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A V A N T  - P R O P O S  

Came ctenZ bien nouvent Le c a ~  pouh Len événemenk.5 q u i  jdonnent 

Le c a w  de L1exin+tence, CS &av& de rechmche a p o w ~  otUgikze La 

c o n j o n c ~ o n  d'une cVtcomilrnce b o W e ,  Ca rencontrte de Mamieun Le 

Prodenaeuh BONNOT, et du d é a h  que j'avain de mieux conncdxe et com- 

pren&e La Natwre, en p d c ~ e r  L'écologie & La d i n f i b d o n  deb 

planten, mc~~qué en c d a  pm 1' emeignement du regreAté Pro~enaelcn if. 

GAUSSEN d o n t  je , t iem à a d u m  La mémohe avec émofion et rebpect. 

3 ' d  dakt La connainsance de iMomicwr Le Prode?lseu/t E.-3. BONNOT 

au c o r n  d'une e x c w i o n  q u ' i l  &geai;t dam Le5 tounbièteb du J w  

à L1ivLte&on d u  Prodennew de Sciencen ncttwteReen de LfAcadé,mie de 

Vijon & o u  que j' emeignain au Lyc2e d' EZaf de Nevea . IL a bien 

vouXu accepter de me pttopobe4 un aujet de hechmche a u h  Lea gtLoupemena2 

vég&&x den  EAangb polcn Laque& je nravcLin eu, aupahavavd, aucune 

cLttcftance paMicfièhe. La Lecabte de C'ouvmge de RQLLET ( 7 9 3 5 )  6uh  

L u  E&ngs de % Brenne q u ' i l  m ' a v d t  candi&, L'abnence de rechmchea 

phy~ûLogiquen b w ~  L a  W e u x  aqULquen du Nivehnain & du Bombonndin, 

L'abondance d u  EAanga de c&e région ne déte/rminètrent à enhtreprenhe 

ce t t e  &.tude. 

J1exp&.ime donc en ;ta& phcLmb3t fieu ma &Sb prodande g&uALtucie à 

Momiewr Le Prodenberch BONNOT q u i ,  devenu PhoCjebaeun chmgé du Labo- 

u-tokte de Btryo.Zogie et de Cy;toRogiz v é g é w s  à L'UnivmLté dea 

Sciencu et Techniquen de Lieee, a placé en moi k o d e  aa condiance 

e t  n 'a  c u b é  de mfappoMm aen encowgemem% et aon &de dam 
La /rbaLuLian d u  phobLhmen  maté^&^ que dam Lfé&zbL&aement d'un 

d / s u  de 4&a~2ons daMn LuqueReen ce & a v d  n'cuhud pu &îe mené 

à bon R m e .  

Je ne a- auzjg&cullmeu dvLe d Madame Z'lngévueuh A. REiCIY, 

du CenttLe intmwLiveu&&e de T ~ ~ e r n e v t t  de ~'1n~ottrnuaXon de U e  

(C.I.T.1.) à q u a  p o i n t  aon aide m'a été  phécieune : &e a bien 

vauXu t é a l h m  de m&pLes &mLtemeM/tJ am L'o/rdina;teun et é m L ~ e  



powr c&c trechetche, Je Xui renouveUe ici m u  I 3 . e ~  vida trmuw,iemena. 

Monbiewr i?. CHESSEL, du LabomXoxhe de 8iornéfie de tlUnivett.sLté 

Claude Bmnatrd à Lyon, a accepzé avec g e n m u a e  et empkc6ament de 

p o M u  a;ttevLtion aux ptro b t g m u  mZthodoLogiques concananA lu pro 

de végétaLion et en a néaeiné Le &&ement auAornaLLque, me pe.~x.ttun# 

de donna aiv~csi une hev~cs ion  dyna.mique à l ' a n d y h e  de t a  végétation. 

.Qu'a ve&e bien recevoh  t e  témoignage de ma pkodonde neconnai~aa~~ce .  

Je ne p o m a i  o u b f i a  1' e x c U e n t  accucil que m' on# néaavé ,  à 

, p & ~ i m  t r e p ~ u ,  à l a  S u o n  de Phytoaociologie de EcdXelLe, 

Mo~nLeuh 3. M .  GEHU, Ptro de~aeun à l a  Facd-té d a  Sc ienca PhmaceuAX- 

q u a  ct Biulogiqueh de P d  V e.t Aladame 3 .  GEHU, PituSudewr à l a  

FaccLetC de P h m a c i e  de Ld2e. 2' y ai &zouvé dtasae-mblée une doclu~~erz- 

W o n  plzy;toa ocLoLogique d ' une h ichua  e ex;DLaotr&indihe dana laq use 
j ' a i  lcurgm1en.t pc~iné. Que Momieun eA Madame G E f f U  aoienk a ~ u n é a  de 

man Ireapectueux aouvelwt ct de to&e ma gr,a.tL-tude. 

11 m'ai p&cu&èi~ement agréable de préaevcta m a  nemacimeru2 

b&cèked à : 

- Monhieuh s e  PltoC;a~aeuh BAUVTERE, V&ec;te~& du S a v i c e  de Bo- 

tanique d de KioaéognaplUe à L'UrtivennLtE ParLe Sabdtieh 17 

ToILeal~css ; 

- Momieu,r. Le Pro l;e.saeun A. LACOSTE, chmgé du Labomtohe de 

&io&ogie végé;tde 3 de L ' U ~ u v w d é  de Pahin X I  à Omay ; 

- Mon~iewr. Le Pro3/ennem L.  LACOSTE, changé du LabaiLatohte de 

CkypR:ogamie, Un ivmLté  d u  Sc iencu ek T e c M q u a  de U e ,  

à ViAYeneuve df .hcq ; 

- Mo~nieun l e  Ph~d&h.leu;r Ph. VERNET, changé du Labotra;tohe de 

Géné*'.que écologique, Urtiv~zn/~dé d u  Sc iencu e;t Technique6 

de U e ,  iï ViLlkneuve ci '  h c q .  

M'ont a w a i  appo.YtC une aide &èa app~~éciée  : 



- Madame N O I R ,  Techhucienize au Centte de Rechbrche~ Géodqnnmique 

[C.R.G. ) de Thonon-Ren-Bai~n quL a'at chmgce d e  L'anaCpe de 

La conipaaLtLon CoYLCque d a  2c~~l2.tieeum d '  eaux, aoun Ra chiec- 

$ion de Monhieuh O L I V E  ; 

- Monniea SAJOT, Zi~gi?nieia-agaunoine 5 Ncvejt~, qu/ i  a tr<&& t c ?  

dosage du cmboiie et de Ltazo,te dam Z u  éc/zaiztaan,3 de hé- 

&ent ; 

- ?,fol~bieu'~ l e  Ptra~cnaeulr GUZGOU, de lu FacLLetê de PtroLt e t  Scierlcc 

p s U q ~ l s  de Saint-Maut, U~vLvcuLtZ de Pahin X I I ,  q l t i  m'a i i u t i é  
à .tlink~ptréakiiorz d e s  tr2auRtdtn de l ' a n d y s e  d u  corneclpan- . 

cfancu ; 

- lcl()raieiiJi l e  Docteuh- l n g  Enicuh G Ù D X O N ,  du Centte d ' E;tud&~ Phy- 

XoaocioRogiquu e,t EcoRagiyuu ( C . E .  P .  E .  1 de MonXpdZicir, q u i  

m'a douhiu docurileittdun ot COM/LSW~-!A ~ S O W L  Le &tai;terne;.rk d a  

donizc&$ Zcologiquu ; 

- Moizsie.m R'lngZrd.Lsun HAYZZ du C .  1.T. 7 ,  de LiUe, qui m'a a i d e  

à cho&h ot ù W J U L  Leri ptogtuzrnrnen pau'r t ' andgac  dacXatUae 

dec, cotttc~pal.zda:~ces ; 

- MadaioheUc HAGENE, Ca~uava;teulr. de Ra BibfioXhèque i n t u u n i -  

vctr~iAa4re ù Vijan, que j ' ai aaU&ée il inairz;te& treptrdeh ; 

- Llada~ioA&e M .  - C .  VERDUS, ChcurgE~. de Rechettche du C.B. R.S. à 

l ' U t u v ~ " u ~ d 2  de LLUe 1,. p o ~ h  ses nornbi~eux  cons^ ;ttchrtiques ; 

- EiIomLewr e.t Liadame EUUSSAGEON, Ptodaaeum ag/r&gEa de b!ccth&ma- 

aquea au Lycée d' E 2 a . t  de N e v m ,  pou& l eu t  1~tEGeune cotlabona- 

.tien. 

Je doL3 den nm~~cietnevtfn à . tau  ceux q u i ,  à d a  LWLU divexa, 

ord  t~épandu davumblanertt à n i e s  a o ~ ~ a t x a i ~  : . Z u  ?cS)Lte.c,te~~'~ d e 3  

S&uSavin rnS.tEuho&ogiquu de N e v m ,  Auxeme, B o u t r g e ~ ,  Vichy eA5 MurLt- 

Saint-Viizcei~t ; l e  Vhectcut  du S u v i c e  de &a hfavigatioiz à Rn VLreclion 

ciEpantet~ici~uLe de. X'Equipane;~ de Ra Nièvf~e ; &e Phébidertt  de la Féd2- 

>&on dca A . S ~ O C ~ & C I ~  de F>cche de l a  Nièvhc ; €en j3Jt0)3kiCkaihc53 

d '  E.tnngb q u i  n:' u i ~ t  ttaujorc.tt3 accoirdé Rcn auXa r i ~ a t i o m 3  ~.zéccn.s&~eb. . . 
Lauqu' cZIe/i 0 1 2 t  C X E  dcniai~dZ'~s ( c m  beaucoup de piroapec,Cioiz5 u i t t  EZC 
dai .2~~ de dnçaiz &nnde,3 tirle ! ) . 



