premiére courbe aire-
especes classique, limitée a 16 m2, (fig. 2.5A) est tres semblable a la
précédente (fig. 2.4A): un “plateau” semble s observer apartir d’'une“aire
minimale’ de 4m2. Si I’on considére la courbe aire-especes classique
jusqu’a256 m2 (fig. 2.5B) ou, de préférence, la courbe semi-logarithmique
sur lesdonnéescompl étesjusqu’ a860 m2 (fig. 2.5C), on constateanouveau
que cette surface de4 m2 ne correspond pasal’ aireminimale“absolue’. La
courbe semi-logarithmique, contrairement au cas précédent (fig. 2.4C),
présente nettement trois paliers de stabilisation relative du nombre d’ es-
peces, quel’ on peut interpréter commel’ expression detroisairesminimales
“relatives’: lapremiére (S,), del’ ordre du dm2, coincide schémati quement
avec|’ apparitiondesespecesdominantes(Atrichumundul atum, Eurhynchium
striatum et Mnium undulatum), la deuxieme (S,), vers 4 m2, a celle des
constantes locales (au sens de Du RIETZ, 1930), la troisiéme (S3), aux
aentoursde 30 m2, al’ ensembl e taxonomique maximal (au sensde GILLET
etal.,1991). Ladeuxiemecorrespondal’ aireminimaleempiriquealaguelle
on seréfére habituellement, latroisiémeal’ aire minimal ethéorique définie
plus hauit.

La conséguence méthodologique la plus importante que nous pouvons
tirer de ces observations est qu'il est toujours souhaitable d' exécuter un
relevé sur une portion — indivise ou fragmentée — laplus grande possible
d’ unesynusie, bienau-deladel’ aireminimal eempiriqueapparente, dansles
seuleslimitesdel’ homogénéitéfloristique, structurale et écol ogique néces-
saire. Cette conception extensive de I’ aire-échantillon, contrairement aux
apparences, N’ est pasen ruptureavec|’ attitude delaplupart des phytosocio-
logues, qui délimitent plus ou moins précisément une surface proche de
I’ aire minimale empirique et qui compl étent I’ échantillonnage en dehorsde
ceslimitesinitiales (les espéces compl étées figurant ou non entre parenthe-
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Fig. 25A:

Courbe aire-espéces dune
synuse muscinae
énigéque, &chelle linéaire
entre 0 et 16 m?, régres-
son logarithmique des
données complétes.

Fig. 2.5B:

Courbe aire-espéces d'une
synusie muscinde
épigéique; échelle linéaire
entre 0 et 256 m?
régression logarithmique
des données complétes.

Fig. 2.5C:

Courbe aire-espéces d'une
synusie muscinde
énigéique; échelle et
régression logarithmiques
des données complétes
(jusgu'a 860 m?).
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Fig. 2.6.

Surfaces de végétation
de 487 rdevés synu-
Saux. Le graphique
représente |es valeurs
moyennes, encadrées
par les vaeurs minima:
|les et maximales.

Fig. 2.7.

Relation dtatitique entre
hauteur optimale et
surface de végétation de
|"aire-échantillon. Les
valeurs moyennes
correspondent aun
échantillon de 600
relevés synusialx
(droite de régression en
pointillés).

Ses).

On peut signaler, atitreindicatif, I’ ordre de
grandeur dessurfacesdereleves S, tellesque
nouslesavonsappliquéesal’ échantillonnage
dessynusiesintraforestieres(GILLET, 1986b):

» entrel et 10 m? pour les synusies muscinales
épiphytiques et saprolignicoles;

» entre 5 et 200 m? pour les synusies muscina-
les épilithiques et épigéiques,

e entre50 et 1'000 m? pour les synusies
herbacées;

 entre 400 et 2' 000 m? pour les synusies
arbustives et arborescentes.
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2.2.3.

L'indice
d abondance-
dominance

S= 100i

Il faut cependant corriger la valeur obtenue pour tenir compte de la
diversité specifique de la synusie: dans le cas d’une communauté
paucispécifique, on peut se contenter d’ une surface inférieure, tandis que
pour une communautétrésriche en espécesondevraau contrairel’ augmen-
ter.

Le releve synusial

2.23.1. La liste floristique

L’ emplacement du relevé étant délimité, on procéde a |’ échantillonnage
floristique proprement dit. Celui-ci consiste a dresser laliste la plus com-
pléte que possible des idiotaxons élémentaires (especes, SOUS-ESPECES,
variétés pouvant correspondre a de simples écomorphoses ou accomodats,
écophenes, mais al’ exclusion des écotypes non différenciés morphologi-
guement) représentés dans |’ aire-échantillon de la synusie considérée.

Du point de vue systématique, |e phytosociologue s intéresse exclusive-
ment aux végétaux (Spermaphytes, Ptéridophytes, Bryophytes, Lichens,
parfois “agues’), al’exclusion des animaux, des bactéries et des champi-
gnons (desdescriptionsd’“ associationsfongiques’ apartir descarpophores
ont toutefois pu étre tentées). Toutes questions de compétences taxonomi-
ques mises a part, il est trés important que le relevé soit complet, i.e.
contienne la totalité des idiotaxons élémentaires supposeés appartenir a la
synusie et représentés dans |’ aire-échantillon considérée.

Les espéeces dont |’ appartenance a la synusie est douteuse (situation
marginale en contact ou transition avec une autre synusie, présence isolée
dansun fragment excentrique...) peuvent étre g outées entre parenthésesala
listedurelevé (ellesseront ignoréesdanslestraitementsultérieurs, au moins
dans un premier temps).

2.2.3.2. Les indices d’abondance-dominance et
d’agrégation

Chaqueidiotaxon é émentaire est affecté d’ un indice semi-quantitatif (ou
“coefficient”) d abondance-dominance et d'un indice d’'agrégation ou
“coefficient de sociabilit€”. D’ autresindices complémentaires peuvent étre
utilisés en cas de besoin (vitalité-fertilité, coefficient phénologique).

L’ indice d’ abondance-dominance est une estimation globaledeladensité
(nombred’ individus, ou abondance) et du taux derecouvrement (projection
vertical edesparties aériennes desvégétaux, ou dominance) desé émentsde
la synusie (organismes individuels représentant |I’idiotaxon élémentaire)
dans I’ aire-échantillon.

Les taux de recouvrement sont estimés en proportion de la surface
effectivement recouverte par I’ ensembl e des végétaux de lasynusierelevée
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Fig. 2.8:

Table de correspon-
dance entre le code

d' abondance-dominance
(AD code), I'indice
quantitatif o abondance-
dominance (AD num.)
et le recouvrement
moyen, minimum &t
maximum.

L’indice
d’ agrégation

(Sy), €t non en proportion de la surface totale du relevé (), contrairement
al’ usage classique inauguré par BRAUN-BLANQUET (1928).
On distingue les classes suivantes:
éléments uniques ou trés peu abondants, recouvrement inférieur a1%de S,
éléments peu abondants, recouvrement inférieur a5%de S,
éléments assez abondants, recouvrement inférieur a5% de S,
éléments trés abondants, recouvrement inférieur a25%de S,
recouvrement compris entre 25 et 50% de S, abondance quelconque
recouvrement compris entre 50 et 75% de S, abondance quelconque
recouvrement supérieur a 75% de S, abondance quel conque.
Certainsauteurs(BARKMAN et al., 1964; WESTHOFF & VAN DER MAAREL,
1978; THEURILLAT, 1992) proposent trois subdivisions pour I’indice 2:
2mééments trés abondants, recouvrement inférieur a 5%
2a recouvrement compris entre 5 et 12.5%, abondance quel conque
2b recouvrement compris entre 12.5 et 25%, abondance quel conque
L’indice 2m est difficile a distinguer de I’indice 1. Il nous parait plus
judicieux derestreindrel’ usagedel’ indice 2 ades espéces dont lerecouvre-
ment dépasse 5% (2a et 2b); 1 et 2m seront donc regroupés sous|’indice 1.
Pour lecal cul demoyennesoulapondération desespécesdanslesanalyses
numériques, on peut éventuellement rendre quantitatif |e code semi-quanti-
tatif d’ abondance-dominance. Il suffit de remplacer, par exemple, le coder
par lavaleur 0.1 etle code + par lavaleur 0.5. Maisétant donnéquel’ échelle
de BRAUN-BLANQUET n'est pas linéaire, il est préférable de convertir
chaque code en un recouvrement moyen, al’ aide d’ une table de correspon-
dance(fig. 2.8). A partir del’ indicequantitatif d’ abondance-dominance AD,
une formule simple permet d’ estimer le recouvrement moyen R :

R=0.034 [AD?
Ceci nécessite de privilégier ladominance par rapport al’ abondance dans
la codification, comme I'illustre le tableau de lafigure 2.8.

aa b~ WDNEFE + =

AD code AD num. Rec. moy. Rec. min. Rec. max.

r 0.1 0.03% 0% 0.1%
+ 0.5 0.3% 0.1% 1%

1 1 3% 1% 5%

2 2 14% 5% 25%
3 3 32% 25% 50%
4 4 57% 50% 75%
5 5 90% 75 100%

L’indice d’agrégation (ou de sociabilité) est une estimation globale du
mode de répartition spatiale et du degré de dispersion des éléments de la
synusie (organismesindividuel sreprésentant I’ idiotaxon é émentaire) dans
I"aire-échantillon. Cet indice, qui améliore sensiblement la lisibilité d’ un
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Fig. 2.9:

Représentation
schématique des indices
d agrégation; les cercles
représentent les
individus de I espéce
considérée. Le rapport
Surface/Périmétre est
calculé apartir des
fragments de la

population (groupes
d'individus contigus).

(1) Cette échelle est
générale et peut

s appliquer an’importe
quel niveau d' organisa-
tion; les «éléments»
représentent ici les
organismes végétaux
(individus de I' espece
considérée).

Agrégation 1 (S/P=0.198) Agrégation 2 (S/P=0.248) Agrégation 3 (S/P=0.266)

Agrégation 4 (

relevé ou d’ un tableau, présente un intérét informatif certain sur la physio-
nomie et lastructure horizontale delasynusie, mémesi cesindications sont
rarement exploitées et mises en valeur. La sociabilité d’ une espece dépend
pour une part des caractéristiques biologiques de celle-ci, mais elle varie
aussi pour une méme espéece selon les conditions du milieu et les processus
écol ogiques(compétition, dynamique), commel’ ont démontrédiversauteurs
(BRAUN-BLANQUET, 1964; SCAMONI & PASSARGE ,1963; WESTHOFF,
1965). On ne peut que regretter I’ abandon récent de cet indice par laplupart
desphytosociologues. Si I’ onanalyselesrai sonsde cet abandon, on constate
gu’il est souvent reproché al’ indice de sociabilité une certaine redondance
avec |’ abondance-dominance. |l convient, pour donner toute leur valeur a
cesindices, deles considérer indépendamment les uns des autres, méme si
(et pour que...), a posteriori, on puisse parfois mettre en évidence une
corrélation entre eux. Nous avons donc proposé (GILLET, 1986b; GILLET et
al., 1991) une conception de I'indice d’ agrégation qui, contrairement a
I" usage habituel, ne tient aucun compte du recouvrement; elle se base sur
I’ échelle qualitative suivante(D):
1 éémentsrépartis de fagon ponctuelle ou trés diluée (pieds isolés)

2 éémentsformant des peuplements ouverts, trés fragmentés en petites taches a
contours souvent diffus (touffes, bouquets)

3 éémentsformant des peuplements fermés mais fragmentés en petitsilots
(nappes, bosquets)
4 ééments formant plusieurs peuplements fermeés, souvent anastomoses, a
contours nets (réseatx)
5 éémentsformant un seul peuplement dense
Entermesmathématiques, |etaux d’ agrégation est unefonction croissante
du rapport entre la somme des surfaces S;; et lasomme des périmétres P,
des fragments i de la population de I’ espece considérée, un fragment de
popul ation étant défini par un ensembled’ individus delaméme espéece dont
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laprojection verticaledu contour desorganesaériensest contigué (fig. 2.9).

Cescontoursayant al’ évidence unedimension fractale, leur appréciation
dépend de I’ échelle d'observation et donc de la taille des organismes
considérés. Pour en tenir compte, on pourrait pondérer le rapport précédent
par I’inverse de la hauteur optimale de lasynusie H,;:

AG = f 0 Si O
T By Pl

Maiss, pour desraisons pratiques autant que théoriques, I’ indice d’ agréga-
tion ne peut pas étre considéré comme une mesure au sensphysique; il s agit
d’ une donnée empirigque complexe qui intégre également d’ autres parame-
tres. nombre de fragments (taux de fragmentation), forme des fragments
(taux d’ étirement), surface moyenne des fragments par rapport ala surface
moyenne des individus, etc.

2.2.3.3. Identification et localisation du relevé

Le relevé floristique doit étre complété par des indications précises
permettant sonidentification et salocalisation dans|’ espace et dansletemps
(les rubriques obligatoires sont soulignées):

* Identification (numéro du relevé, numéro de la phytocénose).

 Situation géographique (pays, provinceadministrative— canton, dépar-
tement —, commune, lieu-dit, longitude, latitude, altitude).

» Caractéres de I'aire-échantillon (surface, recouvrement, relevé frag-
menté)

 Date (jour-mois-année).

* Localisation (micro-) topographique (exposition, pente, surface incli-
née, plane, convexe ou concave).

* Informations structurelles (ensemble structurel, pourcentage de recou-
vrement, hauteur optimal e, hauteur minimale, hauteur maximale, croquis
de situation dans la phytocénose, contacts...), écologiques (substrat
géologique, pédologique ou biologique, microclimat, action de
I’homme...), dynamiques.