MademainelXe DELECCURT a min Zoltte aa corncience ptro 6 ~ a i o ~ n e H e  

dafi5 la c o m p o ~ ~ o n  du texRe &t den t a b l a u x .  Je  à l a  ~ é U & t  

a à lu tremmcim poun Le aXavait comidEmbLe qu'&te a tréalAé avec 

Je a d  , pmaXc~èrrm& heuheux d' exptumw ici Roue mon abdec.tio;~ 

à mon épouse, VanieRe, pom l a  conlptréhemion qu'&te a manLbu.tée . 

d w n t  ,toute c e t t e  trechmchc, aidée en c d a  pm au ~otunation acisn- 

.Cidique : ERee m'a appohté $ o u  a u  encou/ragmenz2 et a auppotr;té 

pa;timmeutt la m W p l u  conO&nten f i é e n  à c m e  hechekche. 

Endin, je ne aautraib oubf im que ce ~v~ a bSnZ$icié de t o l t t  

un acquh scLem5dicjue antéhicun légué ~ C V L  une d a d e  de c h e n c h e u  

ct iL U R  j u t e  que la bibLiag/mphLe ttapp&e leu/rn ixavaux. A &tavm 

cet.te trechetrche, j ' a i  m a i  vécu une exphLence enhickinaante à plun 

d'un LLtte : L u  j o i u  éprrouvéen am Le . t W n  lotta d u  ,monpedonb 
6Lonin;tiqua de6 &;tanga, 2a aa;tinbadun dl a v a h  un peu mieux compmb 

L'otrganinatÂ.avt et XfEvoLiu50n de l a  v&gétaLion, Xe pXcLin2~ de m' &e 

in&é à den  technkquen d i v u d u  & d ' a v o h  noué de m u L t i p l u  tt&xZion~ 

au d a  ann&u aud&i~ent à eddacm L a  did~icuRtéb et lu d o l L t ~  

que j ' ai pu nencanttetr pandoh. 
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I N T R O D U C T I O N  



L'objet de la recherche que j'ai menée depuis 1970 concerne la flore 

et la végétation des étangs dispersés sur un territoire couvrant le Niver- 

nais, le Morvan, le Bourbonnais, le Berry oriental et la Puisaye, situé 

dans le Centre-Est de la France (carte 1). 

Dans la plupart des cas, ces étangs ont été construits pour l'élevage 

des poissons et leur origine est fort ancienne. Cependant, ils ont pu 

être utilisés ou aménagés à d'autres fins : 

- pour le flottage du bois du Morvan, du nord du Nivernais et de la 
Puisaye, depuis la fin du 16ème siècle jusqu'à la fin du 19ème siè- 

cle. Ils étaient très nombreux sur les affluents de l'Yonne et 

beaucoup, devenus inutiles au début de ce siècle, ont disparu comme 

en témoignent les anciennes cartes (& GUIGLOT-CHENE 1979) ; 

- pour l'alimentation des moulins et des martinets des forges cons- 
truites en assez grand nombre dans le Nivernais et le Berry oriental 

aux 17ème et 18ème siècles ; 

- pour l'alimentation des canaux de navigation creusés également aux 
17 et 18ème siècles (canal de Briare, canal du Berry, canal du 

Nivernais) . 
Au cours du 19ème siècle, nombreux furent les étangs supprimés dans 

les secteurs consacrés à l'élevage des bovins pour augmenter la superficie 

des pâturages, notamment dans le Bourbonnais, le Bazois et le sud du Niver- 

nais. D'après THOMAS (1832), le nombre d'étangs est passé, dans le départe- 

ment de la Nièvre, de 584 en 1789 (4352 hectares) à 400 en 1832 (3470 hec- 

tares). Aujourd'hui, on constate une légère augmentation de leur nombre et 

des aménagements d'anciens étangs à des fins piscicoles ou cynégétiques, 

plus rarement sportives. Cependant, la plüpart présentent une évolution 

spontanée de leur végétation ce qui en fait des milieux d'observations 

privilégiés pour le fonctionnement des écosystèmes d'eau douce. 

Zt p o j e t  d'étude de la vbgétation macrcphytique des étangs m'a ?artl 

séduisant parce qu'il me permettait d'aborder l'analyse des milieux aqua- 

tiques que j'avais jusqu'alors négligéstotalement et aussi parce que les 

étangs de cette région m'offraient un champ d'investigations nouveau : ils 
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CARTE 2 - DISPERSION TERRITORIALE DES ETANGS 

B E R R Y  



n'avaient pas été prospectés jusqu'alors, à la différence de ceux de la 

Sologne et de la Brenne à l'ouest, ou de ceux de la Dombes, plus à l'est. 

Il y avait donc 13 une possibilité de combler quelques lacunes floristi- 

ques et phytosociologiques. Mais surtout, leur nombre et leur dispersion 

sur un territoire hétérogène, aussi bien pour les conditions édaphiques 

que climatiques (carte 2), me donnaient une occasion tout à fait propice 

à une recherche écologique et phytogéographique qui constituait mon 

désir profond. 

Convaincu de l'existence de rapports étroits entre la végétation et 

les facteurs écologiques, je souhaitais, après une phase d'analyse, 

mettre en évidence des faits explicatifs, rechercher les causalités. En 

particulier, je désirais Stablir une typologie des étangs sur des critères 

physionomiques, pensant que le gradient de profondeur de l'eau imposait 

une zonation par juxtaposition de ceintures dont la composition floris- 

tique était soumise à quelques facteurs écologiques majeurs. 

Une prospection floristique initiale intensive m'a permis de dégager 

rapidement quelques relations entre la distribution des espèces et des 

facteurs édaphiques et climatiques et m'a conduit à accentuer la collecte 

de données écologiques aussi diversifiées que possible. Le problème du 

traitement de données aussi nombreuses s'est trouvé résolu par l'utili- 

sation des profils écologiques selon une méthode qui venait d'être diffu- 

sée largement (GODROM 1968, GOUNOT 1969) et par le traitement automatique 

à l'aide de l'analyse des correspondances qui, au moment où j'entreprenais 

cette étude, trouvait ses premières applications en Ecologie et en Phyto- 

sociologie (LACOSTE et ROUX 1971 et 1972, ROYER 1973). Ce puissant moyen de 

traitement m'a donné bien des satisfactions et m'a permis de poursuivre 

mon travail notamment pour la recherche des groupes écologiques et le 

traitement des données synécologiques' . 

1 
.T'ai pu bénéficier aussi de la diffusion dans le public des calculatrices 
de poche et réaliser ainsi an conbre ronsidérable de calculs qui auraient 
nécessité, quelques années auparavant, l'intermédiaire d'un centre spé- 

c - - --. 
cialisé. Je ne peux que dire mon admiration pour tous ceux, -ingénieurs, !: ; 
informaticiens, mathématiciens-, qui ont mis à la disposition du cerveau ; . ,. i 
humain des outils tels que les ordinateurs et leurs programmes, "**..- - 



Cependant, j'ai dû tout aussi rapidement renoncer à l'établissement 

d'une typologie reposant sur des critères physionomiques en raison de la 

grande diversité des combinaisons de ceintures et de groupements que je 

rencontrais et par suite de la complexité fréquente de la structure de 

la végétation, malgré une distribution apparente relativement simple des 

espèces dominantes telle qu'elle se traduit dans un relevé cartographique. 

Du même coup s'ouvraient de nouvelles perspectives de recherches explica- 

tives car à travers la diversité et la complexité des groupements transpa- 

raissaient des aspects dynamiques. Aussi se trouvait posé le problème de 

l'identification des associations végétales. 

La méthode des transects m'a semblé remarquablement adaptée à l'ana- 

lyse des végétations complexes et ce sont les profils de végétation 

réalisés ainsi qui ont servi de support, pour l'essentiel, à l'analyse 

phytosociologique. Cette dernière, s'appuyant sur les méthodes sigmatistes, 

a nécessité la recherche des coupures optimales : c'était un problème 

essentiel pour définir des zones aussi homogènes que possible. Il a été 

résolu,grâce à l'aide particulièrement précieuse de D. CHESSEL,par un 

traitement automatique des profils avec une application de l'analyse des 

correspondances (ESTEVE 1978, CHESSEL et GAUTIER 1979). En délimitant les 

groupements de cette façon,jlai pu trouver un cadre satisfaisant pour 

l'analyse horizontale et verticale de la végétation et, de là, pour 

l'analyse phytosociologique puisqu'un regroupement des relevés effectués 

sur des segments successifs rendait possible la confection de tableaux 

phytosociologiques lisibles. Ce sont finalement les associa~ions végétales 

qui m'ont permis de proposer une typologie des étangs selon une méthodologie 

symphytosociologique déjà utilisée par GEHU (1977). 

L'étude de la structure de la végétation a montré, de façon éclatante 

à mes yeux, l'importance de la compétition entre les espèces d'un groupe- 

ment, surtout si elles possèdent le même type biologique. La prise en 

compte du type biologique et du recouvrement des espèces me sont apparus 

absolument indispensables pour comprendre la structure et l'évolution des 

groupements. J'ai tenté de quantifier le de@ de cempétition à l'aide 

d'un indice qui s'est avéré un guide utile. 



A travers l'analyse phytosociologique, l'examen de la distribution 

des associations a imposé un retour aux considérations écologiques et cho- 

rologiques. L'étude synécologique menée parallèlement à l'étude auto- 

écologique m'a révélé la nécessité et la complémentarité d'une approche 

phytoécologique et d'une approche phytosociologique pour une compréhension 

globale de l'organisation et de la dynamique de la végétation et pour une 

interprétation de la distribution des espèces et des groupements au niveau 

local et au niveau régional. 

Certes, des lacunes subsistent : il aurait été intéressant de suivre 

l'évolution de la végétation dans le temps, de tenter des cultures en la- 

boratoire, d'analyser des caryotypes afin de rechercher d'éventuelles va- 

riations intraspécifiques. Cependant, je me suis efforcé d'analyser les 

faits, de traiter les données de façon aussi objective que possible. Mais 

si certaines conclusionsconstituentdes hypothèses de travail, je pense 

que des éléments d'interprétation me paraissent suffisamment généraux pour 

être applicables à la compréhension de la végétation des autres milieux. 

 intrication des diverses approches suivies pour l'analyse et l'in- 

terprétation de la végétation m'a déterminé à proposer le plan suivant : 

- Chapi t re 1 : Organisat ion e t  é v o l u t i o n  de l a  végéta t ion  

Ce chapitre, à travers les aspects descriptifs de la végétation et des 

groupements, conduit à montrer la genèse de la structure de la végétation 

et fait apparaître l'importance de la compétition interspécifique et des 

types biologiques comme éléments explicatifs. 

- Chapi t re I I  : Cornposi t i o n  e t  i d e n t i f i c a t i o n  des phytocénoses 

Cette partie phytosociologique, essentiellement descriptive, pourra 

servir de référence en tant qu'étude régionale. Toutefois, j'ai introduit 

les problèmes synécologiques et synchorologiques qui sont liés à l'étude 

des associations végétales. Le volune important occupé par cette partie 

tient au fait que les unités phytoscciologiques sont nombreuses par suite 

de la diversité des milieux. 



- Chapitre 1 II s Analyse phytoécol ogique et chorol ogique 

Essentiellement consacréeà la recherche des causalîtés, cette partie 

met en évidence l'importance de l'analyse phytoécologique pour éclairer la 

structure et la dynamique de la végétation, pour comprendre la diversité 

des combinaisons d'espèces et d'associations et pour interpréter leur 

distribution géographique. 



C H A P I T R E  I 

ORGAN 1 SATI ON ET EVOLUT? ON 

DE LA VEGETATIQN 

"La lu/tite UR tu , t o i  den gtraupemeni;s de p l a n k a "  

fi. GAUSSEN, 1954 



Chaque étang , par sa localisation topographique, par sa situation 
édapho-climatique, par son histoire et par son utilisation, présente des ca- 

ractères biologiques particuliers d'où se dégage une physionomie originale 

qui marque le paysage. La végétation prend souvent une part prépondérante 

dans cette physionomie, tant par sa composition floristique que par son 

étendue. 

EXEMPLE 1. Végétation de l'étang de Villemenant (279) et végétation de 1 ' é -  
1 

tang de Pal i ssonnet (281). 

Ces deux étangs séparés seulement par une distance de 3,5 km et situés 

à une altitude très voisine, possèdent une végétation de composition flo- 

ristique très différente. 

L'étang de Villemenant se trouve dans une chênaie-charmaie sur un subs- 

trat d'argile à chailles siliceuses provenant de la décalcification superfi- 

cielle du plateau calcaire ; son alimentation se fait par les eaux de sur- 

face. La figure 1 permet de reconstituer un profil de la végétation. On y 

distingue des groupements végétaux disposés plus ou moins nettement en cein- 

tures. De l'extérieur vers le centre, on trouve : 

- une ceinture arborescente bien développée au contact de la forêt, 
avec S&x Lnmea, Pop& &emuRa et fmnguk &nu6 ; 

- une ceinture discontinue de Cmex ve6icahu;z où 1hCn paeudaco/tun peut 

former des faciès ; 

- une ceinture discontinue de Spc~rganhn ae&um passant latéralement 

soit à Holttaruix pc&.k!&d, qui constitue de beaux peuplements, soit à 

Glqcehk ~.&.ikm&. Cette dernière espèce qui recouvrait en grande 

partie l'étang, vers 1970, a progressivement disparu et depuis,Ho2o- 

nia pdkAknin a pris de l'extension ; 

- une ceinture de P o ~ o g ~ o n  nafurt.4 qui a remplacé en grande partie 

les plaques flottantes de GlqcfXik 6-a et qui a regressé ensuite 

pour ne former actuellement que des taches dispers6es. 

'Chaque étang est désigné par un numéro qui renvoie à la liste des étangs 

prospectés (annexe T V , A )  avec mention de leurs coordonnées géographiques. 





FIGURE 2 - PROFIL DE VEGETATION 

(ETANG DE PALISSONNET) 



L'étang de Palissonnet est situé dans un vallon et alimenté de façon per- 

manente, son substrat est de nature argilo-calcaire. Un profil réalisé sur . 

la rive ouest est donné par la figure 2 : 

- une ceinture externe de Juncud i n~ l exun ,  ffolcuh %na;tw et RanuncuRun 

a d ,  plus ou moins fauchée ; 

- une ceinture de S&pU bytv&cU et E@ob& paAvidLohm ; 

- une ceinture d1Equhetum @ u v U e ,  Typha lmXdoLiu et Spmganhn 

aectwn ; 

- un peuplement de Mq/Uophy~utn v ~ c d % l A m ,  où se mêlent des plaques 

de Chfopho&a g l a m u t m k ,  qui a colonisé le reste de l'étang, au- 

dessus d'une prairie intra-aquatique de Ch#m c o m a  très étendue 
vers 1970 et qui a beaucoup régressé depuis. 

La végétation et la flore de ces deux étangs relativement proches sont 

pourtant très dissemblables. 

Les conditions climatiques sont analogues et les variations microclima- 

tiques liées à la situation topographique et au tapis végétal environnant 

ne peuvent expliquer de telles différences. Il est évident que les facteurs 

édaphiques jouent un rôle déterminant. L'eau brune, riche en matières humi- 

ques, de l'étang de Villemenant est très peu minéralisée (la mesure de la 

conductivité donne K = 27 pS) et offre des conditions oligotrophiques. 20" 
L'eau limpide de l'étang de Palissonnet, fortement min6ralisée par l'abondan- 

ce en hydrogénocarbonate de calcium dissous (K200 = 314 US) présente des 

conditions eutrophiques. 

La partie consacrée aux aspects écologiques précisera les relations 

des espèces et des groupements avec les facteurs du milieu. 

EXEMPLE 2. Végétation de l'étang Neuf (300) et de l'étang Gouffier (296). 

Ces deux etangs, dont j'ai effectué l'étude de la flore et de la végé-. " 
, 

tation il y a quelques années pour un projet de mise en réserve naturelle .a,*& ' 

(FELZINES 1977), appartiennent au complexe écologique des étangs de Vaux et 

de Baye. Les figures 3 et 4 montrent de grandes divergences dans la végéta- 



FIGURE 3 

VEGETATION DE L'ETANG NEUF, LA COLLANCELLE (NIEVRE)  

Légende (espèces dominantes) 

Végétation hygrophile 

eh) " "ex  a-" 

a,' 

Végétation amphibie Véqétation aquatique 

a Potamogc t cn  ,1Lttari,3 

tloCljgon~u>i ompli i  bium 

6-1 NU plla4 eu t v a  
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FIGURE 4 - VEGETATION DE L'ETANG GOUFFIER, LA COLLANCELLE (NIEVRE) 

(pour la légende vcir Eig. 3) 



tion et la flore de ces deux Stangs bien qu'ils soient de même ancienneté 

(début du 19ème siècle) et o'ccupent un substrat identique (argiles liasi- 

ques) . 
L'étang Neuf, plus vaste, présente deux parties distinctes où la vé- 

gétation possède une zonation bien visible ; les groupements y sont nom- 

breux et, pour la partie aquatique, constituent souvent des mosazques ou 

des superpositions de strates. 

L'étang Gouffier, situé à l'aval, contraste par sa physionomie plus 

simple bien zonée : à une vaste cariçaie de CaJtex venkcmia succède une lar- 

ge roselière de PhrragtniA~ ~ R ; r L d h ,  relayée par une zone à S d ~ w  &cub- 

a 2 d  sur la rive ouest ; à l'intérieur une vaste ceinture de Npphaa d b a  

s'étale à la surface de l'eau chargée de matières humiques. 

Etant donné les similitudes des conditions climatiques et édaphiques, 

on peut attribuer les différences physionomiquesà une évolution de la végé- 

tation qui s'est faite à des vitesses inégales dans les deux étangs, 

montrant ainsi deux stades d'une série dynamique. La présence d'une vaste 

zone marécageuse à la queue de l'étang Gouffier est la conséquence d'un en- 

vasement rapide ; d'ailleurs, le processus continue puisque les ceintures 

progressent vers le centre ce qui nécessite un faucardage de temps 5 autre. 