La hauteur optimale correspond a la taille modale des individus bien
dével oppés (adultes de préférence) appartenant aux espéces dominantes de
lasynusie; elle donne une indication sur le niveau de hauteur privilégié qui
caractérisel’ organisation verticale delavégétation. Lahauteur minimale et
la hauteur maximale définissent respectivement les limites inférieure et
supérieuredestaillesatteintes par lesdifférentesespecesdelasynusie; elles
permettent surtout de délimiter la synusie par rapport aux autres strates et
d’ apprécier son amplitude verticale. L’ estimation de ces trois hauteurs se
base uniquement sur |’ appareil végétatif (feuilles, tigesfeuillées), sanstenir
compte des inflorescences qui tendent souvent a émerger du feuillage.

Toutes cesinformations seront utiles, voireindispensables, aladéfinition
ultérieure des syntaxons élémentaires. Certaines rubriques seront étroite-
ment dépendantes de la problématique de I’ é&ude (degré de piétinement ou
de broutage par exemple). |l est cependant essentiel de compléter les
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2.3.

2.3.1

Crité&resliésala
structure et ala
dynamique

rubriques indispensables a I’ utilisation du relevé dans un contexte plus
général, surtout si les données sont destinées a étre valorisées dans un
systeme de gestion de bases de données relationnel.

L’échantillonnage des pbytocénoses

La deéelimitation des aires-echantillons

Larecherche sur leterrain des discontinuités entre phytocénoses s appuie
en priorité sur des critéres biologiques (floristiques et structurels). A
I’intérieur d’une phytocénose, la végétation doit présenter une structure
(horizontale et verticale) réguliére et une composition synusiale (et floristi-
que) homogene. Cette homogénéité globale de la végétation suppose une
homogénéité géomorphol ogique et mésoclimatique a cette échelle (mémes
pente et orientation générales, substratum géol ogique identique, mosaique
réguliére de creux et de bosses, etc.). Fondamentalement, elle traduit
I existence de relations spatiales (contacts, superpositions) et temporelles
(successions cycliques) tres fortes entre les synusies qui composent le
systéme phytocénotique. Dans les phytocénoses climaciques paucistrates
liées a des situations écologiques extrémes (étage alpin, toundra), ou le
dynamisme de lavégétation est tréslimité, les synusies ne présentent guere
que desrelations spatial es horizontal es, a détermini sme géomorphol ogique
(mosaiques de synusies liées ala microtopographie).

D’un point de vue structurel, I'échelle de perception considérée pour
I’ homogénéité structurelle des phytocénoses ne différe pasde cellequel’ on
applique habituellement aux formations végétales: les limites des phytocé-
noses suivent celles des formations végétales. On distinguera donc des
phytocénoses de foréts, de prés-bois, de landes, de prairies, etc.

Pour délimiter les phytocénoses forestieres par rapport aux phytocénoses
extraforestiéres (pelouses, prairies, coupes forestiéres étendues, etc.), on
utilise descritéres structurel s et dynamiques découlant deladéfinition dela
phytocénose forestiere (GILLET, 1986b), et qui sont intimement liésau réle
prépondérant (pouvoir intégrateur écol ogique, floristiqueet dynamique) des
synusiesarborescentes. D’ unemaniére général e, toutesles synusies placées
sous la dépendance du microclimat intraforestier et/ou inscrites dans un
cyclederégénération au sein del’ écosystéme forestier élémentaire doivent
étre prises en considération, al’ exclusion des synusies en relation structu-
relle ou dynamique directe et obligatoire avec des phytocénoses ex-
traf orestiéres (ourlets et manteaux externes, groupementsanthropogenesde
bord de route, etc.) qui forment des phytocénoses particuliéres (écotones a
structurelinéaire). Par référence au découpage de la phytosociologie fores-
tiére classique, la phytocénose forestiére integre I’ “individu d’ association
forestiere” (constitué de synusies arborescentes, arbustives, herbacées et
muscinales sciaphiles humicoles) et les différents groupements “ dépen-
dants’ et “associés’ (ourlets et manteaux internes, friches de coupe ou de
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Criteresliésala
composition
synusiale

chablis, groupements herbacés saxicoles, groupements muscinaux
épilithiques, épiphytiques, saprolignicoles et terricoles).

Dansle casdes phytocénoses extraforestiéres, e caractére intégrateur des
synusies arborescentes ne peut pas étre utilisé comme critére de délimita-
tion. Cependant, d autres synusies unificatrices (GILLET, 1988b) peuvent
jouer cerdleintégrateur (synusie herbacée a Carex el ata dans une phytocé-
nose de magnocaricai e, synusie muscinal e a Sphagnum magel lanicumdans
une phytocénose de haut-marais). Les phytocénoses peu ou pas stratifiées
sont délimitées alaméme échelle spatial e que les phytocénoses forestiéres.

La structure trés hétérogéne de certaines phytocénoses (péturage boise,
garrigue, savane arborée...) rend parfois difficile la perception des limites.
Lastructure horizontal ed’ un paturage boisé (grain du boisement) influe sur
la perception de son homogénéité: quand les arbres sont isolés et réguliére-
ment répartis dans le paturage, herbages et arbres sont intégrés dans une
méme phytocénose; a I’opposé, quand les arbres forment des bosquets
denses et étendus séparéspar delarges” chambres’ prairiales, il convient de
distinguer deux phytocénoses. Dans les cas intermédiaires, on utilisera la
hauteur des végétaux les plus élevés comme unité de mesure du grain dela
mosaique: une forét parcourue formée de bosquets |aches et mal délimités
séparés par d étroits couloirs herbagers, par exemple, sera considérée
comme une unique phytocénose (bois paturé) dans la mesure ou lalargeur
des couloirs herbagers (et des bosquets) est du méme ordre de grandeur que
lahauteur desarbresqui lesentourent et qui, en conséquence, lesinfluencent
fortement.

A I’intérieur d’ une méme formation végétale, on repére une coupure ou
une transition entre deux phytocénoses contigués par |’ apparition ou/et la
disparition concomitantes de plusieurs types de synusies (syntaxons éé-
mentaires). Comme pour ladélimitation dessynusiesaun niveau d’ intégra-
tion inférieur, I’ appréciation empirique de ces discontinuités suffit dans la
plupart des cas. On peut toutefois aborder |’ étude des limites optimales a
I’ aide de transects linéaires orientés (GILLET, 1986a, 1986b, 1988b). La
technique consiste a dresser I'inventaire des SyE al’intérieur de placettes
contigués alignées sur un transect, orienté selon un gradient de différencia-
tion maximal de la végétation. Différentes techniques (groupement sous
contrainte spatial e, recherchedeslimitesoptimal esinspiréesdelathéoriede
I’information) peuvent ensuite étreappliquéesal’ analyse desdiscontinuités
dans le gradient de composition synusiale des placettes.

On apu montrer |’ éroite correspondance entre les limites des phytocéno-
sesforestiéres, cellesdesstationsforestiéres, tellesqu’ ellessont conguespar
les forestiers, et celles des “individus d associations forestieres’ de la
phytosociologie classique (GILLET, 1988a).
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2.3.2.

Délimitation de
I’aire-échantillon

Laliste
quantifiée des
syntaxons
élémentaires

Le relevé pbytocénotique

A I’intérieur de chague phytocénosereconnuesur leterrain, il convient de
rechercher une surface de végétation homogene et représentative afin d'y
effectuer un relevé phytocénctique. Une telle surface doit étre choisie en
fonction de critéres analogues a ceux qu’ on utilise classiquement pour les
relevésfloristiques. Laphytocénose, congue commeun assemblagerégulier
de synusies, doit nécessai rement étre floristiquement homogeéne, au sensde
GUINOCHET (1973). En effet, bien que nous considérions a ce niveau la
composition synusiale et non la composition floristique, il est facile de
démontrer que si la mosaique est répétitive, i.e. résulte d’ un agencement
régulier de ses éléments texturaux (synusies) dans la surface considérée,
cette“homogénéité synusiale’ se traduit immanquablement par une homo-
généité floristique (répartition réguliére des especes végétales), al’ échelle
de la“macrohétérogenéité’ définie par GODRON (1971).

Pour étre représentative de la phytocénose, |’ aire-échantillon doit étre
suffisamment éendue spatial ement et temporellement pour inclurelaquasi
totalité destypes de synusies constituant I’ ensembl e taxonomique maximal
(GILLET et al., 1991) de cette phytocénose. La détermination de I'aire
minimales’ appuiesur une éval uation empirique (stabilisation dunombrede
syntaxons élémentaires en augmentant la surface). Cette aire-échantillon
correspond généralement a une surface continue, bien qu'il soit parfois
nécessaire de considérer une aire discontinue dans le cas particulier de
phytocénoses fragmentaires en mosaique (végétation des dolines, de cer-
tains éboulis, etc.).

Danschaquesurfacedevégétationainsi délimitée, on effectueunelistedes
syntaxons élémentaires, complétée le cas échéant pour tenir compte de la
périodicité annuelle ou pluriannuelle. 11 est en effet indispensable d’ inclure
danslerelevélaliste exhaustive destypes de synusies reconnai ssables dans
I aire-échantillon, entenant comptedesvari ationssai sonnieresoutemporai-
res. Les syntaxons €l émentaires représentés par des synusies fragmentaires
sontintégrésalalistedu relevé phytocénotique, mémes'ilsnepeuvent faire
I’ objet d'un relevé floristique.

Chaque syntaxon é émentaire (association, sous-association, variante ou
groupement provisoire) est affecté de deux indices permettant de quantifier
I”importance spatial eet ladistribution delasynusiedanslasurfacedurelevé
alapériode correspondant au maximum de son dével oppement végétatif. Le
premier est unindice d’ abondance-dominance (der a5), selon|’ échellede
BRAUN-BLANQUET directement transposée des especes aux associations
(comme TUXEN, 19731’ aproposé pour lesrelevésde sigmassociations). Le
deuxiéme, ou indice d’ agrégation (baptisé provisoirement coefficient de
dispersionpar GILLET, 1986b), S inspire, commepour lesrel evéssynusiaux,
du “coefficient de sociabilit€’” de BRAUN-BLANQUET; il consiste en une
codification conventionnelle de lamaniére dont |es synusies se réparti ssent
spatialement a I’intérieur de la portion échantillonnée de la phytocénose.
Appliquée aux relevés phytocénotiques, I’ échelle peut se résumer qualitati-
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| dentification et
|ocalisation du
relevé

vement ainsi (voir aussi § 2.2.3.2.):
1 synusie éclatée en fragments réduits a quelques individus;
2 synusie formée de fragments ouverts plus ou moins étendus, a contours flous,
dans lesquels les végétaux sont répartis de fagon clairsemée;

3 synusie morcelée en fragments fermés, bien individualisés mais peu étendus;

4 synusie peu morcel ée, formeée de fragments assez denses, souvent anastomoses;

5 synusie trés peu morcelée, formée de fragments denses a contours circulaires ou
ovoides.

L’indice d' agrégation permet d’ appréhender le degré de fragmentation
structurelle et écologique de la phytocénose, a mettre en rapport avec les
problémes synécol ogiques fondamentaux de diversité et de relations (bioti-
gues et abiotiques secondaires) entre populations (JULVE, 1986). Dans les
relevésphytocénotiques, lesdeux indicesd’ abondance-dominanceet d agré-
gation seront séparés soit par un point (.) dansle casd’ uneformespatialeou
ponctuelle, soit par un trait oblique (/) dans le cas d une forme linéaire
(codificationinspiréedessignesspatiaux introduitspar GEHU, 1974 pour les
sigmassociations). L es syntaxons €l émentaires représentés par des synusies
fragmentaires ou atypiques sont signalés par un exposant (°) a droite de
I'indice d' agrégation.

Quelques exempl es suffiront pour montrer comment la codification pré-
coniséeici peut efficacement rendre compte de |’ organi sation spatiale des
synusies:

» “Daphno mezerei-Ligustretum typicum 3.2"
signifie que ce syntaxon arbustif recouvre environ la moitié de la surface, mais
de facon diffuse et diluée, sans former de segments bien différenciés;

» “Tamo-Coryletum 2/4"
signifie que |’ association arbustive recouvre environ le quart de la surface, sous
forme d’ une bande linéaire large en peuplement dense et bien individualisé;

» “Ulotetum crispae typicum 2.3°”

indigue gque ce groupement muscinal épiphytique est relativement abondant
mai s trés morcel € en segments fragmentaires ou mal caractérisés.

Lacartographieagrandeéchelle (1:250) fournit desoutilsqui peuvent étre
mis a profit pour une mesure quantitative des taux de recouvrement et
d’ agrégation des synusies (GALLANDAT €t al., 1995).

L e relevé phytocénotique doit étre complété par des indications précises
permettant sonidentification et salocalisation dans!’ espace et dansletemps
(les rubriques obligatoires sont soulignées):
¢ |dentification (numéro du relevé).
 Situation géographique (pays, provinceadministrative— canton, dépar-
tement —, commune, lieu-dit, longitude, |atitude, altitude).

» Caractéresdel’aire-échantillon (surface totale, recouvrement des stra-
tesA, B, H et M, relevé fragmenté)

 Dates (jour(s)-mois-année(s) des descriptions).

* Localisation topographique (exposition, pente, surface plane, inclinée,
Convexe ou concave).

» Informations structurelles (croquis de situation dans le paysage, con-
tacts...), écologiques (substrat géologique, mésoclimat, action de
I"homme...), dynamiques.
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3.

Le traitement des
releves

3.1

3.1.1.

Un critére
universel de
comparaison

La typologie des synusies

La définition des syntaxons élementaires

La comparaison d'un lot quelcongue de relevés synusiaux vise a établir
une partition de celui-ci en un certain nombre d’ ensembles homogénes
— al’intérieur desguels les relevés se ressemblent plus entre eux qu’'ilsne
ressemblent aux autres —, correspondant a autant de syntaxons élémentai-
res synusiaux (en abrégé SyE) ou types de synusies.