Peut-être cette évolution plus rapide de l'étang Gouffier dépend-elle de sa 

sGperficie plus faible, mais il semble que sa situation et son utilisation 

soient en cause : l'étang Gouffier reçoit les eaux de trop-plein et de vi- 

dange de l'étang Neuf lors des opérations de pêche et autrefois l'étang Neuf 

servait de réservoir pour maintenir le niveau de l'étang Gouffier au fur et 

à mesure que l'eau de ce dernier etait utilisée pour l'alimentation du canal 

du Nivernais. La dissemblance dans les fluctuations du niveau de la nappe 

aquatique dans les deux étangs pourraient bien être responsable des types dis- 

tincts de végétation observés actuellement. 

Les aspects dynamiques de la végétation vont être abordés au cours de 

ce chapitre. 



- STRUCTURE HORIZONTALE DE LA VEGETATION 

A I  - LA Z O N A T I O N  

L'existence d'un gradient provoqué par l'augmentation de l'humidité du 

sol dans la partie exondée puis par l'augmentation de l'épaisseur de la nap- 

pe aquatique pour la partie inondéeyentraîne une distribution horizontale 

des espèces et des groupements selon une disposition zonée qui, lorsqu'elle 

est régulièrement développée, constitue des ceintures de végétation. La lar- 

geur et la composition floristique de ces ceintures dépendent d'un grand nom- 

bre de facteurs abiotiques et biotiques. Parmi les premiers, on peut citer : 

le profil topographique, les variations saisonnières de niveau, les facteurs 

climatiques et les facteurs édaphiques ; parmi les seconds, la concurrence 

interspécifique, les actions animales et humaines. 

D'une façon générale, on peut reconnaître dans un étang (fig. 5) : 

- une végétation terrestre hygrophile située sur la zone supra-littorale, 
normalement exondée et qui comporte des espèces liées à la présence 

d'une nappe phréatique dont les fluctuations varient avec celles de 

la surface de l'eau de l'étang. Ces espèces hygrophiles, ligneuses 

ou herbacées, peuvent supporter une inondation lors de la période de 

vie ralentie ; 

- une végétation aquatique, liée à la permanence de l'eau de surface et 

qui,occupe la zone infra-littorale. Cependant, un certain nombre d'es- 

pèces subissent parfois une exondation temporaire, en période estiva- 

le ; 

- une végétation amphibie, qui trouve sa place sur la zone littorale 
soumise au balancement des eaux, au contact de la végétation terres- 

tre et de la végétation aquatique dans lesquelles elle pénètre sou- 

vent. Ainsi s' établit une végétation particulière supportanç les 

fluctuations de lâ nappe aquatique qui forne an écotone (JENSEN et 

VAN DER MAREL, 1980) où les espèces amphibies présentent souvent 

des adaptations particulières leur permettant de traverser les pério- 

des alternantes d'émersion et de submersion. 





Dans la réalité, il est difficile de préciser les limites supérieures 

et inférieures de la zone littorale et des différentes végétations en rai- 

son de la dynamique des groupements qui entraîne souvent une interpénétra- 

tion de ces derniers et la formation d'une végétation complexe. 

B, - ASPECTS MÉTHODOLQGIQUES 

1 - LA REALISATION DES PROFILS DE VEGETATION 

L'existence d'un gradient d'humidité croissante et de profondeur de 

la nappe aquatique depuis la zone supra-littorale jusqu'à la zone infra- 

littorale impose un échantillonnage de la végétation suivant des lignes per- 

pendiculaires aux ceintures de végétation1. Lorsque des lignes servent de 

support à un relevé continu de la végétation de l'ensemble de l'étang, elles 

constituent des transects. J'ai choisi un échantillonnage exhaustif ou conti- 

nu selon les directions privilégiées déterminées par le gradient (CHESSEL 

1978) en réalisant des relevés sur des segments successifs (GODRON 1968), ce 

qui permet d'étudier les variations de la structure horizontale de la végé- 

tation et d'effectuer une série de relevés phytosociologiques. 

a )  Choix de la longueur des segments 

Dès les premières observations sur le terrain s'est posé le 

problème du choix de la longueur des segments. Une longueur trop faible 

(0,lO ou 0,20 m) avait un double inconvénient : la lenteur de l'inventaire 

et la multiplication du nombre de relevés identiques. A l'inverse, il fal- 

lait éviter de tracer un segment trop long susceptible de recouvrir plu- 

sieurs groupements. J'ai adopté une longueur de 2 mètres : elle s'est révé- 

lée satisfaisante dans la très grande majorité des cas. Cependant, pour des 

ceintures de végétation étroites ou pour des mosaTques de groupements, il a 

fallu prendre des segments plus courts (0,50 m ou 1 m) ; à l'inverse, pour 

des peuplements hom~gènes et vastes, j'ai parfois utilisé des segments plüs 

longs (5 m). Cela est sans inconvénient pour le traitement automatique des 
*A .. 

données floristiques puisque seul est pris en compte l'ordre de succession + . 
des segments et non leur taille. 

Un bateau pneumatique a permis d'atteindre les parties profondes inaccessi- 
bles directement. L'usage d'un grappin s'est avéré très efficace pour y 
effectuer les relevés de végétation et un tube de matière plastique a 
servi auxprélèvements de la vase (fig. 6, a et b). 
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FIGURE 6 - CROQUIS DU MATERIEL UTILISE (GRAPPIN, TUBE A PRELEVEMENT DE LA VASE) 

6a - Confection d'un grappin : enroulement d'un fort treillis métallique 
puis ouverture de certaines mailles dont l'un des côté est transformé 
en crochet. 

6b - Extrémité du tube destiné au prélevernent de la vase. 



b)  Exemple 

La composition floristique d'un segment de 2 m (S) établi sur 

un profil traversant la ceinture à PatemXUa p d u ~ M  et Sphngnum caM;tamkm 

du Grand Etang (325) est semblable à celle relevée sur la surface de 4 m2 

supportée par ce segment (fig 7 ).  Or le tableau 1 montre que cette surface 

est supérieure à l'aire minimale (inférieure, ici, à 0,25 m2) et inférieure 

à l'aire maximale à partir de laquelle on changerait de groupement (supé- 

rieure à 16 m2, dans notre exemple). Il apparaît donc que la longueur rete- 

nue est adaptée à l'analyse de la végétation des ceintures des étangs. 

TABLEAU 1 

RELEVES EFFECTUES SUR DES SURFACES EMBOITEES DE SUPERFICIE CROISSANTE 

Espèces 

S u p e r f i c i e  des re levés  (m2) 

Longueur du 

0,25 1 2 4 8 16 segment S : 2 rn 

P u X e W a  pdunkhin 

Sphag num contohAwn 

Cmex nohXm-ta 

Cmex vailicatua 

i.qs.ÙnacLh vuLgattis 

EquXnelun @ u v i l i d e  

~ g p h a  

7/Ug pheudacof~~b 

S&x cinmea ( j .  ) 

Nombre d'espèces 



FIGURE 7 

SURFACES EMBOITEES DE SUPERFICIE CROISSANTE 

ET POSITION DU SEGMENT SUR LESQUELS ONT 

€TE REALISES LES RELEVES DU TABLEAU 1 

d i r e c t i o n  du - - - --+ 
p r o f  i 1 

2 - LE TRAITEMENT DES PROF1 bS 

La réalisation des profils floristiqueset des relevés phytosociolo- 

giques montre que la structure horizontale de la végétation est, dans la 

plupart des cas, plus complexe que ne le Iaisse apparaître la physionomie, 

déterminée par la dominance d'une ou parfois deux espèces dans chaque cein- 

ture.  examen des profils donnés en annexe fait apparaître fréquemment des 
interpénétrations de groupements et des superpositions en écailles ainsi que 

des zones plus homogènes que d'autres. Un double problsme se dégage donc : 

- comment délimiter les zones de façon optimale ? 

,' -. - comment apprécier lqhomog6néité d'une zone ? 
( ? $ A ;  , 't 

\ .**if) 
'...w4' 



a )  Dé1 imitation des coupures optimales 

Le but recherché est d'apprécier la variation de la composi- 

tion floristique de la végétation le long du profil en regroupant les seg- 

ments successifs qui présentent le plus grand degré de similitude et en fai- 

sant apparaître les limites entre les zones ainsi reconnues. Les méthodes 

utilisées pour la délimitation des coupures optimales sur des transects ou 

sur des profils prennent en considération : 

- soit l'information apportée par la présence des espèces sur 
les segments successifs (GODRON 1966, GODRON et BACOU 1975) 

et son traitement automatique ; 

- soit le calcul d'indices de similarité ou de distances en- 

tre les relevés qui sont alors l'objet d'un traitement auto- 

matique par une analyse mu1ti;variable (DAGNELIE 1960, 

FRESCO 1972). 

Peu d'auteurs, à ce jour, ont analysé la structure horizonta- 

le de la végétation des milieux aquatiques selon ces méthodes. JENSEN et 

VAN DER MAAREL (1980) ont appliqué l'analyse factorielle en composantes 

principales pour l'ordination des relevés effectués sur des profils mais 

sans tenir compte de l'ordre de succession et de la localisation des relevés 

sur les profils. A la suite d'une communication personnelle de CHESSEL et 

comme 11 l'a montré (BACHACOU et CHESSEL 1979, CHESSEL et GAUTIER 1979), 

1 ' analyse factoriel 1 e des correspondances se révèle un outil remarquablement 

bien adapté à l'analyse des transects à condition de l'appliquercornme le pré- 

conise ESTEVE (1978). 