3.1.1.1.  Principes generaux

La comparaison des relevés se fait prioritairement en présence-absence,
sans tenir compte de |’abondance-dominance ou du recouvrement des
especes. Ces derniéres informations ne seront utilisées qu’ ultérieurement,
dans la définition des faciés, et/ou pour la caractérisation biologique et
écologique des syntaxons éémentaires. Toutes les espéces possedent a
priori laméme valeur danslacomparaison desrelevés: aucune importance
particuliere ne doit étre attachée subjectivement atelle espéce en fonction
des connaissances préalables (de nature écologique ou autre) du
phytosociologue. Les données écologiques associées aux relevés seront
totalement ignorées ace stade, afin de pouvoir étre corrél ées ultérieurement
aveclesdonnéesfloristiques. Un seul critereuniversel deressemblance sert
donc a la classification des relevés synusiaux: la présence ou |’ absence
commune d'idiotaxons élémentaires (especes, sous-especes, variétés,
écomorphoses, stades ontogénétiques ou écophénes).

Pour servir a la définition d’un syntaxon élémentaire, un ensemble de
relevés doit satisfaire a deux conditions complémentaires et obligatoires: il
doit étre homogéne et posséder des especes différentielles. Lapremiére est
une condition de symeétrie interne, la deuxiéme de dissymétrie. Comme le
résume DE FOUCAULT (1986), «le syntaxon éémentaire se définit absolu-
ment par sesespéces constanteset relativement par sesespécesdifférentiel-
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Premiere
condition:
I"homogénéité
endogene et
exogene

Deuxieme
condition: les
groupes

d’ espéces
différentielles

Lesdifficultés
du probleme

Typologie et

vision du monde

les». Commenous allonslevoir, cesdeux conditions sont intimement liées.

L"homogénéité endogene (intrinseque, absolue) d'un SyE, qui ne fait
référence qu’ aux relevésd’ un ensemble, setraduit par |’ existenced’ espéces
constantes: une espece constante est définie par un haut niveau defréguence
relative (présente dans plus de 60% desrelevés de |’ ensemble). Cependant,
étant donné que laprobabilité de rencontrer deux relevésidentiques est trés
faible, on doit admettre une certaine variabilité et définir un seuil de
ressemblance minimum entre les deux relevés les plus dissemblables (cf.
§3.1.1.4).

L’ homogénéitéd’ un SyE peut également étre appréciéerelativement aun
échantillon plus ou moins grand et hétérogene de relevés. C'est cette
homogénéité exogene (extrinséque, rel ative) quetraduit I’ expression «sous-
ensembleal’ intérieur duquel lesrelevésseressemblent plusentreeuxqu’ils
ne ressemblent aux autres». La difficulté est que I’homogénéité relative
d'un ensemble de relevés varie selon le nombre et la variabilité des autres
relevés avec lesquelsils sont comparés; elle est donc intimement liée ala
deuxiéme condition.

Uneespecedifférentielleest uneespecequi, par saprésence (différentielle
positive) ou son absence (différentielle négative), permet de différencier un
ensemble de relevés d' un autre ensemble. La présence d’ une seule espece
différentielle, mémesi elle est constante et dominante, ne peut étre considé-
rée comme suffisante. Un SyE doit posséder plusieurs espéeces différentiel -
les positives ou/et négatives, dont au moins une constante, par rapport a
chacun des autres ensembles homogenes de relevés (a I’ exception des
groupements monospécifiques qui constituent un cas-limite de SyE).

L e probleme posé peut donc se résumer ainsi: «Partager un ensemble de
relevés en un nombre minimum de sous-ensembles homogenes et différen-
Ciés les uns des autres par plusieurs espéces». Trois difficultés majeures
peuvent étre signal ées:

* |l existe probablement danslaplupart descasnon pasunemaisplusieurs
solutions, en raison du fait que les rel ations de ressemblance ne sont pas
transitives (GUINOCHET & CAsAL, 1957): sl A ressemble aB et s B
ressemble a C, on ne peut pas assurer que A ressemblea C.

* Lacondition sur le nombre minimum de sous-ensembles est tres difficile
a vérifier dans I'absolu, en raison du tres grand nombre de partitions
possibles a comparer.

« Etantdonnéquel’ appréciation del’ homogénéitéest tributairedu nombre
de relevés de I’ échantillon analysé, il faut admettre que la délimitation
d’un SyE est toujours provisoire et conjoncturelle.

D’ unpoint devueépi stémol ogi que, deux attitudesopposéessont possibles
(CHALMERS, 1988):
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» Sdon |'attitude «réaliste», il s agit de découvrir la structure d’ un «réel
caché» en révélant les analogies et |es discontinuités de la composition
floristique; une bonne typologie reflétera bien la réalité du monde, que
I’ on suppose conforme au modél e discontinu de lathéorie phytosociol o-
gique et indépendante de I’'observateur: on devrait tendre
asymptotiquement vers une classification unique et objective (au sens
fort).

» Selonl’attitude «instrumentaliste», nousn’ avons pasaccesacetteréalité
extérieure, et lessyntaxons él émentaires ne sont que desfictionscommo-
des pour relier entre elles différentes observations (el lessmémes entiere-
ment dépendantes d’ une théorie préalable), pour organiser notre vision
du monde; une bonne typologie nous permettra de rendre intelligible et
de mettre de |’ ordre dans nos observations.

Méme s la premiére est a priori la plus séduisante et sécurisante, la
deuxiéme est plus opérationnelle, a condition toutefois qu’ elle s accompa-
gne de beaucoup de rigueur pour éviter tout exces de subjectivité. Un
compromis est possible entre ces deux attitudes extrémes: on admettra que
les relevés phytosociologiques sont le reflet d’ une réalité indépendante,
mais seulement accessible par le biais de notre théorie d’ une végétation
discontinue (atous les niveaux); nos constructions classificatoires seraient
vainessi ellesnereflétaient pas elles-mémes un aspect de lastructure dela
végétationréelle, maisil faut admettrequ’ ellesont un caractére pragmatique
et qu’ elles sont largement tributaires de la qualité de notre échantillonnage
et de nos méthodes de traitement.

3.1.1.2.  La technique du tri manuel des tableaux
phytosociologiques

Latechniquetraditionnelledetri manuel destableaux derelevésest encore
largement utilisée. Tout utilisateur de techniques plus sophistiquées (cf.
8 3.1.1.3) devrait avoir fait I’ apprentissage de cette méthode matricielle.
Elle consiste a déplacer les colonnes (relevés) et les lignes (espéces) d' un
tableau phytosociologique de maniere a rapprocher les relevés qui se
ressemblent le plus et aregrouper les espéces selon leurs affinités sociolo-
giques.

On part d' un tableau brut ordonné par ordre décroissant de fréquence des
relevés (nombred’ espéces par relevé) et des especes (nombrederelevéspar
espéce). Onvise alorsaisoler des sous-ensembles de relevés qui partagent
des sous-ensembl es d’ especes différentielles, en concentrant son attention
sur les espéces de fréguence moyenne. Les especes les plus fréquentes
(fréquence relative supérieure a 90%) ou les plus rares (fréquence relative
inférieurea10%), qui nejouent qu’ unréleaccessoiredansce processus, sont
donc provisoirementignorées(letravail sur untableau différentiel dépourvu
de cesespecespeut faciliter lescomparai sonsquand le nombred’ espécesdu
tableau brut est tres grand). On cherche alors a rapprocher entre elles les
espéces qui sont simultanément présentes dans quel quesrelevés et ssimulta
nément absentesdansd’ autres, en négligeant les présencesisol ées(«bruit de
fond»); en méme temps, on repere les especes qui S excluent (qui ne sont
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(1) Parmi les program-
mes a diffusion
scientifique non
commerciale et utilisa-
bles sur un micro-
ordinateur Macintosh,
citons, outre MULVA-5
décrit plusloin: le
progiciel R (LEGENDRE
& VAUDOR, 1991) qui
inclut 17 programmes, la
programmathéque ADE
(CHESSEL & DOLEDEC,
1992) regroupant 225
programmes pilotés par
HyperCard™, le logiciel
CaNoCO (TER BRAAK,
1987).

presgue jamais présentes ensemble dans les relevés). Cette recherche
d’ espéces corrélées positivement et négativement sert a regrouper les
relevés qui partagent ces groupes d’ especes. Une permutation deslignes et
des colonnes permet de rapprocher especes et relevés par approximations
successives.

En incluant les espéces constantes et accidentelles au tableau différentiel
aing travaillé, on aboutit & un tableau diagonalisé, danslequel sont indivi-
dualisés des sous-ensembles hiérarchisés de relevés et d’ especes, disposés
selon un gradient de composition floristique. Notons que ce processus de
diagonalisation présente un inconvénient majeur: il procede d une vision
linéaire (& deux dimensions) d’ affinités multidimensionnelles. Ce tableau
est ensuite partagé en un certain nombre de tableaux homotones, chacun
étant formé d'un groupe homogeéne de relevés, selon les criteres énoncés
dansle8§83.1.1.1.

Chaque tableau homotone devant servir a la définition d’ un syntaxon
élémentaire est finalement ordonné en un tableau élaboré, dans lequel les
especes sont regroupées selon leur appartenance phytosociol ogique (espe-
ces différentielles du SyE, caractéristiques et différentielles d’alliance,
d’ ordre et de classe, compagnes). A ce stade, on suppose que le SyE a été
rattaché a une association (déjadécrite ou nouvelle), elle-méme située dans
une classification hiérarchique. Laliste des especes compagnes est présen-
tée classe par classe, en commencant par |es classes|es mieux représentées.

3.1.1.5.

A la faveur du développement des moyens informatiques (et surtout
micro-informatiques), les techniques traditionnelles de traitement manuel
destableaux phytosociol ogiques tendent aujourd’ hui a étre remplacées par
des technigues sophistiquées d’ analyses multivariables. Leur introduction
en phytosociologie est déja relativement ancienne et doit beaucoup a
I"'impulsionde M. GUINOCHET qui, trestot, apercul’ intérét (et leslimites!)
del’ analysefactorielledescorrespondancespour letri desrelevésfloristiques
(GUINOCHET, 1973).

Contrairement alaméthode des tabl eaux, fondée sur lathéorie mathéma-
tiquedesgroupes(DE FOUCAULT, 1986), |lesméthodesnumériqueshabituel -
lement utilisées sont fondées sur une représentation vectorielle des relevés
et des especes. Elles permettent de traiter en un minimum de temps une
guantité tres grande de rel evés extraits de bases de données. Leur principal
avantageest gu’ ellesimposent un contrdl e beaucoup plusstrict du protocole
de traitement des données: en rendant explicite le choix des indices de
similarité et des algorithmes, elles rendent I’ analyse plus objective (repro-
ductibilité des résultats, indépendance vis-a-vis de |I’expérience du
phytosociologue). Néanmoins, elles ne suppriment pasles choix nécessai-
res en amont et en aval de la phase d’ analyse proprement dite.

L es programmes aujourd’ hui disponibles» permettent de combiner diffé-
rentes techniques d’ or dination (destinées avisualiser lastructure générale
des données et a mettre en évidence des gradients floristiques) et de
groupement agglomératif hiérarchique (ou classification hiérarchique

Les techniques d’analyses multivariables
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(1) Mémesi, entoute
rigueur, elle constitue un
fait digne d'étre prisen
considération et
interprété; I' argumenta-
tion selon laquelle la
présence d’ une espéce
dans un relevé aune
signification écologique
précise (I'existence d'un
ensemble minimal de
conditions d'installation
et de survie) alors que
son absencen’en a
aucune est critiquable:
les cas sont nombreux ot
|"absence d’une espéce
par ailleurs répandue est
hautement informative
d'un point de vue
écologique ou chorologi-
que.

(2) Lecoefficient de
communauté de Jaccard
est un exemple connu de
cette catégorie d'indices,
appliqué aux données
binaires (présence-
absence).

(3) Anayse Factorielle
des Correspondances

(4) Anayseen
Composantes Principales

ascendante, destinées a former des groupes de relevés et d’ especes, a
différents niveaux de fusion).

L es données phytosociologiques présentent certains caractéres qu’il est
nécessaire de bien connaitre pour éviter des erreurs dans le choix des
méthodes de traitement et dans|’ interprétation desrésultats. Chaquerelevé
(échantillon de communauté végétale) est un objet formé d’ un nombre
variable de descripteurs biologiques (Ies especes ou idiotaxons él émentai-
res) parmi un ensembl e potentiellement tresriche (lafloremondiale!). Sila
présence commune d’'une espece dans deux relevés doit toujours étre
considérée comme une ressemblance entre les deux communautés, |’ ab-
sence commune d’ une espece est loin d’ étre aussi significative». En consé-
guence, on conseille habituellement d’utiliser pour la comparaison des
relevés des indices d association asymétriques? qui, dans la mesure de la
ressemblance (similarité ou distance), ne tiennent pas compte des double
absences. C'est la raison principale pour laquelle I' AFCe (basée sur la
distance du x: indice asymétrique) est préférée a I’ACP» (utilisant la
distance euclidienne, indice symétrique) comme méthode d’ ordination des
relevés floristiques ou faunistiques (LEGENDRE & LEGENDRE, 1998).

En phytosociol ogiesigmatiste, lescomparaisonsderel evéssefont norma-
lement en présence-absence (codage 0 ou 1, données dites binaires ou
booléennes), sans pondération des espéces en fonction de I’ abondance-
dominance (ou du recouvrement). Les principaux avantages de cette regle
sont I’universalité et la simplicité (la pondération nécessitant des choix
arbitraires et lourds de conséquences), alliées aun traitement égalitaire des
especes; |'inconvénient majeur tient ala non prise en compte de I’impor-
tance synécologique des phénomenes de dominance dans la typologie
(influence des espéces dominantes sur lastructure et ladiversité du peuple-
ment, le spectre biologique, lavaleur pastorale, etc.). On a pu montrer que
lapriseen compte del’ abondance-dominance est parti culiérement détermi-
nante dans | e cas des communautés pauci spécifiques (synusies arborescen-
tes et muscinales par exemple); elle n’influence par contre que trés peu
I ordination et legroupement desrel evésrichesen especes. Afinderespecter
les fondements de la méthode phytosociologique et de garantir ainsi une
méthodologie rigoureuse et la comparabilité des résultats, il est donc
souhaitable, danslecasgénéral et au moinsdansun premier temps, denepas
pondérer les especes par un coefficient de transformation du code d’ abon-
dance-dominance, contrairement & ce qui est souvent préconisé (VAN DER
MAAREL, 1979). Si une pondération des especes est néanmoins
adoptée(définition defaci és, communautésarborescentes pauci spécifiques),
il convient de bien préciser lamaniére dont les coefficients de pondération
sont attribués dans |’ analyse (nature et transformation des données).

Les contraintes liées ala nature des données (binaires avec nombreux 0)
et aux critéres de classification (recherche de sous-ensembles homogeénes,
hiérarchisation des espécesdifférentielles) limitent defacon appréciableles
choix des techniques et des parameétres utilisables.

L’ organigramme de la Figure 3.1 décrit la procédure mise au point par
GILLET (in GALLANDAT €t al., 1995) pour le traitement des relevés synu-
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Fig. 3.1

Procédure standard de
traitement automatisé
des relevés phytosocio-
logiquesal’aidedu
logiciel MULVA-5.

Relevés de synusies
arborescentes

Relevés de synusies
arbustives

Relevés de synusies
herbacées

Relevés de synusies
muscinales

GROUPSYE-0

Elimination éventuelle des relevés isolés (outliers) sur la base d’'un seuil de

similarité minimum (indice de Jaccard)

> Classification 1

> Classification 2

> Classification 3

A
GROUPSYE-1

Matrices de similarité Groupement agglomératif
(prés; nce-abs?)nge, indice de > hiéra?chique dgg espéces
Van der Maarel) des especes s
(S31.1) et des relevés (R31.1) (S41.1) et des relevés (R21.1)

A

A Groupement agglomératif

An_aly_se en Coordonnges hiérarchique des relevés a
Principales de la matrice des > partir des coordonnées de
relevés (R31.1) IACOP (R41.2)
Matrices de similarité
(présence-absence, produit
croisé sans centrage) des
relevés (R31.3)

A

. Groupement agglomératif
Analyse Factorielle des . | hiérarchique des relevés a
Correspondances de la matrice P Dartir des coordonnées de
des relevés (R31.3) I'?AFC (R41.3)
Matrices de s!milar_ité (racine Groupement agglomératit
carrée, produit croisé centré) 3| hiérarchique des especes

>

des espéces (S31.2) et des
relevés (R31.2)

(S41.2) et des relevés R41.1)

—>» Classification 4

Ajustement du nombre des groupes de relevés et d'espéces

dendrogrammes des
quatre classifications

Visualisation et impression des

GROUPSYE-2

Analyse de Concentration des
quatre classifications (R21.1-
S41.1, R41.2-S41.1, R41.3-
S41.2, R41.1-S41.2)

Tableaux diagonalisés selon

classifications 2 et 4 (gradient intra-
groupes selon AFC, sélection des

espéces différentielles)

Comparaison des résultats des
différentes classifications
Sélection d’'une classification initiale

GROUPSYE-3

Réaffectation (K-Means) des
relevés dans les groupes a
partir d’une classification initiale
et d'une matrice de similarité
de référence (R31.1)

Exportation des fichiers de
coordonnées pour I'ordination
des relevés (ACOP, AFC) et
des espéces (AFC)

Tableau diagonalisé final
(gradient intra-groupes selon
AFC, sélection des espéces
différentielles)

Partition du fichier de données pour des analyses partielles sur

un échantillon plus réduit de relevés
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(1) Il est significatif de
ce point de vue de
constater que les
tableaux triés “alamain”
paraissent souvent plus
homogenes que les
tableaux directement
sortis des logiciels
d'analyse! Ceci n'est
pas surprenant si I’on
tient compte du fait que
letri manuel fait
intervenir conjointement
le classement et
|"élimination des relevés,
cette deuxieme compo-
sante étant beaucoup plus
délicate dans une
procédure d’ analyse se
voulant “objective’.

siaux (et phytocénotiques). Elle peut s appliquer de fagon standard a
n’importe quel lot de données phytosociologiques. Elle utilise le logiciel
MULVA-5, spécialement congu pour traiter les relevés de végétation et
utilisable sur micro-ordinateur Apple Macintosh (WiLDI & ORLOCI, 1995).
Les différents modules de MULV A-5 (30 sous-programmes) peuvent étre
pilotés par des macro-commandes qui automatisent |I’enchainement des
traitements.

Le choix du nombre de groupes de releveés est laissé a |’ appréciation du
classificateur ! Toutefois, les dendrogrammes des classifications 2 et 4
présentent habituellement unebonne ségrégation desgroupeset laissent peu
de liberté dans I'interprétation. Le dendrogramme issu du groupement a
partir des coordonnéesdel’ Analyse Factorielle des Correspondances (clas-
sification 2) présentele plus souvent un phénomened’ agglutination : un ou
plusieurs groupes réduits chacun a un seul relevé sont isolés ala fin du
dendrogramme, les autres groupes pouvant étre trés hétérogenes bien que
possédant chacun un noyau de bonnes espéces différentielles.

Lesrésultats des différentes classifications dépendent trés étroitement de
laquantité et de laqualité des données, ainsi que des algorithmes utilisés !
Il est fortement conseillé de comparer les dendrogrammes : si des procédu-
res différentes donnent des résultats semblables (a quelques détail s pres), il
est |égitime de considérer que ces résultats rendent compte d’ une bonne
structure intrinséque des données; dans le cas contraire, il faut peut-étre
mettre en cause |’ échantillonnage. Danslaplupart descas, I’ élimination de
quelques relevés fragmentaires, hétérogénes et exotiques (responsables de
phénomenes d’ agglutination) ou/et I'ajout de relevés complémentaires
permet de clarifier la situation®. Il est souvent opportun de retravailler
manuellement le tableau fina en examinant les dendrogrammes pour
délimiter les groupes définitifs.

Lesgroupesderel evésissusdecetteprocédurepeuvent étreassimilésades
syntaxonsélémentaireset | esespecesdi scriminantesde chaquegroupeades
especes différentielles (voire a des especes caractéristiques reégionales). I
convient cependant de S assurer de I’homogénéité et de la cohérence des
groupes derelevésissus de |’ analyse (cf. § 3.1.1.4).

Le traitement des données écologiques associées aux relevés se fait
indépendamment delatypol ogie phytosociologique— qui sefonde, rappe-
lons-le, uniquement sur |es données floristiques—, de maniére a mettre en
évidenceaposteriori descorrélationsentrelessyntaxonsélémentaireset les
variables environnementales(§ 3.1.2.2).

3.1.1.4.  Les proprietés statistiques d’'un tableau

phytosociologique homotone

Chacun des tableaux homotones issus du tri manuel ou numérique des
relevésjouit de propriétés statistiques particuliéres. Nousavonsvu que pour
gu’ un tableau puisse étre considéré comme homotone (sensu lato), il suffit
gu'il satisfasse a des conditions d’ homogénéité relative (8 3.1.1.1). Les
différentsrelevésqui constituent un tableau homotone doivent pouvoir étre
interprétés comme |’ expression de la variabilité statistique d’une méme
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Lesindices
d homotonité

combinaison floristique originale. Celle-ci peut étre assimiléeal’ ensemble
taxonomique (spécifique) normal (ETN) du syntaxon é émentaire, défini par
la liste des espéces non accidentelles (de fréguence relative supérieure ou
égalea10%) dutableau homotonequi sert aledéfinir. || aétéen effet montré
(BARKMAN, 1958, WESTHOFF & VAN DER MAAREL, 1978) que le nombre
d’ espéces accidentelles croit a peu pres linéairement avec le nombre de
relevés, tandis que le nombre des autres especes tend a se stabiliser a partir
d’un nombre fini de relevés (méme si le tableau n’ est pas homotone!). Se
pose aors le probléme de la représentativité d’un tableau par rapport a
I"ETN: un tableau réduit aun seul relevé est certes parfaitement homotone,
mais ne contient le plus souvent qu’ unefraction del’ ETN tel qu’il pourrait
étredéfini apartir d’ ungrand nombrederel evésdu méme SyE. Pour pouvoir
apprécier lavariabilité d’ un SyE et définir correctement I'ETN, il est donc
nécessaire de disposer d’un nombre suffisant de relevés. On retrouve, au
niveau du SyE, le probleme de la nécessité de concilier homogénéité et
représentativité, d§ja évoqué a propos de I’ aire minimale d’un relevé.

L"homogénéité endogene d un syntaxon éémentaire peut étre testée a
I’aidedel’indicedesimilarité(ou coefficient decommunauté) de JACCARD
SJ;, qui mesure la proportion d’ especes communes adeux relevesi et j par
rapport au total des especes qu’ils contiennent ensemble :

SJij = a

atb+c
a=  nombre d’ espéces communes au relevéi et au relevé
b= nombre d’ espéces présentes seulement dansle relevéi
c= nombre d espéces présentes seulement danslerelevéj

Un critére simple pourrait théoriguement étre appliqué pour apprécier
I’homogénéité interne d’ un ensemble derelevés : un relevé appartient aun
ensembl eintrinsequement homogénes et seulement s, vis-a-visdechacun
desrelevés de ce groupe, il présente au moins autant d’ é éments communs
gued élémentsdifférentiels, autrement dit si |e coefficient de communauté
de Jaccard est supérieur ou égal a 0.5 pour toutes les paires de relevés de
I’ensemble. Dans la pratique, cette exigence a la simplicité séduisante se
révélele plus souvent beaucoup trop restrictive: |’ application rigoureuse de
cette régle pourrait aboutir a une véritable pul vérisation des types (ensem-
bles limités a un ou quelques relevés).

Onmesure SJ; pour touslescouplesderelevésdu SyE; onrelévelavaleur
minimum et lavaleur moyenne de cesindices. On peut considérer que dans
un tableau homotone, lavaleur minimum desindices de Jaccard ne doit pas
étreinférieurea0.1 (voire0.2 pour un syntaxon pauci specifique); danslecas
contraire, le SyE doit étre consi déré comme provisoire ou étreexpurgédeses
éléments les plus « atypiques ».

Le calcul delamoyenne desindices entre chaque relevé et tous les autres
permet detrier lesrelevésafindedéfinir un« relevé-type » (moyennelaplus
élevée) et d’ écarter éventuellement | esrel evéslesplusexcentriques(moyen-
nes les plus basses). Ces relevés excentriques, qui ne sont pas utilisés pour
la définition des SyE, seront secondairement rattachés au SyE dont ils se
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rapprochent le plus.

D’ autresindicesont étéproposéspour « tester » 1’ homotonitéd’ untableau

phytosociologique. Citonsen particulier (pour lessymbolesutilisésdansles
équations, voir I’ encadré):

Q

Lequotient desaturation (TUXEN et al., 1977) est lerapport, exprimé
en pourcentage, du nombre spécifique moyen n sur le nombre total
d especes N (borne supérieure= 100%):

n
=100—
Q N

I| correspond également alamoyennedes coefficientsdesimilaritéde
Jaccard de chaque relevé par rapport au relevé centroide.
L’indice d hétérogénéité (KLEMENT, 1941) est |'inverse du rapport
précédent (borne inférieure= 1, seuil d hétérotonité= 3):

N

H=—
n

L’indicedevariabilité (DE FoucAauLT, 1979) s obtient en retranchant
1 al’indice d’ hétérogénéité (borne inférieure= 0):
N

V=—-1
n

L’indice d’ homotonité de DE FOUCAULT (DE FOUCAULT, 1986) se
base sur le rapport entre le demi-empan et |’ écart-type du nombre
d  especes par relevé (valeur théorique selon laloi normale= 1.645,

Symboles conventionnels utilisés:

R nombre total de relevés du tableau

N nombre total d’ espéces du tableau

n nombre moyen d’ espéces par relevé

s, hombre minimum d espéces par releve

S.. Nnombre maximum d espéces par releve

a écart-type du nombre d’ espéces par relevé

R, nombre minimal de relevés

N, nombre d’ espéces de I’ ensembl e taxonomique

normal (fréquence relative = 10%)

N nombre d’ espéces de la classe de fréquence |
(fréguence relative < 20%)

N nombre d’ espéces de la classe de fréquence 1|
(20% < fréquence relative < 40%)

N nombre d’ especes de la classe de fréquence 111
(40% < fréquence relative < 60%)

N nombre d’ especes de la classe de fréquence 1V
(60% < fréquence relative < 80%)

N nombre d’ especes de la classe de fréguence V
(fréguence relative > 80%)

seuil d’ hétérotonité= 2):

Smax— Smin

20
T, L’indice d’homotonité de TUXEN
(TUXEN ?inDE FOUCAULT, 1986) sebasesur la
différenceentrelenombre spécifigue moyen et
le demi-empan du nombred’ espécespar relevé

(valeur minimale= 1, seuil d’ hétérotonité= 2):

Ti=

[Bmax— Smin[]
n+ ——
T2= J 2 o
n— [Smax— Smin[]
a 2 0
A Le taux d’ accidentelles est |a propor-

tion d’ especes accidentelles du tableau (il dé-
pend largement du nombre de relevés):

N — No

A =100

D’ autres estimations del’ homotonité partent
de I"interprétation de I” histogramme des clas-
ses de fréquence de RAUNKIAER (RAUNKIAER,
1934; GUINOCHET, 1973; DE FOUCAULT, 1986;
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Signification et
utilité des
indices
d’homotonité

(1) suivant lare-
commandation de
BARKMAN 1958.