Dans cette analyse, le profil est traité comme un tableau ou 

matrice ESPECES x RELEVES, les relevés étant affectés de leur numéro d'ordre 

sur le profil et les espèces étant codées. L'analyse peut prendre en compte 

soit la présence des espèces soit leur abondance-dominance : celle-ci a été 

employée dans tous les traitements automatiques. Les espèces forment un . 

nuage de points dans l'espace multidimensionnel des relevés et les relevés 

constituent un autre nuage dans l'espace multidimensionnel des espèces. Le 
2 

calcul du khi-deux (X ) appliqué à la matrice permet de comparer la compo- 

sition des relevés et la distribution des différentes espèces dans les re- . -  





levés successifs. Ainsi, le programme de calcul1 transforme la matrice des 

données en une matrice des distances (ou matrice des variances - covariances) 
en minimisant la variance puis il projette les nuages des relevés et des es- 

pèces sur un nombre réduit d'axes qui sont les axes principaux d'inertie. Ces 

axes factoriels ou facteurs de l'analyse des correspondances représentent la 

structure du système (BENZECRI 1973, GUIGOU 1973). De plus, ils constituent 

de "véritables fonctions floristiques" (ESTEVE 1978) et ils "discernent au 

mieux les stations par leur contenu floristique" (CHESSEL et GAUTIER 1979). 

La graphe de la variation de la valeur de chaque facteur en f o n c t i o n  de l a  

p o s i t i o n  ordonnée des re levés  sur le profil permet alors de situer les cou- 

pures opt imales et de délimiter ainsi les différentes zones. En raison de la 

correspondance établie entre les deux nuages de points, il est possible de 

reporter sur le graphe la contribution des espèces à la variabilité de la 

valeur des facteurs. 

b) Exemples 

- Etang Notre-Dame (173) 

 analyse des correspondances effectuée sur le profil (tableau 

2) donne les coordonnées des relevés et les coordonnées des espèces dans 

l'espace des facteurs. Le graphe (fig. 8) est construit en reportant, pour 

chaque facteur, les coordonnées des relevés (en ordonnées) en fonction du 

numéro d'ordre des segments (en abscisses) sur lesquels ont été faitsles re- 

levés. Les espèces dont les contributions à l'explication des facteurs sont 

les plus fortes ont été indiquées ci-après. 

. Le facteur 1 introduit une coupure nette entre les re- 

levés 8 et 9. Cette coupure, qui se retrouve au niveau des autres fac- 

teurs, permet de distinguer 2 zones : 

+ une zone A, qui correspond à la végétation exon- 

dée et amphibie ; 

+ une zone B, qui correspond à la végétation aqua- 

tique. 

L 

Je remercie très vivement Monsieur D. CHESSEL qui a acceptc de faire exécu- 

ter le traitement des données par le Laboratoire de Biométrie de llUniver- 

sité Claude Bernard de Lyon 1. Le programme (ANACOR) fait appel à l'analyse 

canonique : le nuage des points est de corrélation maximale. 
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FIGURE O - GRAPHE CES ZONES ET PHASES (profjl de 1 'étang Notre-Dame) 



. Les facteurs 2 et 4 subdivisent la zone A en 3 phases : 

+ la phase 1 (relevé 1) où les espèces 1, 2 et 3 

(FhanguRa utnus, pop du^ &muRa, AghoaZih a;toCo- 
ni&Uta) montrent la plus forte contribution ; 

elle coïncide avec la ceinture arborescente la 

plus externe ; 

+ la phase 2 (relevés 2 et 3) marquée par les espè- 

ces 3 et 8 (S&x cinmea et Inin pheuducahun) ; 
elle constitue une autre ceinture arborescente ; 

+ la phase 3 (relevés 4 à 8) où les espèces 1 1 ,  13 

12, 15 (Typha angusLi&o&La, Ly;thtuun aalicahia, 

PoLygonwn ampkibim~ et P o ~ o g e t a n  ab&L~oRiuil) 

apportent une contribution élevée. Cette phase cor- 

respond à une ceinture d'amphibies (hélophytes et 

hydrophytes). 

. Le facteur 3 subdivise la zone B en 2 phases : 

+ la phase 1  (relevés 9 à 12) avec les espèces 16,  

17, 18 (Chma bhau~2, Naja mLnoit. Pukamogetan 

&PU) ; 

+ la phase 2 (relevés 1 3  à 25) avec les k ~ ~ .  

. Le facteur 5 isole les 4 derniers relevés. 

 ordination des espèces d'après leur contribution à l'inter- 

prétation du facteur 1 permet de réécrire le tableau initial (fig. 8). La 

mise en place des coupures délimite ainsi les principaux gronpements. Au 

sein de chaque zone, on remarque une d i s p o s i t i o n  en é c a i l l e s  des groupements : 

ils présentent des chevauchements sur leurs marges. Cela montre bien la com- 

plexité de la structure de la végétation et la nécessité de faire apparaître 

les coupures optimales pour définir et interpréter les groupements. 

- Etang de B i z y  (280) 

Les relevés ont été cffectués le long d'un même profil successi- 

vement sur des segments de 1  m puis sur des segments de 2 m (tab. 3) et deux 

analyses des correspondances parallèles ont étS réalisées (fig. 9 et 10). 
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FIGURE 9 - GRAPHE DES ZONES ET PHASES ( p r o f i l  de l ' é t a n g  de Bizy : version, 1)- 
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FIGURE 10 - GRAPHE DES ZONES ET PHASES (PROFIL DE L'ETANG DE B I Z Y  : VERSION 2 )  



Les résultats des deux analyses aboutissent à un découpage tout-à-fait 

analogue,ce qui vali.de,& posteriori,le choix de la longueur de 2 mètres 

pour les segments des profils. 

Si l'on ne prend en considération que les deux premiers facteurs: 

. - le facteur 1 délimite la végétation terrestre hygrophile et la vé- 

gétation amphibie; 

- le facteur 2 sépare la zone B en deux phases.De plus,il révèle 

une tendance à la subdivision de la phase 1 de la zone B,plus nette dans la 

première anaiyse que dans la seconde:une inflexion du graphe apparaît entre 

les relevés 17 et 18 (version 1) et entre les relevés 9 et 10 (version 2 ) 

séparant un faciès à P b W r h  atrun&nacc?a d'un facii-s à Lythhwn hdclutia, 

Rwnex hLJdhohpcLthum et Lemna mino& au sein de la ceinture de Catrex acuta. 
, 

A noter que la zone 1 est elle-même hétérogène puisque le facteur 4 

de la première analyse la scinde en 3phases:la partie centrale,occupée par 

Papdun fiemda,est plus riche en espèces que les marges,notamment du côté 

externe où domine attundinacza,en situation plus éclairée. 

Le traitement automatique permet en outre de réécrire les espèces 

dans l'ordre des contributions qu'elles apportent;cet ordre est différent 

de l'ordre d'écritüre lors de la réalisation du relevé nais il concorde dans 

les deux analyses. 

3 -HOMOGENEITE DES ZONES ET DES PHASES 

Le traitement automatique des relevés des profils amène à situer les 

coupuresoptiniales. Ainsi sont mises en évidence des zones qui appartiennent 

générslement à des types de végétation différents (exondée, amphibie, aquâ- 

tique) : les cou.pures ont une signification écologique évidente. A l'intérieur 

de chaque zone, l'aliure du graphe traduit souvent une variation floristiqiie 

ce qui conduit à déliniter des phases qui correspocdent à des groupements 

distincts . Chaque phase présente un certain degré d'homogénéité qu'il est 
utile de contrôler. Evidenmen~, lorsque la variation des facteurs est inexiç- 

tante dans une pliase (tracé liorizorital sur le graphe), on peut considérer 



qu'il y a homogénéité floristique puisque la partie de végétation considé- 

rée "n'offre pas d'écarts de composition floristique appréciables entre ses 

différents points" (GUINOCHET 1973). La présence de pointes sur le graphe 

au niveau d'une phase traduit une certaine hStérogénéité due à la façon dont 

les espèces et leur abondance se trouvent réparties dans le groupement. 

De nombreuses recherches ont été consacrées à l'étude de l'homogénéité flo- 

ristique en prenant en considération : 

- le mode de dispersion des individus des différentes espèces 
(CALLEJA, DAGNELIE et GOUNOT 1962 ; CHESSEL,DEBOUZIE , DONADIEU 
et KLEIN 1975 ; CHESSEL 1978) ; 

- la distribution des espèces, seule considérée ici, sur la base 
de la présence/absence dans les segments successifs. 

Utilisant la théorie de l'information, GODRON (1966) a montré que 

l'information totale apportée par les N espèces d'une zone de S segments a 

pour valeur : 

b ca + log2 cS + . . . log2 CS (relation 1 1 = log2 

avec a, b, . . . j  : nombre de présences des espèces A, B...J 

a S !  
et CS = a !  (S- a) ! 