WESTHOFF & VAN DER MAAREL, 1978). Selon la « loi de fréguence » de
RAUNKIAER, |"histogramme d’un tableau homotone (fig. 3.2, en haut a
droite) doit présenter uneformeréguliereen Jouen U, tellequ'’il satisfasse
aces conditions:
N>N >N, e N <N,
Dans le cas contraire, on peut considérer |e tableau comme hétérotone.

L’ application ades casconcretsdesdiverscritereset seuilsd’ hétérotonité
indiqués dans lalittérature donne des résultats souvent contradictoires. On
prétend souvent qu’ils permettent de conclure a I’ hétérotonité (non-
homotonité) d' untableau, maispasason homotonité: laval eur-seuil anepas
dépasser serait une condition nécessaire mais pas suffisante. Pourtant,
I"application combinée de ces conditions aboutit facilement a désigner
comme hétérotones des tableaux qui ne peuvent pourtant étre partagés en
sous-ensembl es possédant des groupes d’ espéces différentielles. Ces seuils
correspondent en fait a des choix empiriques arbitraires et aucun ne peut
prétendre constituer un critére universel: ilsn’ont qu’ une valeur indicative.

Cesindices peuvent étre utilisés par contre avec profit pour |adétermina-
tion a posteriori du nombre minimum nécessaire de relevés ainsi que pour
une caractérisation statistique des syntaxons €l émentaires.

A partir du tableau de chague syntaxon él émentaire, on peut construireun
graphique présentant |’ accroissement du nombre d’ especes en fonction du
nombre de relevés (les relevés étant classés par ordre croissant du nombre
d espéces par relevé), en distinguant® les especes accidentelles (dont la
fréquencerel ativedansl etabl eau est strictement inférieurea10%) desautres
espéces constituant I’ ensembl e taxonomique normal (ETN). On peut super-
poser acegraphiquelacourbedu quotient desaturation. Lafig. 3.2endonne
deux exemples.

Si le nombre de relevés est suffisant, les courbes présentent une alure
générale asymptotique: aprés une augmentation plus ou moins rapide du
nombretotal d’ espéces, celui-ci tend ase stabiliser. Toutefois, cette stabili-
sation n’est le plus souvent que relative, le nombre d’ espéces accidentelles
continuant a croitre réguliérement avec le nombre derelevés. En revanche,
on peut aisément mettre en évidence une saturation effective del’ ensemble
taxonomique normal, correspondant aun nombre fini d’ especesN,, a partir
d’ unnombreminimum derelevésR . Ce nombre minimumderel evés— qui
dépend del’ ordre desrelevés dans|etableau et qui doit donc étre considéré
commeunedonnéeindicative |— est généralement comprisentre2 et 20. En
ce qui concerne le quotient de saturation, on constate qu’il tend lui-méme
a se stabiliser a partir de ce seuil critique, bien que sa valeur continue
généralement a baisser égérement avec I’ apparition de nouvelles espéces
accidentelles.

De ces observations générales, on peut d’abord conclure qu’ un tableau
phytosociologique est d' autant plus homogene et représentatif del’ ensem-
ble taxonomique normal d’un syntaxon éémentaire (les accidentelles en
étant exclues) que le nombre de relevés est proche de R (ou |égérement



La phytosociologie synusiale intégrée : Guide méthodologique Page 41

Fig. 3.2

Diagrammes d’ homoto-
nité et histogrammes de
fréquences de deux
syntaxons élémentaires.

supérieur). En effet, si |le nombre de relevés considérés est inférieur a cette
valeur minimale, I’ homogénéité sera élevée, maislareprésentativité insuf-
fisante; al’inverse, si R est tres supérieur &R laproportion d’ accidentelles
A risque d’ étre treés importante et I’ homogénéité sensiblement plus faible.
Quand on compare les indices d’ homotonité des syntaxons é émentaires
(dont onadmetlanon-hétérotonité!), onremarquedesdifférencessensibles.
Le classement des tableaux selon leur indice d’ hétérogénéité H permet de
distinguer deux tendances:
|. Quandl’indiced’ hétérogénéitéestinférieur a2 (exemplefig. 3.2, enbas),
i. equand le quotient de saturation reste supérieur a50%, I” histogramme
de fréquences posséde une forme générale en J (descendante vers la
gauche) ou en U plus ou moins aplanie. Il s'agit de syntaxons
paucispécifiques (cas de nombreux syntaxons muscinaux ou arbores-
cents), pour lesguels le nombre minimum derelevés R est faible (infé-
rieur a 10). La courbe du quotient de saturation présente souvent un
redressement en amont du seuil de saturation. L e pourcentage d’ espéeces
accidentelles au seuil de saturation est inférieur & 15%.

Galio rotundifolii-Oxalidetum acetosellae

Nombre d'espéces Quotient de saturation

140 ——or 100%
1 80% —
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100 60% —|

o
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20%
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20 |
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-=-=0--=- Quotient de saturation
Cirriphyllo piliferi-Eurhynchietum striati hylocomietosum brevirostris
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60% ]
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3.1.2.

2. A unindiced’ hétérogénéitésupérieur a2 (quotient desaturationinférieur
a50%) correspondent des syntaxons él émentaires (exemplefig. 3.2, en
haut) plus riches en especes, pour lesguels|” histogramme de fréguences
auneformeen Jinversé(descendanteversladroite); lenombreminimum
derelevés R est généralement compris entre 10 et 20, et |e pourcentage
d’ espéces accidentelles au seuil de saturation est supérieur a 25%.

On s apercoit que les valeurs d’ homotonité des tableaux de syntaxons
€élémentaires dépendent dans une large mesure de parameétres intrinseques
aux types de communautés considérés (nombre d’ especes, degré de matu-
rité), voire du mode d’ échantillonnage (représentativité des aires-échan-
tillons, homogénéité floristique et structurelle, etc.). Par ailleurs, DE Fou-
CAULT (1979) amis en évidence une corréation positive entre I'indice de
variabilitéV d unsyntaxon élémentaireetladistancegéographiquemoyenne
entre les relevés du tableau qui |e décrit.

Les indices de biodiversite

Lesindices de diversité sont dérivés du calcul de I’ entropie généralisée
(RENYI, 1961; HiLL, 1973; LEGENDRE & LEGENDRE, 1998) :
_ 1 - a
H, =~ [og Zl P
a est un nombre entier positif ou nul (généralement compris entre O et 2)
g est le nombre d’ especes
p, est lafréquence relative ou |’ abondance relative de I’ espéce i

Pour lesrelevés phytosociologiques, lecalcul dep, sebasesur lerecouvre-
ment R de chague espece, estimé ou déduit du code d’ abondance-domi-
nance:

P =
>R

1=1
Lamesure d’ entropie peut étre convertie en mesure de diversité (nombre
positif ou nul, sans borne supérieure) :
N, =expH,
Lestrois premiers ordres correspondent aux principaux indices de diver-
sité utilisés en écologie :

Ordre Entropie Diversite
a=0 H,=logq N, =9

q
a=1 le—ZpI [log p N, = expH,

1=1

q
a=2 H,=-log z p? = —log(concentration) N, = concentration™
1=1
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3.1.3.

Spectre
écologique

Les diversités d’ordre 0, 1 et 2 représentent respectivement la richesse
spécifique, la diversité de SHANNON et la diversité de SMPSON.

Plusl’ordredel’indice est élevé, plusle poidsrelatif desespécesraresou
peu abondantesest faible. Cettecomposantedeladiversité peut &remesurée
avec |'indice de régularité (evenness), calculé comme le rapport de deux
mesures de diversité, par exemple :

e- N

NO
Ainsi calculée, larégularitévarieentreO et 1 (toutesles especes présentent
laméme fréquence ou abondance) et n’ est pas corrél ée avec |lacomposante

richesse spécifique.

Caractérisation écologique des syntaxons
élementaires

Ains, la délimitation d’un syntaxon élémentaire fait référence a une
homotonité relative, estimée qualitativement en considérant lafidélité et la
constance des éléments d’ un ensemble taxonomique normal représentant
une combinaison floristique originale, pouvant s exprimer selon unevaria-
bilité statistique déterminée. Chagque syntaxon élémentaire est donc défini
floristiquement par un certain nombred’ espécesdifférentielleset d’ espéces
constantes. En outre, pour étre pleinement défini, un syntaxon élémentaire
doit pouvoir étre caractérisé par un certain nombre de propriétésstructurel -
les (physionomie, types morphol ogiques et biol ogiques dominants, phéno-
logie), écologiques (nature et caractéristiques du substratum, exposition,
pente, conditions méso- et microclimatiques...), chorologiques (aire de
répartition, origine de laflore), et dynamiques (place dans |les successions
cycligues primaires ou secondaires a |’ intérieur des phytocénoses, liens
dynamogénétiques avec les autres syntaxons élémentaires) constantes et
différentielles.

3.1.3.1.  Renseignements deduits de la composition
Sfloristique

Un grand nombre de renseignements peuvent étre déduits de lacomposi-
tion floristique de I’ensemble des relevés qui définissent le syntaxon
élémentaire. Les systémes de gestion relationnelle de bases de données
permettent d’ optimiser les calculs (GILLET, 1999).

En particulier, on peut utiliser les valeurs écologiques indicatrices des
espéces congtitutives du SyE (ELLENBERG €t al., 1991; LANDOLT, 1977)
pour préciser I écol ogie de celui-ci. Chague espece étant consi dérée comme
un bio-indicateur des conditions climatiques (continentalité, température,
lumiére) et édaphiques (pH, richesse trophique, humidité, humus, texture),
on peut établir un spectre écol ogique en calculant des moyennes a partir de
chaguerelevé ou apartir du relevé centroide. On représente graphi quement
lavariabilité écologique du SyE al’ aide d’ écogrammes (exemplefig. 3.3).
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Fig. 3.3

Ecogramme représen-
tant la dispersion des
relevés de deux
syntaxons élémentaires
par rapport a deux
vaeurs écologigues de
LANDOLT (lumiére L et
acidité du sol R).
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Lavaleur écologiqueindicatrice E du relevei est lamoyenne desvaleurs
écologiques E, des espéces|j du relevé i, pondérée, par exemple, par leurs
recouvrementsR, (nestlenombred’ espécesprésentesdanslerelevéet pour
lesquelles la valeur écologique spécifique E, estnon nulle) :

Y (§ R)
=1

Ei :Jn—
2 R
=1

Lavaleur écologiqueindicatrice E_du syntaxon élémentaire sest calculée
apartir de son relevé centroide par lamoyenne des valeurs écologiques E
des especes j du SyE s, pondérée, par exemple, par le produit de leur
fréquence relative F et de leur recouvrement moyen R, (n est le nombre
d’ especes présentes dans le SyE et pour lesquelles la valeur écologique
spécifique E, est non nulle) :

Zl(Esj s Ry)
:—J:

E

S

S (Fy (Ry)
=1

Le spectre biologique du SyE (représentation rel ative des types biol ogi-
gues de RAUNKIAER) donne de précieuses indications sur |a structure, la
physionomie et |es stratégies adaptatives de lacommunauté. Deux spectres
biologiques peuvent étre calculés pour chague syntaxon élémentaire: le
premier est construit apartir du nombred’ espécesdechaquetypebiologique
(spectre biologique simple); le deuxieme utilise une pondération des espé-
ces, par exemple avec le produit de leur fréquence relative et de leur
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Spectre
sociologique

Spectre
dynamique

Valeur pastorale

recouvrement moyen danslerelevé centroide (spectre biologique pondéré).

Lespectredesgroupessociologiquesd’ un syntaxon é émentaire apporte
également de précieuses informations dans le cadre d’ études dynamiques
ou, plus généralement, lors de la comparaison d’ unités apparentées. Lors-
qu’'il est construit sur la base des especes caractéristiques et différentielles
des unités supérieures, il devient un outil important pour effectuer un
diagnostic syntaxonomique (cf. procédure de diagnostic automatique dans
la bases de données Phytobase, GILLET, 1999).

La représentation des éléments de I’ensemble de I'avenir (stades de
dével oppement des essences ligneuses) renseigne sur e role de lacommu-
nauté muscinale, herbacée ou arbustive dans la dynamique de larégénéra-
tion forestiere. Les essences peuvent étre classées selon leurs stratégies
(pionnieres, post-pionnieres, dryades) et un spectredynamique des essen-
ces peut étre construit pour chaguerelevé ou syntaxon élémentaire (GILLET,
1999).

Lavaleur pastorale moyenne d’ un syntaxon élémentaire herbacé (ou de
chague faciés de celui-ci si lavariabilité est trop forte) peut étre calculée a
partir de la fréquence, du recouvrement moyen et de I'indice de valeur
pastoral e des especes. Cette valeur pastorale pourradirectement étrereliée
aun potentiel fourrager pour des applications agronomiques.

3.1.3.2.  Corrélations avec des variables indépendantes

L esdonnées écol ogiques et structurelles associ éesaux relevés (hauteur de
la végétation, degré d’ ombrage, altitude, etc.) peuvent faire I’ objet d’ une
analyse statistique, afin d appréhender leur variabilité et de dégager des
caractéeres différentiels entre SyE.

L’ outil statistiquelemieux adaptéacettetacheest |’ analyse canoniquedes
correspondances(JONGMAN et al., 1987). Cettetechniqued’ ordination sous
contrainte permet de traiter simultanément deux matrices de relevés (la
matrice"“ espéces’ contenant lesdonnéesfloristiqueset lamatrice“environ-
nement” |es descripteurs écologiques) dans le but de déterminer la part de
chaque facteur explicatif danslavariation floristique. Nous ne détaillerons
pas cette étape car elle dépend essentiellement de la problématique qui sert
de cadre a I’ é&ude phytosociologique. Notons simplement que cette mé-
thode, aussi puissante soit-elle, et contrairement a une croyance fort répan-
due, ne permet pas d’ élaborer directement un modéle causal, puisqu’ elle se
base sur une analyse statique des corrélations entre |es facteurs explicatifs
et lacomposition floristique (principe de larégression multiple); un vérita-
ble modéle causal ne peut étre que dynamique et tenir compte du facteur
temps.

3.1.3.3.  L'achevement de la typologie
Ainsi, al’issue de cette phase de typologie, on dispose d’ un catal ogue des
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3.1.4.

Lenom des
syntaxons
élémentaires

Regroupement
des SyE en
associations

différentes unités syntaxonomiqgues €l émentaires, homogenes vis-a-vis de
leur composition floristique et cohérentes vis-a-vis de leur déterminisme,
qui pourront directement étre intégrées dans la description des phytocéno-
ses, maisqu’ il serautileégal ement desituer précisément lesunes par rapport
aux autres dans un systéme de classification hiérarchique.

Certainsdesrelevésécartéslorsdu classement préliminaire peuvent servir
adécrire des groupements provisoires dont la définition statistique (floris-
tique, écologique, structurelle) devra étre ultérieurement compl étée, ce qui
permettra de confirmer leur statut de syntaxons élémentaires. De méme, il
N’ est jamais exclu qu’ un syntaxon élémentaire défini puisse ultérieurement
étre scindé en plusieurs unités, alafaveur d un complément d’ échantillon-
nage.

Nomenclature des syntaxons élémentaires et
délimitation des associations

Pour pouvoir nommer les syntaxons é émentaires en accord avec e Code
de nomenclature phytosociologique (BARKMAN et al., 1986), il est néces-
saire au préal able de préciser leur rang hiérarchique par rapport al’ associa-
tion. A ceniveau dutravail synthétique, il estindispensablede seréférer aux
résultats publiésantérieurement pour rechercher si lessyntaxonsél émentai-
resinduits par |es opérations précédentes ont déja été décrits et nommés par
ailleurs. Dans ce cas, et s les conceptions sont compatibles, il suffit de
reprendre les noms préal ablement créés, qui précisent s'il s agit d’ associa
tions ou de subdivisions de celles-ci. Dans le cas contraire, on propose un
nouveau nom de syntaxon de rang déterminé (association, Sous-associ ation
ou variante) pour chague syntaxon é émentaire nouvellement créé.

Le nom scientifique d’ une association est formé a partir de ceux de deux
(exceptionnellement une) especes choisies parmi les caractéristiquesou les
différentiellesdel’ association. Leradical générique du second nom portele
suffixe -etum qui définit son rang hiérarchique. Une sous-association est
désignée par une épithéte (suffixe -etosum) formée a partir du nom d’une
espéce différentielle positive de celle-ci.

Afind’ éviter desconfusionsavec|esassociationsde conception classique,
les noms des syntaxons a conception synusiale sont précédés d' une lettre
capitale indiquant la catégorie de synusie (A, B. H ou M) suivie d'un
astérisque. Par exemple, le nom B*Abieti albae - Fagetum sylvaticae
désigne une association synusiale arbustive a Abies alba et Fagus syl vatica,
gu’il nefaudrait pasconfondreavec!’ Abieti-Fagetum, associationforestiere
classique de conception phytocénotique.

Durant laphase, assez délicate, dedélimitation desassociations, il est donc
généralement procédé aun regroupement des syntaxons élémentairesen un
certain nombred’ associations, en tenant compte desdonnéesdisponiblesde
la littérature. Les criteres utilisés pour ce regroupement sont en priorité
d ordre floristique, au sens ou les différents syntaxons élémentaires d’ une
méme association doivent posseder un nombre significativement éleveé
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La structure de
|’ association

d’ espécescommunes. Cependant, lesaffinitésfloristiquesétant nécessaires,
mai s non suffisantes (différentes combinai sons étant possibles), une asso-
ciation est aussi définie par une conjonction cohérente de caractéres
chorologiques, historiques, écologiques, structurels, |’ensemble de ces
critéres étant requis pour créer une unité autant que possible naturelle.

On regroupe donc dans un méme tableau détaillé (non homotone!) les
différentes subdivisions d’ une méme association. Du point de vue floristi-
que, celle-ci doit posséder une combinaison originale d’ espécescaractéris-
tiques (a valeur essentiellement régionale) et/ou différentielles, formant
I"“ensemble caractéristique” de I’ association; en outre, les différents syn-
taxonsé émentairesqui lacomposent partagent un certain nombred’ espéces
caractéristiques des unités supérieures et de compagnes de haute fréquence.

Une association peut se subdiviser en plusieurs sous-associations, cha
cune étant caractérisée floristiquement par un lot d’ espéces différentielles
d'importance variable; idéalement, lenombretotal desdifférentiellescons-
tantes des diverses sous-associations et variantes ne devrait pas excéder le
nombre des constantes de |’ association considérée global ement.

Deux modél es peuvent étredistingués pour lastructuration d’ une associa-
tion (fig. 3.4), dont une interprétation systémique sera proposée dans le
chapitre 4.

L e plus souvent — quoigue non obligatoirement — une association s or-
ganise floristiguement autour d’ une sous-association centrale ou typicum,
différenciée négativement par rapport aux autres sous-associations, les
espéces différentielles (positives) de ces derniéres se retrouvant fréquem-
ment dans d’ autres associations (dans lesquelles elles peuvent différencier
des sous-associations homologues). Ce modéle de structuration radiale
d’ une association résulte delanature multifactorielle des causes de variabi-
lité.

Il existe également des associations dans lesquelles | es différentes sous-
associ ations se différencient floristiquement de facon linéaire les unes des
autrespar enrichissement ou appauvrissement progressif apartir d’ unesous-
association typicum centrale. Ce type de structuration linéaire correspond
géné&ralement a une différenciation des variations floristiques selon un
gradient écologique (intensité du piétinement) ou dynamique (degré de
maturité ou de «saturation cénologique»). Les sous-associations les plus
appauvries présentent les caracteres d’ une communauté basale (KOPECKY
& HENY, 1974; JULVE, 1988).

Ces deux model es théoriques d’ organisation floristique des associations
se combinent le plus souvent dans la rédité. Ils peuvent aisément étre
transposés a la subdivision des sous-associations en variantes, voire aux
syntaxons de rang supérieur (généralisation possible a |’ organisation géo-
métriquedu synsystéme). L eur applicationaladélimitation desassociations
confére & ces unités hiérarchiques de base une structuration logique et une
cohérence interne, chagque subdivision pouvant étre considérée comme
I’expression floristique de I'adaptation d’un archétype fondamental aux
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différents facteurs de différenciation (introgression dynamigue ou structu-
relle, extension géographique ou écologique), représentant souvent latran-
sition floristique, mais aussi écologique ou dynamique, vers d’ autres asso-
ciations.

Sous-association A Sous-association B Sous-association C
(typicum)

Différentielles de la
sous-association A

Différentielles de la
sous-association C

Caractéristiques et
différentielles de 'association
et des unités supérieures,

compagnes
Structure radiale

Sous-association A Sous-association B Sous-association C
(communauté basale) (typicum)

Différentielles de la
sous-association C

Différentielles
négatives de la
sous-association A

Caractéristiques et
différentielles de I'association
et des unités supérieures,
compagnes

Fig. 34:

Deux modéles de
ducturation florigtique
d'une association. Structure linéaire
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Classification biérarchique des synusies

Lacomparaison des relevés synusiaux, surtout si elle afait intervenir des
analyses multivariables (groupement hiérarchique), a fait apparaitre une
structure hiérarchique dans les données floristiques. Il n’est toutefois pas
souhaitable de construire un systéme syntaxonomique hiérarchique sur la
seule base d'un échantillonnage régional. Il est par contre trés utile de
replacer ces résultats dans un contexte plus général, en s appuyant sur les
travaux synthétiques de lalittérature phytosociologique. A ce stade, I’ utili-
sation d'un référentiel syntaxonomique récent est une nécessité pour éviter
lacréation inutile d’ unités provisoires. Concernant les syntaxons essentiel -
lement phanérogamiques, le seul référentiel publié entierement compatible
avec |’ approche synusiale est aujourd’ hui le Synopsis phytosociol ogique de
la France (JULVE, 1993). De nombreuses autres références sont néanmoins
partiellement utilisables, notamment les nombreuses syntheses portant sur
les communautés unistrates (pel ouses, prairies, manteaux, ourlets, commu-
nautés aquatiques et bryo-lichéniques, etc.).

L erattachement des associations décritesadesalliances, ordreset classes
phytosoci ol ogiques connues peut se faire de fagon semi-automatique dans
une base de données relationnelle, qui permet également de dresser le
spectre phytosociol ogique d’ un syntaxon élémentaire (représentation rela-
tive des différentes classes). Le diagnostic automatique de I’ alliance, de
I’ ordreet delaclassepeut sefairerelevépar relevépour tester I’ homogénéité
syntaxonomique d un syntaxon élémentaire, ou SyE par SyE pour tester
celled’ uneassociation. L’ information syntaxonomique consignéedansune
telle base de données concernel’ appartenance phytosociol ogique des espe-
ces du catalogue (caractéristiques de chague unité phytosociologique).

Lesystemephytosociologiquen’ est pasfigé: il doit évoluer parallélement
au progres des connaissances. De grandes synthéses doivent s attacher
régulierement a mieux définir les unités supérieures de la classification.
Débordant du cadre régional qui est le domaine privilégié des syntaxons
élémentaires, elles ne peuvent se fonder sur la comparaison des relevés de
base mais plutét sur les listes synthétiques (colonnes de fréquences ou
relevés centroides) des syntaxons élémentaires. Elles permettent de réunir
des syntaxons élémentaires définis dans des régions ou/et par des auteurs
distincts, decirconscrirelesassociationset deredéfinir ou préciser lesunités
supérieures ainsi que leurs especes caractéristiques et différentielles.

La typologie des pbytocénoses

L atypol ogiedesphytocénosesreprend touteslesétapesdelatypologiedes
synusieset obéit aux mémesregles, aun niveau d’ intégration supérieur. Les
paragraphes suivantsinsistent surtout sur les particularitésliéesaceniveau.
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3.2.1.

| solement des
types de
phytocénoses

Caractérisation
écologique

3.2.2.

Définition des coenotaxons éléementaires

Les relevés phytocénotiques sont comparés et triés par la technique des
tableaux ou a I’aide d’'analyses multivariables (cf. 8 3.1.1). Ce travall
aboutit al’isolement de comotaxons é émentaires, définis par un ensemble
taxonomique normal, i.e. une combinaison originale et répétitive de syn-
taxons élémentaires. Dans ces comparai sons, tous | es syntaxons élémentai-
res sont supposés a priori posséder le méme “poids’ sociologique: fidele-
ment ala méthodol ogie sigmatiste, les listes de syntaxons sont comparées
globalement, sans privilégier au départ une quel conque catégorie structu-
relle ou floristique. On ne tient normalement pas compte de I’ abondance-
dominance. Laconfrontation destabl eaux homotonespermet decaractériser
chaque comotaxon élémentaire (type de phytocénose) par un certainnombre
de syntaxons élémentaires (types de synusies) différentiels et constants.

On compl éte obligatoirement |a définition du coenotaxon élémentaire par
une caractérisation écologique (caractéres stationnels, tels que topogra-
phie, exposition, pente, roche-mere, type de sol et profondeur, mésoclimat,
traitement sylvicole...), chorologique (airederépartition régional e observée
et générale présumée, originedelaflore), structurelle (physionomie, agen-
cement spatial et temporel des synusies, phénologie, introgressions structu-
relles dans les toposéquences), dynamique (cycles dynamiques internes,
situation dans les séries de végétation ou chronoséquences). Parmi ces
nombreux caracteres, on tente de mettre en évidenceles plus discriminants,
voirelesplusdéterminants, pour chaquetypede phytocénose défini (recher-
che des caractéres constants et différentiels). Au terme de cette phase, on
dispose d'un catalogue régional des types de phytocénoses, qu'il sera
souhaitable de structurer dans une classification hiérarchique.

Nomenclature des coenotaxons élementaires et
delimitation des coenassociations

La phase synthétique de hiérarchisation commence par |e regroupement
des comotaxons é émentaires en comassociations. Chaque coenassociation
doit, de préférence, posséder un ou plusieurs syntaxons élémentaires carac-
téristiques(statistiquement inféodés plusou moinsstrictement al’ ensemble
descomotaxonsél émentairesqui lacomposent). Un comotaxon élémentaire
défini possédant en propre de tels éléments caractéristiques constitue a lui
seul une camassociation. Danslecascontraire, il peut étre considéré comme
une subdivision (sous-camassociation) d’ une camassociation, ou éventuel -
lement comme une caenassociation autonome s'il se distingue par un grand
nombredesyntaxonsélémentairesdifférentiels. L escomotaxonsélémentai-
res regroupés dans une méme camnassociation doivent nécessairement en
outre posseder un certain nombre de caractéres chorologiques et écologi-
ques communs pour justifier leur rapprochement en une unité hiérarchique
cohérente et naturelle.

Chague camassociation ainsi définie se voit attribuer un nom en latin,
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construit a partir des noms de deux idiotaxons élémentaires: le premier est
choisi de préférence parmi les especes caractéristiques ou différentielles
d unsyntaxoné émentairecaractéristiqueoudifférentiel delacoanassociation,
le radical générique du deuxieme, choisi de préférence parmi les especes
dominantes, constantes et différentielles de la strate supérieure, porte le
suffixe-coenetum précisant son rang hiérarchique. Lesnomssont choisisen
fonction de leur pouvoir évocateur, notamment par rapport aux formations
végétales correspondantes. Les sous-comassociations sont désignées soit
par |’ épithete typicum (variations différenciées négativement), soit par un
nom formé a partir de celui d'un idiotaxon caractéristique d’ un syntaxon
différentiel, affecté de la désinence de rang -coenetosum.