Au niveau de la distribution de chaque espèce, l'homogénéité la plus 

forte se produit lorsque l'espèce est présente dans tous les segments : l'in- 

formation est alors nulle. Au contraire, l'information est maximum lorsque 

l'espèce couvre S/2 segments. Il en résulte qu'au niveau d'un groupement, 
11 l'homogénéité est d'autant plus grande qu'il y a moins d'espèces moyennement 

fréquentes" (GODRON 1966). L'histogramme des fréquences des espèces sur une 

zone homogène prend la forme d'un histogramme de RAULUKIAER (en U, en L, en J) 

dont l'expression mathématique a été donnée à propos de la distribution des 

fréquences des espèces dans les tableaux phytosociologiques par GUINOCHET 

(1955) et par DE FOUCAULT (1979). Dans le cas de groupements paucispécifi- 

ques ou n'occupant qu'un petit nombre de segments, la construction des his- 

togrammes est délicate sinon impossible (lorsque le groupement se trouve surun 

seul segment), alors que le calcul de l'information peut être effectué dans 



tous les cas. Cependant, il convient de tenir compte de la différence d'é- 

tendue des zones et des phases si l'on veut comparer l'homogénéité entre 

plusieurs groupements. J'ai été amené à calculer 1' i nformation relative 

apportée par la distribution des présences des espèces au sein des groupe- 

ments en considérant l'information maxiinale 1 max. qui serait donnée par un 

groupement dont chaque espèce occuperait S/2 segments de façon aléatoire et 

qui, de ce fait, présenterait une hétérogénéité maximale. 

I max = logZ cil2 x N (relation 2) 

avec N : nombre d'espèces dans le groupement 

L'information relative obtenue par la distribution des espèces 

d'un groupement prend alors pour valeur : 

IR = 1 / 1 max. d'où, à partir des relations 1 et 2 pré- 

cédentes : 

On voit que l'information relative dépend bien du nombre d'espèces 

N de chaque groupement et de l'étendue du groupement car log cSl2 est pro- 
2 s 

portionnel à S, comme le montre le calcul des paramètres de la droite de ré- 

gression linéaire se rapportant à ces deux variables (log2 = 0,96 S - 
1,51 avec un coefficient de corrélation r = + 1). 

La valeur de l'information relative est comprise entre O (homogénéi- 

té floristique complète) et 1 (hétérogénéité complète). Le tableau 4 contient 

des exemples de groupements dont le degré d'homogénéité est représenté à 

l'aide des histogrammes de RAUNKIAER et du calcul de l'information relative (fig. 117. 

La comparaison de nombreux permet de constater que les courbes 

de fréquences sont concaves (no 1 à 6) lorsque l'information relative 

IR 6 0,67 : cette valeur peut être retenue comme seuil d'hétérogénéité f10- 
ristique, au moins pour les groupements des milieux aquatiques et palustres. 

1 
Chaque groupement est désigné par un code qui comporte deux parties : 

- le numéro du profil ou du relevé qui le renferme (cf. annexe 1 B et C) 

- un numéro d'ordre. 
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TABLEAU 4  

COMPOSITION FLORISTIQUE DES GROUPEMENTS DONT LES COURBES DE FREQUENCE SONT REPRESENTEES SUR LA FIGURE 11 

Typha a n g u s t i f i a o e  3 3 2 3  
EqlUbetum 6hv *a t cee  I l l +  
Spanganiwn &te.(reotum + 
Oenanthe aqLlnt ica + 
E e e o c h m b  pu.tu60-i.6 + 
A P h m p e a n t a g o - a q d c a  + 
G L y c m i a  maxina + + 
Lemna minon 1  
J u n u  6LLebo~us 5 5 5 +  
Po,tmogetan natants 2 1 1 4  
Nyniphaea dba 2  
@nuncu&u peetLL.t(Li 

C M ~ X  VU- 4 5 5 4 4 4  
L y b h c k i n  + + 
Ly.thhwn a ~ c a h i a  + 
Typha L a ü d o L i a  + + + I l 2  
Spmganium &te- + + + I l l  
Lemna minoh 1 3 2 3 4 2  
û i c c i a  ~~ l . ,  1 3 3 4 5 5  
RLcccocwLpud naJ2m4 3  
l 

Canex v a i c a t u a  
EqlUbetum 6&uv&CLîe 
1,/dUnackia vuegahw 
P l i n a g m a u  a u b w  
Ly.t.thhwn AaeiCatLic: 
Rohippa amplubia 
Ho;ttonia p d c ~ L &  
W c l L e a h i a  a u 6 W  
Nqmphaea d b a  
Lemtia mbtoah 
SCdLpUb ~ C U J ~ ~ ' A  
R i c c i a  6tui&r15 
Oenanthe a q u z t i c a  

Canex v e b i c ~  
Cahex mb&taAz 
L I j&U îz l~k i a  v u & g ~  
Lythnum sa.-EicwLCa 
Sphagnum Uzunda*lun 
HydkocotgLe v d g n i U 4  
S&x c i nckea  ( j  ) 
L yco pus euho p a e u  
CMex a c u k  
I d  pn eudaco fu  
P l l u l g m i € ~  a l ~ n m L i 4  
~ q u c d e t w n  f i a e u v W e  

r 1 

4 - 51/2 
Cahex v e s i c a h i a  1 2 2 2 2 2 4 3 1 1 2 + 1  
Gaeuun )3aecLs&e + 1 + 2 2 1 + + + + 1  + 
Lythnum b&ca/ua + + + +  1 1 + + 1 +  
M e m  a q u a t i c a  1  + 
Juncus acLLti6Zofu+ 2 2 1  + 1 +  
C&&tgon cubp~da twn  + 
A g l ~ b a  n2oLoni~e)uz + + + + 
LybkCCL ia  v d g &  T + 

+ 
I 

L o W  d i g i ~ ~ 0 b U b  
Epieobiwn 0bbcwuvn + 
Rununc- fialmcLea 1  
MyoboLib bcohph ideb  + + 1  + + +  
C m  vehti-1 + + 
U n u s  gLLLtUloda ( j )  + 
Leehs ia  oahyzoideb + 1 1  + 
Cahdadne p M e n t s b  1  + +  + + 
Lycopus e w u i p a w  1 1  2  + 2 2  
Rumex hgdnokzpathum + + +  t 

Jwicub e66ubw 1 2  ? 1  1 +  
CMCX I L O ~ ~  + 2 1  
E q d e t u m  ~ L u v U e  2 3 3 2 2 4 1 2 4 4 3 2 1  
Thid p b c u d u c o ~ ~ 6  1  + 1 3 + + 2 3 1 A 1  
Typha ang~b-t i6oLLa + 
Typha & a t i d o L i a  + 
Menyantheb O ~ i 6 0 W  2 



7 - 43/2 
Cmex uenicazh 2 2 2 2 2 1 + + +  
Lybininurckia vdgahib 2 1 1 1 1 1 +  
HydAocotyLe vLLCga.& 3 2 2 + + + + + +  

1  Juncub acLLtidtou 
c w . m g o i 1  c1ulcydatwn 1  
IJÙA p b u d a c o u  1  
Mep.ha aquatica + + 
RanmcLLeub 6eanmKLea 1 +  + 
Aeu,na @ntago-aquaca + 
P l m g d e n  ausa7raL.h 2 3 3 4 4 4 3 2 3  
Lythun h d h v L i a  2 1 1 2 1 1 + + 1  
Soinp~~b &acwfLi.h 2 2 1 1 1 2 2 1 1  
Juizcus b d b 0 . 6 ~  3  2  
Potmwgeton gnamUreus + 2 2 1 3 1 2  
Potmogeton hcenb + 
Ni.te.Uk X-tan~eUcm + 1 +  

1 

8 - 32/2 
Spliagnm inundatwn 2 4 2 3 4 5 2  
Hydhoco-ty&e vLLega.& + + 2 3 1 2 +  
Hyp&cum dodes  + 2 2 4 3 5 1  
PhhagtnLtw awh& + + 2 1 3 4 4  
Mo&ink c a W e a e  . 2  + 
P.inu6 hy&Veb& ( J )  i 
ELeochahin r n ~ ~  2  1  
Juncus aclLti6Lou 1  3 3 2  
Agwo.t& caniila 2 3 2 1  
Lyb&ackUr ~ d g U . J L f h  + 1  1 +  
LyXhum saeicmia + 1 1  
Cahex venicwLia + 2  

10 - 3914-5-6 
E q d e t L u n  $ h u a e  2 2 2 1 1 1 +  
UficlLeahia WW 3 3 1 1  + 
S*ogy'La SP. 3  3  
Lemna ~ u Q e a  + 
Potanwgeton lucenb 1  1 3 1  
Po+mog&n ob.ûJAi6oU 1  4  3  
Najas minoh 1  + 
MyhiophyUwn dpicatwn 1 1 1  
Tiurpa natanb + + 
CenaXaphyh demmwn 1 2 5 3 5 5 5  
Ceadophoha g t o m e n a t a  3 3 3  

12 - 52/56 
~ ~ ~ 6 & ~ ~  2 1 2 1 +  
Canex a& 1 + +  
SCi/Lpu6 t a c u s t d  1 + 3 3 +  
&%M p & a ~ ~ g ~ - ~ q L ( a t i ~ ü  + 
HydhocodyLe vu&& + + 
Juncub biLebobus 2 2 2 t  
RanuncLLew ~&wau&a I l l +  
ELCOC~WLLA avala + 
Vmonica scu*eçeata . t 
LlJthLwli p o h t h  2 + 1 2 +  
BddeeeUz uwiwtcLLZaideo 1 2 3 2 . 1  
Potygonum a n r p l u b h  + 
U e o c i w h  a c i c u W  4 4 4 4 3 + 4 4 2  
P U &  g&abt&ideza 2 4 3 1  
Eht ine  hexarrdta + + 1 2  
N C t d L a  6texiLA 1 

Chaque groupement est  repëré a l ' a i d e  du numero du p r o f i l  qui l e  renferme. suiv i  d'un numéro d'ordre ou a l ' a i d e  du numéro 
du re levé correspondant R . .  . ( c f .  annexe). 