Classification biérarchique des pbytocénoses

Bien quecette étape ne soit pasindispensable, il peut étreutiled’ envisager
le regroupement hiérarchique des types de phytocénoses sur labase deleur
composition synusiale. || importe de bien situer le cadre et |le domaine de
validité d’' une telle classification:

» Sicecadreestrégional, il est possible de partir directement deslistesde
syntaxons élémentaires des relevés de phytocénoses ou des relevés
centroides des caenotaxons €l émentaires.

» Si cecadre est plus général, les comparaisons se baseront sur des listes
d alliances (et non de syntaxons élémentaires), de maniére a rendre
possibles les comparaisons entre régions éloignées ne possédant qu’ un
nombre limité de syntaxons é émentaires communs.

L es comassoci ations peuvent étre regroupées en comal liances, sur labase
de leurs ressemblances vis-a-vis de la composition synusiale. Chaque
camalliance est définie par un lot de syntaxons (SyE ou alliances) caracté-
ristiques et différentiels, ainsi que par certains caracteres discriminants
déduits de larecherche de son déterminisme. Le nom est construit selon le
méme principe que pour une camassociation, al’ aide du suffixe -coenion.
A leur tour, les comalliances sont regroupées en comordres (suffixe -
coenetalia), et en comoclasses (suffixe -coenetea).
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La modeélisation
systéemique de la
vegetation

4.1.

4.1.1.

L’approche systéemique en
phytosociologie

L’ approche systémique est utilisée depuis longtemps en écologie, essen-
tiellement pour éaborer des modéles quantitatifs du fonctionnement des
écosystémes en termes de flux de matiére et d' énergie, ou de ladynamique
depopulations prédateurs-proies. Laphytosociol ogie est une science essen-
tiellement qualitative, son but principa étant de décrire et d’ expliciter la
diversité des communautés végétal es. Pour cetteraison, elle s' est dévelop-
pée indépendamment de ce courant systémique. Mais aujourd’ hui, la« ré-
volution systémique » qui agite le monde des sciences naturelles et humai-
nes nous ouvre de nouvelles perspectives.

L’ approche systémique et structuraliste a é&té introduite en phytosociolo-
gie par DE FOUCAULT (1984, 1993). Elle est devenue une composante
fondamentale de I’ approche synusiale intégrée (GILLET et al., 1991).

Principes généraux de lapproche systémique

4.1.1.1. L'esprit de la démarche systemique

Lasystémiquen’ est pasune méthode, maisplutét un état d esprit, comme
le résume trés bien ScCHWARz (1988):

« L’ approche systémique est un état d’ esprit, une fagon de voir
le monde, (...), de rechercher lesrégularités (invariants, etc.),
de dégager les structures, les fonctions, les processus, |’ évolu-
tion, I’ organisation. Cette nouvelle fagon de penser, complé-
mentaire de |’ approche analytique cartésienne, se caractérise
surtout par la prise en compte de la globalité des phénomenes,
de leur structure, leurs interactions, leur organisation et leur
dynamique propre. Nouvellediscipline, la systémiqueregroupe
les démar chesthéoriques, pratiques et méthodol ogiquesrelati-
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(1) Lessynusies peuvent
aussi étre considérées
comme des systemes
dont les composants sont
les organismes végétaux;
les relations pertinentes a
ce niveau (compétition
intra- et interspécifique,
coopération...) sortent
toutefois du cadre de la
phytosociologie et
requierent des méthodes
spécifiques.

ves a |’ éude de ce qui est reconnu comme trop complexe pour
pouvoir étre abordé de fagon réductionniste et qui pose des
problémes de frontiéres, de relations internes et externes, de
structure, de lois ou de propriétés émergentes caractérisant le
systéme commetel ou des problémes de moded’ observation, de
représentation, de modélisation ou de simulation d’ unetotalité
complexe. »

4.1.1.2.

Un systeme peut étre défini sommairement comme un ensemble organise
de composants unis par des relations.

Les systemes sont hiérarchisés. chaque systeme peut étre considéré
commecomposant d’ un systémeplusglobal et peut étre décomposéen sous-
systémes a un niveau d'intégration inférieur.

Un systéme possede une frontiere, qui est la conséguence de processus
d’ autonomisation (bouclage du systéme sur lui-méme).

Un systeme présente des propriétés émergentes non déductibles des
propriétés de ses composants mais liées a des processus d’ organisation
(rétroactions positives et négatives, régulations).

Caracteres genéraux d'un systeme

Composants et frontiéres des systémes
phbytosociologiques

L’ application du concept de systeme est particulierement bien adaptée a
I’ approche synusiale intégrée, en raison de I’ adéquation qui est recherchée
entre les objets phytosociologiques et les niveaux d’ organisation de la
végétation. |l est possible de considérer chaque communauté végétale, a
partir du niveau d’ organisation de la phytocénose®, comme un systéme.

Un systéme phytosociol ogique est un systéme dont |es composants sont
descommunautésvegétal es, identifiées chacune aun taxon phytosociol ogi-
gue (Syntaxon ou caanotaxon), et unies par desrelations spatial es et tempo-
relles.

Selon lanature des composants et desfrontiéres, on peut définir différents
systémes phytosociologiques emboités (GILLET et al., 1991). Les princi-
paux sont les suivants:

» Un systeme phytocénotique est composé de synusies végétales et sa
frontiére correspond aux limitesd’ une phytocénose; il est caractérisé par
des invariants mésoclimatiques, géologiques, topographiques et bioti-
ques.

» Un systéme tésélaire est compose de phytocénoses ou de synusies et sa
frontiére correspond aux limites d’ une tesela; il est caractérisé par des
invariants mésoclimatiques, géologiques, et topographiques.

» Un systéme caténaire est composé de teselas ou de phytocénoses et sa
frontiére correspond aux limites d’ une catena; il est caractérisé par des
invariants mésoclimatiques et géomorphol ogiques.

Chacund'’ eux peut étredécomposé sel onlesbesoinsen systémesunistrates,
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dont les composants sont des synusies appartenant a une seule catégorie
(arborescente, arbustive, herbacée ou muscinale). La plupart des premiers
systemes prairiaux définis par DE FOUCAULT (1984) correspondent a des
systemes tésélaires ou caténaires unistrates.

Nature des relations entre composants des systémes
Pphbytosociologiques

Certainesrelations entreles divers composants d’ un systeme phytosocio-
logique peuvent étreassimilées(De FOuCAULT,1993) adestransfor mations
(relation orientée telle que I’ on puisse définir un initial et un final). Ces
transformations seront réelles ou virtuelles selon qu’ elles provoquent ou
non leremplacement effectif d’ uncomposant initial par un composant final.
Unetransformation peut éreconcrétiséepar |’ action sur lecomposant initial
d'un opérateur de transformation, qui peut étre une contrainte écologique.

Certainesinterrelationsentre composants, qui ne sont pasdestransforma-
tions, peuvent étre intéressantes a considérer: influence déterminante d' un
composant sur le maintien d'un autre composant (synusie épiphytique
subordonnée a une synusie arborescente), ou sur le développement d'un
autre composant (synusie herbacée favorable au développement d'une
synusie arbustive).

Deux objets phytosociol ogiques unis par une relation présentent généra-
lement des invariants floristiques ou synusiaux (especes ou syntaxons
communs) par introgression structurelle (transitions entre ensembl es struc-
turels), dynamique (espéces pionniéres ou relictuelles) ou topographique
(contamination par contact).

Selon qu’ éllescorrespondent directement ou non ades processus dynami-
gues, on peut classer lesrel ations(transformationsouinterrel ations) en deux
grandes catégories, temporelles et spatiales, symbolisées par des fleches
(fig. 4.1) dans les réseaux systémiques.

4.1.3.1.  Relations temporelles

Lesrelations temporelles désignent des changements au cours du temps.
Elles sont symbolisées par unefléche, dont lapointeunique, creuse (- ), est
dirigée vers|’état final. Si larelation est réversible, une deuxiéme fléche
pointera dans la direction opposee.

Il s agit essentiellement delatransfor mation au cour sdu tempsd’ un objet
phytosociologique, provogquée par un changement local des conditions du
milieu, d’ origineendogeneou exogene. Cettetransformation s accompagne
du remplacement progressif (effet d’ une contrainte) ou brutal (effet d’une
perturbation) d’ unobjetinitial par un objet final. Si lescomposants sont des
synusies, I’ objet initial et I’ objet final appartiennent a la méme catégorie
(relationintrastrate). Un symbole superposé alafléche indique le détermi-
nisme principal de larelation; au besoin, une méme fléche peut supporter
plusieurs symboles.

Il peut s’ agir d’ autre part d’ une interrelation entre ensembles structurels
(relationinterstrate), symbolisée par uneflecheabase plate, qui signifieque
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Fig. 4.1

Symbolisme conven-
tionnel des principales
relations &udiées dans
|es systémes phytocéno-
tiques.

les espéces de la synusie vers laquelle pointe la fléche participent au cours
de leur développement ala synusie désignée par la base de la fleche.

4.1.3.2.

Relations spatiales

Lesrelations spatiales sont des transformations ou des interrelations qui
n’ ont pasdesignification dynamique. Ellessont symboliséespar desfléches
aune (relation unilatérale) ou deux (relation bilatérale) pointespleines (0 ).

/ RELATIONS TEMPORELLES \
X —&€—> Y remplacement progressif de X par Y sous l'influence d'une
contrainte écologique € :
—_—=— piétinement, broutage (paturage)
—_———> fauchage, faucardage, essartage, coupe
—F > arrét du paturage
—a —> asséchement du milieu
—p—> humidification du milieu
——> acidification du milieu
—_— alcalinisation du milieu
* —>> eutrophisation du milieu
—_—> oligotrophisation du milieu
—S5—> érosion du sol
—&—> approfondissement du sol
—H > développement de I'humus
—0—> éclaircissement
—g—> obscurcissement
X -=-=-=-- > Y développement de Y apres destruction de X (conséquence
d'une perturbation)
k X ————> Y développement en superposition de Y sur X (stratification) j
4 RELATIONS SPATIALES )
X 4—p Y juxtaposition de X et de Y :
sol plus superficiel g $ & .. sol plus profond
sol plus sec - o B - sol plus humide
sol plus acide - @ t - sol moins acide
creux - a n > buttes
X = P Y superposition spatiale de X sur Y avec subordination structurelle
de Y par rapport a X

N

/
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4.2.1.

Il peut s agir d’ unerelation bilatéral e de juxtaposition (contact horizontal
privilégié) entre deux objets phytosociologiques étroitement liés
structurellement mais n’entretenant pas de liens dynamiques directs a
I’ échelle spatio-temporelle du systeme considéré. Le déterminisme de ces
«transformations spatiales» est essentiellement (micro-)topographique (p.
ex. aternance de creux et de buttes) et/ou édaphique (p. ex. profondeur du
sol); il est précisé par deux symbol esopposéssuperposésaufilet delafléche.

Larelation de superposition concerne une relation unilatérale de dépen-
dance écologique entre une synusie d’ un ensemble structurel supérieur et
une synusie conditionnée (subordination structurelle): il peut s agir par
exemple de larelation d’ une synusie muscinal e épiphyte ou d’ une synusie
herbacée de sous-bois subordonnée a une synusie arborescente, ou encore
d'une synusie herbacée d’ourlet a une synusie arbustive de manteau. La
flechepointeverslasynusiesubordonnée. Cetypederel ation unit desobjets
phytosociol ogiquestres différents qui n’ ont pas ou peu de points communs
(invariants); lasynusie qui détermine larelation de dépendance agit sur la
synusie conditionnée par I'intermédiaire d’une modification du milieu
endogene de la phytocénose.

Modeélisation qualitative des systémes
phytocenotiques

Desmodelesdescriptifsdelastructureet del’ organi sation des phytocéno-
ses sont établis sur la base de la composition synusiale observée et des
relations supposées entre les synusies. La comparaison des réseaux de
relation dessystemesconcretspermet dedégager desinvariantsdestructure,
indépendamment de la diversité de leurs composants.

Le réseau systéemique d'une phytocénose

Le graphe ou réseau systémique est un modéle qualitatif qui résume les
connaissances et les hypothéses sur la structure et |’ organisation d’'un
systeme phytocénotique concret. Saconstruction sebase sur I’ ensembledes
observations de terrain (contacts, superpositions entre synusies, relations
avec les sols et la microtopographie) et des connaissances acquises sur le
déterminisme des syntaxons éémentaires qui composent la phytocénose
(corrélations avec les données environnementales, valeurs écologiques).
Elle s appuie également sur les invariants floristiques entre les synusies
(groupes d’ espéces communes), qui fournissent de précieux indices sur
leurs liens dynamiques et spatiaux.

Dans un réseau systémique, |es composants sont représentés par lesnoms
des syntaxons élémentaires et lesrelations par les fléches systémiques. On
appelle orbite systémique d’' un syntaxon élémentaire I’ ensembl e des com-
posantsdu systemereliésdirectement alui par unetransformation, quel que
soit son sens (DE FOUCAULT, 1993). L’ ensemble des syntaxons en relation
les uns avec les autres par une méme transfor mation constitue une série.
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4.2.2.

Fig. 4.3:

Exemple de structure
formele (moddle
qualitatif d' organisar
tion) d'un péturage
boisé.