Lorsque la valeur de IR est supérieure au seuil (no 7 à I l ) ,  1s courbe de 

fréquence est très irrégulière ou convexe ce qui correspond à des groupe- 

ments de transition entre deux zones ou à des groupements complexes suscepti- 

bles d'être divisés. L'exemple n012 montre que, dans le profil P52, la zone 

B est hétérogène (IR = 0,71) mais cette zone peut être subdivisée comme le 

confirme le traitement automatique du profil par l'analyse des correspondances : 

il s'établit une coupure entre les 2 phases adjacentes B I  et B2 

qui apparaissent alors comme homogènes (IR faible). De cette façon on remarque 

que l'homogénéité physionomique d'une ceinture peut masquer une hétérogénéi- 

té floristique, lorsqu'une espèce dominante pénètre dans des groupements 

différents. 

Le calcul de l'information relative apportée par la fréquence des 

espèces dans un groupement constitue donc un test d'homogénéité facile à 

utiliser dans tous les cas. 

C,-STRUCTURE HORIZONTALE ET PHYSIONOMIE 

Le découpage obtenu par l'analyse factorielle des correspondances sur 

les profils1 Pl à P62, donnés en annexe, fait apparaître : 

- les zones, délimitées par des coupures qui prennent une signification 
écologique évidente dans la plupart des cas puisque ces zones corres- 

pondent à des types de végétation différents (exondée, amphibie, 

aquatique) ; 

- les phases, incluses dans les zones, délimitées par des variations 
floristiques et qui correspondent à des groupements végétaux ; 

- les espèces qui caractérisent les phases ou les zones. 

La distribution des espèces au sein des groupements et les relations 

entre les groupements adjacents peuvent être regroupées en quelques types 

remarquables. 

i 
Chaque profil est désigné par un code qui comporte : 

- la lettre P 
- un numéro d'ordre (cf; annexe). 
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FIGURE 13 

:TRUC?URE DE CROllfCE1L NI S EN E C A I L L E S  ( p t ~ f  i ; dc I 't\tatiq dc Saint-Leopardin) 
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1 - ETANG NEUF, LA COLLANCELLE (300 ; Pl) ( f i g .  12) 

Toutes les zones et phases sont nettement séparées par des change- 

ments brusques des valeurs des facteurs et elles correspondent à des groupe- 

ments homogènes comme l'indiquent les valeurs de l'information relative. Les 

limites de ces groupements colncident avec les limites des ceintures de vé- 

getation : en fait,ellessont déterminées par la variation rapide des condi- 

tions édaphiques le long du profil (épaisseur de la couche d'eau). Les fac- 

teurs exogènes sont les plus sélectifs. 

Ce type de Structure simple,  concordant avec une zonation net te ,  
se retrouve également dans les profils F2 à P l 2  qui sont donnés en annexe. 

2 - ETANG DE SAINT-LEOPARDIN (265 ; P2 1 ) (f ig. 13) 

Le facteur 1 et le facteur 2 découpent la végétation en 3 zones. La 

zone B est caractérisée par une variation progressive du facteur 2 qui reflè- 

te une variation continue de la composition floristique (continuum). Cepen- 

dant, le facteur 5 met en évidence 3 phases au sein de cette zone B. Le fac- 

teur 3 montre une interruption nette de la zone C due à une phase dominée 

par h l ~ ~  &mX,A.  a allure de continuum de la zone B correspond à une 

superposition en écailles des groupements dont les limites ne sont pas net- 

tes et ne colncident pas avec celles des ceintures : les ceintures à S&pu~ 

~ c u d k f &  et Po;bmog&on hcenb s'interpenètrent au contact de la vggétation 

amphibie et de la végétation aquatique et une stratification se constitue., 

Dans cet étang, les unités physionomiques sont bien distinctes sous 

forme de ceintures déterninées par la distribution des fortes valeurs de 

1 ' abondance-dominance de quelques espèces (S&x cineheu, Cmex vaicania, 

Spmganhn acctwn, S c l t p ~  bcwkrtin, Poabmuge,ton khcenn) mais la simplici- 
té apparente de la zonation recouvre en réalité une disposition en écailles 

des groupements adjacents. Cette disposition peut-être considérée corne la 

traduction d'un équilibre dynamique : chaque espèce tend à se développer 13 

oh le milieu offre des conditions qui conviennent à ses exigences et dzns 

la mesure où la concurrence interspécifique ne vient pas trop contrarier 

l'expression de ses potentialit.5~. Ainsi, Spcvrgah U~sclun et 5'cihpu.A h- 

~ u 6 & ~  se trouvent juxtaposés et non complêtement mêlés car la compétition 

joue entre ces deux espèces qui possèdent le même type biologique ; par con- 

tre, Pokamuge.to~ khceu~ coexiste avec Scd~puh h c ~ ; t f t i d  car la compétition 

est moins forte en raison de la différence entre les types biologiques. 
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FIGURE 14 - STRUCTURE DE GROUPEMENTS EN MOSATQUE ( p r o f i l  de l ' e tana  de Morue) 
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Dans ce cas, les facteurs endogènes, liés à la présence des espèces, 

sont plus sélectifs que les facteurs exogènes. Ce type de structure, le plus 

répandu, qui se retrouve aussi dans les profils suivants (P22 à P50), carac- 

térise des étangs à peuplement assez ancien ou ancien dont les conditions éda- 

phiques s'uniformisent par accumulation du sédiment. 

3 - ETANG DE MORUE (273 ; P56) ( f i g .  14) 

Le facteur 1 introduit une coupure majeure entre les relevés 2 et 

3 délimitant ainsi une zone A (ceinture exondée à S&x c inueu  et C0.e~ 
l 

l 

v ~ i c a n i a ) ,  et une zone B (végétation amphibie et aquatcique). Contrastant l 

avec la simplicité des graphes donnés par le facteur 1 et par le facteur 4, 
I 

ceux des facteurs 2 et 3 moctrent des osciiiations et des irrégularités en l 
1 

dents de scie au sein de la zone B. On peut y reconnaître 5 phases : ! 

- phase 1 et phase 3 : elles sont hetérogènes et les espèces déterml- 

nent un groupement complexe, stratifié ; 

- phase 2 : c'est la plus-irrégulière et la plus hétérogène ; les 
espèces forment une mosaïque : entre les touradons de C m e x  

u&. s'est installé un peuplement de N u p h  lk,tea (fig. 15). 

- phase 4 : l'allure horizontale du graphe correspond au groupement 
homogène à MyhiophyUurn &m~Û~ba&um et N~~ ~ t e U  ; 

- phase 5 : elle est analogue à la phase 2. 

Ce type de structure est marqué par l'hétérogénéité : il est attribué 

à une mosaïque de groupements qui s'accompagne ici d'une mosaïque de phases : 

les phases 1 et 3 alternent avec les phases 2 et 5. 11 est relativement rare 

mais le processus d'introduction d'espèces et de surimposition de phases se 

rencontre dans de nombreux profils. 
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F l b U R E  1 6  - PERTURBATION DE LA STRUCTURE LN ECAILLES (PROFIL OE L ' E T A M  DE JAVMILET) 
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Le plus souvent, les irrégularités du graphe sont moins nombreuses 

et se traduisent seulement par une pointe ou par un accident du tracé au 

sein d'une zone. Il s'agit, généralement, de l'installation d'une espèce 

dans un groupement homogène. C'est le cas du profil P58 (étang de Sainte- 

Colombe, 276) où deux phases à Cmex e~aXa interrompent la ceinture à 

SpaJtganhn mectwn. Le graphe du profil P46 (étang de Javoulet, 240) (fig. 16) 
en-plus d'uneremarquable structure en écailles, est caractérisé par une per- 

turbation du facteur 1 due à la présence de N u p h  tukea au niveau des rele- 

vés 10 et 26 que la simple observation ne permettait pas de mettre en évi- 

dence. Le facteur 3 et le facteur 4 montrent une phase en mosaïque où Nym- 
phaea deba s'implante dans un vaste peuplement de PoXmogcton hcen?s. Cette 

mosa?qye, visible sur le profil, n'apparaît pas dans la physionomie car le 

développement de Typha anguhfiaa.&k masque les espèces flottantes entre les- . 
quelles la concurrence est particulièrement évidente. 

Des situations analogues s'observent sur : 

- le profil P31 (étang de Vaux, 297) : une phase à S&x d n m e a  

s'implante dans la ceinture herbacée exondée et une phase à Np- 

p h a u  d b a  interrompt la ceinture de PokamogtXon lu ce^ ; 

- le profil P62 (étang de Villemenant, 279) où une mosaïque de pha- 
ses s'est produite dans la zone A par mise en placede S d i x  cine- 
heu daris la ceinture à F/rangctea alnu,!, et dans la ceinture de Cmex 

vesicania ; 

- le profil P61 (étang de Garigny, 270) : une phase à Cmex &a 
(segment nO1O) perturbe une succession d'hélophytes formant un conti- 

-nuum et une phase à NympCzaea alba (segments no 16 et 17) s'instal-- 

le dans le peuplement à Pokcunog~on lucem ; 

- le profil P38 (étang Neuf, 176) : la structure en écailles de la 
zone A est transformée par la phase 4, plus hétérogèpe Le groilpe- 

ment à Pokamogdon ab fu . i i j o&~ ,  Naju m l i z o h  et U,OtLcul& a 5 -  

& a l h  de cette phase occupe une position de tra~isitioi~ entre 'La 

ceinture à Polqgoa ta  a n i p i t i b h  et la ceinture à Nuphah 1lLten. 