Lafigure4.2 donne un exemplederéseau systémiqued’ un paturage boisé.
Seuleslesrelationsréelles et effectives dans le cadre spatio-temporel dela
phytocénose étudiée (ou supposées telles) sont consignées dans un tel
réseau, en privilégiant lesrelations asignification dynamique. Lacartogra-
phie détaillée des synusies, des sols et de la régénération fournit des
renseignements tres utiles pour préciser ces relations.

Les structures formelles

En réunissant et en comparant les graphes systémiques, on cherche a
dégager des similitudes dans les réseaux de relations, qui définissent une
structureformelle (DE FOUCAULT, 1984). L ors de cette étape structuraliste,
on néglige ladiversité de la composition synusiale des phytocénoses pour
s'intéresser aleur homologie d’ organi sation (démarche opposée et complé-
mentaire de la typologie des phytocénoses qui se base uniquement sur la
composition synusiae).

La structure formelle est un systéme abstrait qui résume I’ ensemble des
invariantsbiol ogiques, écol ogiqueset rel ationnel sdes systémes étudiés. Un
exemple en est donné dans la figure 4.3. Sareprésentation est semblable a
celleduréseaud unsystémeconcret, aladifférence présquelescomposants
delastructureformellesont descatégoriesabstraitesde synusi es (homécies)
définies par leur fonction dans I’ organisation des systemes: une homécie
représente les SyE homologues, qui jouent le méme réle et qui occupent la
méme place dans les réseaux (invariants biologiques et écologiques).

Lesstructuresformelles peuvent étre utilisées pour prévoir I’ existence de
nouveaux composants dans un systeme incomplétement connu et méme
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4.3.

4.3.1.

pour acquérir des informations sur ceux-ci grace aux orbites systémiques
(DE FOuCAULT, 1993). Par contre, leur nature purement qualitative ne
permet pas de faire des prédictions sur le comportement dynamique global
des systemes; il faut pour cela passer a une modélisation quantitative.

Modeélisation dynamique quantitative

L’ étape ultime de la modélisation systémique nécessite |’ abstraction
mathématique, ¢’ est-a-dire |’ éaboration de modél es quantitatifs simplifiés
(systemes d' équations différentielles), a partir d’ une structure formelle
qualitative plus ou moins complexe. On peut alors avoir recours a des
simulations numériques sur ordinateur, qui permettent de tester le compor-
tement dynamique de ces modéles quantitatifs en les appliquant a des cas
concrets. On espéereainsi déterminer lestendancesdel’ évol ution spontanée
de la végétation, en fonction des constantes de I’ environnement physique
(supposeé stable), des variables de contrdle d’ origine humaine (débrous-
saillement, exploitation desarbres, chargeenbétail, fertilisation), et del’ état
initial (types et taux de recouvrement des différentes synusies).

Principes généraux de la déemarche prédictive

La démarche prédictive sous-jacente a toute modélisation d’ un systéme
dynamiquefait explicitement référence ala causalité des phénomenes, aux
processus qui génerent les structures observées (modele causal), contraire-
ment al’ approche « observationnelle » (dite aussi prévisionnelle) basée sur
les corréations entre les données biologiques et environnemental es (mo-
déle statistique).

Ces deux approches quantitatives utilisent des outils mathématiques
radicalement différents:

» L’approche prévisionnelle utilise les corréations linéaires multiples
pour aboutir aune loi statistique, du type:

X=a.Ei+az. Ext...an.En
ou X représente | état prévisible d’une variable biologique, E, lavaleur
d’une variable environnementale mesurée i, a une constante de régres-
sion. Cette équation ne fait pas intervenir le temps.
» L’approche dynamique prédictive utilise quant a elle des systemes
d équations différentielles. Ces équations, qui font intervenir le temps,
sont par exemple de laforme:

x_ b.X+c.Y
dt
ou X et Y sont des variables qui peuvent s accumuler, b et c desvariables
instantanées ou des constantes. Laconnaissance d’ un état initial permet,
par résolution analytique ou numérique des équations différentielles, de
prédire | état ultérieur du systéme ainsi modélisé.
Notreintuition se préte mal alacompréhension des processus complexes,
qui font intervenir des boucles de rétroaction positive et négative. Les
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Lelangage
symbolique de
STELLA

O

model es statistiques prévisionnels sont fondés sur une vision statique des
phénomeneset utilisent lesprincipesdelacausalitélinéaire: les causes sont
nettement distinguésdeseffets, lacaused’ un phénomenedynamiqueest une
force extérieure (I’ environnement), chaque facteur causal agit de maniere
indépendante et |es effetsde cesfacteurs s’ additionnent... Cesoutils ne sont
pas plus adaptés que notre intuition al’ é&ude des systemes dynamiques, qui
mettent en jeu des relations de causalité circulaire entre les phénomeénes.
C estlastructureinterned’ un systeme— lesrelationsnonlinéairesentreles
facteursdecausalité — qui déterminesadynamique, plusquelescontraintes
extérieures.

Les structures formelles des systémes phytocénotiques ont |’ avantage de
mettre en évidence de nombreuses boucles de rétroaction (liées aux cycles
de régénération par exemple). La représentation qualitative des réseaux
systémiques présente cependant un certain nombre de limitations: elle
n’'impose pas suffisamment derigueur lorsde son élaboration; elleneliepas
rigoureusement la structure au comportement dynamique, elle ne se préte
pas alasimulation et ne fournit aucune indication quantitative.

Nous utiliserons un outil de simulation numérique (logiciel STELLA,
disponible pour Mac OS ou Windows) pour éaborer des modél es quantita-
tifs a partir des structures formelles.

Construction du modeéle

STELLA est unlogicie ainterface graphique. Leséquationsdifférentielles
sous-jacentes au modeél e ne sont visibles que sur demande ! Un modéle se
construit graphiquement a partir de quatre types d objets, sous forme
d'icones:

* Le réservoir (stock) symbolise une variable qui peut s accumuler, de
maniére continue ou discontinue.

o Leflux (flow) représente ladérivée temporelle du réservoir auquel il est
associé:
_ d(stock)
dt

Il peut correspondre a un inflow (flux entrant) ou a un outflow (flux
sortant); il s agit d'une variable instantanée, qui ne saccumule pas.

flow

» Lavariable auxiliaire (converter) est une variable instantanée ou une
constante qui convertit des inputs en outputs.

» Lelien (connector) est unerelation causale entre deux variables; unlien
entre une variable A et une variable B signifie: «B dépend de A».

Lamodélisation des systémes phytocénotiques sous STELLA permet une
formalisation rigoureuse du réseau d'hypothéses concernant la dynamique
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Principes
généraux dela
construction
d’un modédle

interne du systeme, sa causalité, ses modalités et, par exemple, les consé-
guencesde sagestion sylvo-pastoral e. L escomposants de ces systémes sont
les synusies végétales, que |'on peut assimiler a des réservoirs reliés entre
eux par des flux (transformations temporelles), eux-mémes contrélés par
des variables auxiliaires (contraintes) biotiques (ombrage, pression de
paturage...) et abiotiques (atitude...).

Le premier travail consiste & construire un diagramme de la structure du
modéle. Il faut pour cela d' abord disposer les réservairs, les flux, les
variablesdecontrbleauxiliaireset préciser lesliens. L es«nuages» représen-
tent les frontieres du systéme. Il faut ensuite quantifier lesliens et les flux
et attribuer des valeursinitiales aux variables.

Aprés avoir choisi une méthode d’intégration et spécifié I'intervalle de
temps ainsi que le pas d’'intégration dt, on peut effectuer une premiére
simulation. On réglera ensuite les paramétres quantitatifs de maniere a
obtenir un comportement réaliste du modéle, al’ aide detests de sensibilité.

Si le modéle échoue malgré ces réglages, il conviendra de revoir sa
structure, jusqu’ a obtenir un résultat satisfaisant.

L'éaborationd'unmodeleavec STELLA sefait selon deux axes principaux:

» Lasimplificationnécessitelaséd ection et |'agrégation desélémentset des
relations essentielles, quel'on suppose étre les agents déterminantsde la
dynamique du systéme, parmi lamultitude d'objets et de facteursidenti-
fiables dans |e systeme réel; un bon modéle doit étre le plus simple que
possible, mais pas trop simple!

» La symbolisation est une opération d'abstraction, indispensable a la
construction mathémati que sous-jacente au modél e (équations différen-
tielles!); plus un modéle est symbolique, plus il est manipulable et
controlable.

Plusieursrégles sont arespecter pour arriver a une modélisation efficace:

1. Commencer par établir les frontiéres du systéme en fonction de ses objectifs:
guels sont les éléments qui interviennent effectivement dans le comportement
dynamique qui nous intéresse ?

2. Eviter de collectionner des masses de données numériques avant de proposer un
modéle.

3. Choisir d'abord le plus haut niveau d'agrégation, en sélectionnant et en agré-
geant au maximum dans un premier temps, quitte a subdiviser et gjouter des
éléments quand les limitations d'un premier modéle trop simple apparai ssent.

4. Ne pas compliquer le modéle uniquement pour qu'il ressemble davantage au
systéme réel: pratiquement, il faut éviter de faire d'abord une liste de tous les
facteurs ainclure.

5. Ne pas mélanger plusieurs variables en une seule.

6. Commencer par un modéle “continu”, quitte ale “discrétiser” par lasuite si
nécessaire.

7. Quand la“plomberie’ du premier modéle est en place, ne pas oublier de mettre
en place les boucles de rétroaction (liens circulaires).

8. Spécifier des valeurs quantitatives pour les variables, les flux et les conditions
initiales; préciser la nature des liens (éguations).

9. Fairetourner le modéle en utilisant des tests de sensibilité afin de régler les
paramétres quantitatifs; choisir correctement I'intervalle de temps, le pas et la
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Fig. 4.4:

Les éapes de ' dabora
tion d'un modgle
dynamique quantitatif.

4.3.3.

méthode d'intégration.
10. Améliorer le modéle en augmentant progressivement sa complexité (nombre de
variables et de liens) et son degré de symbolisation.
11. Utiliser en priorité les processus génériques universels dans la construction
symbolique.
Leprincipegénéra decette démarchepeut étreillustré par le graphiquede
lafigure 4.4 ci-dessous.

Simplification
o _
vue d'ensemble/ /lx ] — - - _
comportement global O 5 - - _
I B
| : ] > e
Modéle

'O STELLAII
I
I
|

détails/ I Moddle

événements .menta]———El—)?’??

>

modéele mental/  description verbale/  description écrite/  diagramme structural/  équations/
expérience du réel photographies croquis graphiques nombres

Symbolisation

Simulation du comportement dynamique du modeéle

Considérons le modéle trés simplifié (voir diagramme fig. 4.5) d'un
systeme phytocénotique de paturage boisé réduit a4 éléments: une synusie
ligneuse A, une synusie herbacée de pelouse maigre H, (valeur pastorale
VP, =30), une synusie herbacée de pre paturé fertilise H, (VP,=40), et une
synusie herbacée de friche H, (VP,=10). On suppose que lestrois synusies
herbacées recouvrent latotalité de la surface. Au temps 0, le recouvrement
deH, est de 30% (H,=0.3), celui de H, de 50%, et celui de H, commede A
est de 20%.

Lavaleur pastorale globaleinitiale est dlors égale &

VP =VP1xHi+VP2x H2+VP3sx H3=31

Si I'on admet |le modéle de DAGET & POISSONET (adapté par LOISEAU,

1989), on peut calculer une charge théorique optimale CO au temps O:
CO=36.5xVP
= 1131.5 kgPV/ha/saison (kg de «poids vif», soit 0.62 UGB/ha/an)

Lamodélisation permet de tester les paramétres-clés del'organisation du
systeme, et de prévoir son évolution, apartir descénariosdesimulations. Le
résultat de I'un de ces scénarios est illustré par les graphiques de lafig. 8.

Supposons que sur ce péaturage |'exploitant maintienne pendant les 10
premiéres années un cheptel bovin dont la charge est de 2200 kgPV/ha/
saison. On constate que cette charge est trop élevée par rapport alacharge
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Fig. 45:

Modéle quantitatif
samplifié d'un systeme
de p&urage boisé
(diagramme STELLA).

4.3.4.

optimale et la régénération forestiere est compromise.

Afin d'y remédier, I'exploitant diminue la charge et la maintient & 900
kgPV/halsaison (valeur inférieure a la charge optimale), ce qui a pour
consequence de favoriser |'embroussaillement au détriment des herbages et
delavaleur pastorale.

Pour finir, a partir de la 26éme année, I'exploitation de 75% des jeunes
arbres et le maintien de la charge a une valeur |égérement supérieure a sa
valeur optimale permettent de trouver en quelques années un équilibre
dynamique (steady-state), qui préserve a long terme et & moindres frais
I'intégrité de I'écosysteme mixte.
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Validation du modeéle

Pour qu'un modéle quantitatif soit valable, il ne suffit pas que son
comportement soit conforme aux situations observées qui ont servi ale
construire. Il est nécessaire de valider le modéle par de nouvelles observa-
tions. Lavalidation d’ un modéle peut se faire a deux degrés:

e L’application du modéle a des cas qui n’ont pas été prévus pour son
élaboration permet de tester sa robustesse et son adéquation a un large
éventail de situations.

» Lavéritablevalidation du modéle passe par la prédiction d' un état final
inconnu a partir d’un état initial connu, suivie dans une deuxiéme étape
de lavérification de la prédiction sur le cas réel.

Ce type de modélisation présente toutefois des limites: il considére
I”évolution globale d’une phytocénose réduite a un point (supposée
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gpatialement homogene) et netient pascompte dutypede systemed’ exploi-
tation pastorale. La prochaine étape sera de dével opper des modéles dyna-
miques spatialement explicites, capables de tenir compte des effets de
voisinage et de la compartimentation de |’ espace.

1: pelouse maigre H1 2: prairie grasse H2 3: friche H3 4: arbres A1
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