L'hétérogénéité de cette phase est confirmée par la valeur de 

l'information relative (IR = 0,70) ; 



- le profil P51 (étang de Vauvrille, 331) : la zone A est rendue 

complexe par le nombre élevé d'espèces dont la distribution le 
. - 

long du profil apparaît très irrégulière. Le groupement corres- 

pondant à cette phase comporte des hygrophytes (JuncuA acuitidlo- 

W ,  Aghosltin 6;taLanLJma, Lyhimachh vdgatXd, L a m  uRiginoAuA, 
€pieohkm obscwuun, Myabaa ncotpioida, C m  vdoieeatwn. . . ) 
et des phanérophytes jeunes (S&x ~ n a e a ,  k e u 5  g&~naAa) qui 

s'installent dans une ceinture d'hélophytes. La distribution 
irrégulière des espèces dans ce groupement, sous une physionomie 

'assez homogène, peut être attribuée à l'effet d'une compétition 

interspécifique importante liée à une succession de stades. 

Tous ces exemples s'appliquent à des structures perturbées par la 

présence d'espèces qui s'introduisent au sein de groupements déjà équilibrés 

et qui sont susceptibles de modifier un équilibre dynamique exrdéclenchant -- 
une recrudescence de la compétition interspécifique, norament lors de la 

succession de stades dans une série dynamique. Il en résulte la formation 

de groupements complexes ou l'établissement d'une mosaïque d'espèces et par- 

fois d'une mosaïque de groupements. Dans cette évolution des groupements, on 

a pu constater, en particulier, la forte capacité colonisatrice de Nynlphaea 

d b a ,  de Cmex & d a  et de S&x cinmea. 

4 - ETANG DE LA PERCHETTE (361 ; P55) ( f  ig . 17) 

Sur le substrat argileux dégagé par le fort abaissement estival du 

plan d'eau s'est installé un groupement de thérophytes.  analyse des corras- 

pondances ne permet pas d'établir de coupures car la variation de tous les 

facteurs se présente sous forme d'irregularites ou d'oscillations de faible 
amplitude. Ce type de structure paraît caractériser cette végétation pion- 

nière où l'on discerne, sur le terrain, une superposition et une mosaïque 

d'espèces. Les espèces dominantes sont Rumex m o U r u n  et Polygarzum t a p a t h i -  
O0Lk.i.m qui s'interpénètrent, S&x ;t(Lurndlra (juvénile) introduisant une cer- 

taine distribution répétitive qui marque les limites successives d e  la nap- 

pe aquatique au cours de son abaissement ; C g r ~ c k u ~  ~H~C~LC.-&UIM et CypehUA 

OMC~ forment une strate inférieure. L'imbrication des espGces est si 

étroite que ce groupement possède une homogénéité floristique  arqué^ (IR = 

0,571. 
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FIGURE 17 - STRUCTURE D'UNE VEGETATION PIONNIERE (profil de l'etang de la Prrchette) 
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On retrouve ce type de graphe pour d'autres.profils où des modifi- . 

cations d'une végétation bien installée se sont produitesà la suite d'un 

abaissement du plan d'eau : 

- profil P52 (étang Lélu ; 015) : la structure en écailles montre 
un début de perturbation au niveau de la zone B où la végétation 

est complexe. . 
- profils P53, P55 (étang de Vaux ; 297) et profil P54 (étang de la . 

Perchette ; 361) : l'abaissement du plan d'eau a provoqué soit la 

perturbation de la structure de la végétation déjà installée 

(P53), soit l'installation de groupements pionniers (P54 et P55). 

Il existe d'ailleurs une convergence assez remarquable entre la . 

structyre des groupements pionniers et celle des les plus évolués 

oG la structure en écailles est modifiée par l'introduction d'espèces colo- 

nisatrices : la complexité de la structure est due à une distribution hori- 

zontale très irrégulière des espèces ou à une superposition de mosaïques 

d'espèces. Dans tous les cas il s'agit d'une végétation fortement transformée 

soit par des modifications rapides des facteurs exogènes, soit par l'intro- 

duction d'espèces colonisatrices dans des groupements âgés où les facteurs 

endogènes sont prédominants. 

5 -CONCLUS ION 

Les facteurs de l'analyse des correspondances utilisés comme des 

fonctions floristiques deviennent de précieux révélateurs de la structure . 

horizontale de la végétation. Plusieurs types de structures ont été recon- 

nus, apportant des indications sur l'état d'évolution de la végétation dont 

les principaux aspects sont les suivants : 

- une succession de groupements bien dé1 imités,  généralement peu 
etendus, dont les limites sont en concordance avec celles des 

élémects physionomiqces, correspond aux stades juvéniles de la 

végétation. Beaucoup de stades pionniers sont constitués par des 

groupements paucispécifiqucs ou par des peup?ements rnonospécifi- 

ques en milieu amphibie et aquotiqüe mais les groupements de thG- 
-- - - 

rophytes sur les parties exondées acrluièrent rapidement une . 



j structure complexe et une richesse floristique élevée. Ces sta- 

des pionniers et juvéniles sont déterminés par des conditions 

1 * écologiques qui varient nettement le long du profil ; 

- progressivement se développe une Structure en écailles caracté- 
risée par l'interpénétration d'espèces appartenant à des groupe- 

ments adjacents. Les groupements, présentent une structure de 

plus en plus complexe et leurs limites sont de plus en plus dif- 

ficiies à préciser, en contraste avec une physionomie souvent 

simple due au développement d'espèces dominantes qui recouvrent 

parfois plusieurs groupements. Cette structure qui résulte d'une 

certaine uniformisation des conditions écologiques le long du 

profil, notamment par accumulation de sédiment d'origine organi- 

que, traduit donc le stade de maturité de la végétation. Plu- 

sieurs profils montrent l'acquisition de cette structure ( P l 3  à 

P20) ; 

- l'évolution se poursuit par l'acquisition d'une structure en 
mosaïque qui vient perturber la structure stratifiée en écailles 

au point de la rendre parfois méconnaissable. Un rôle important 

revient à certaines espèces colonisatrices qui s'implantent dans 

les groupements stratifiés. Ces modifications correspondent à 

un stade sénile de la végétation et elles préparent souvent 

le remplacement d'un type de végétation par un autre. 

Dans ce type de structure, la complexité provient du morcelle- 

ment de la distribution des espèces, souvent nombreuses dans le 

groupement, donnant une physionomie irrégulière en mosaïque. 

Cependant, cette complexité peut être masquée par le développe- 

ment d'une espèce dominante. 

On voit donc que la description physionomique ne peut suffire à 

exprimer l'état d'évolution de la végétation. Il est nécessaire d'en révé- 

ler la structure horizontale en cherchant les limites des groupements à par- 

tir des profils. L'évolution, qui ne se fait pas avec la même vitesse dans 

les différenrs types Qe végétation, présente quelques carnctèrcs génzrzu:: : 



I I ,  

- acquisition d'une structure de plus en plus complexe du stade 

juvénile au stade de maturité : 

. au sein des groupements : augmentation de la richesse floris- 
tique et stratification de plus en plus marquée ; 

. interpénétration d'espèces entre groupements adjacents et 

développement de quelques espèces dominantes transgressives 

sur les groupements voisins. 

- acquisition d'une structure sénile : 
. introduction d'espèces colonisatrices qui deviennent domi- 
nantes et augmentation de la complexité de la structure ; 

. diminution de la richesse floristique et du nombre des grou- 
pements entraînant une simplification physionomique. 

- STRUCTURE DES GROUPEMENTS 

Le traitement automatique des profils a mis en évidence des zones et 

des phases. Chaque phase correspond à un groupement qui comporte un ensemble 

d'espèces et les groupements floristiquement homogènes peuvent être quali- 

fiés de phytocénoses. Cependant, il existe des groupements hétérogènes, gé- 

néralement de structure complexe, qui constituent soit des phases, de tran- 

sition entre des groupements voisins soit des stades de transition entre des 

groupements qui se succèdent dans une série de végétation. Nous avons vu 

que l'information relative perrnet de tester le degré d'homogénéité des grou- 

pements au moins dans les groupements couvrant plus d'un segment (en effet, 

si le groupement ne couvre qu'un segment, on ne peut a priori affirmer s'il 

est homogène ou s'il supporte une phase de transition car l'information re- 

lative est égale à O : seul l'examen des groupements adjacents permet de le- 

ver le doute), 

Chaque groupement peut donc être décrit : 

- par sa composition floristique, qui dépend d'abord des facteurs exo- 
gènes (climatiques, édaphiques, anthropiques) mais aussi de l'his- 



toire de la flore et de facteurs endogènes (capacité de dissémina- 

tion, pax exemple) ; 

- par sa structure qui intègre un certain nombre de facteurs de nature 
endogène tels que le mode de groupement des individus, leur vitalité, 

le type biologique des espèces, la concurrence intraspécifique et la 

compétition interspécifique. L'abondance-dominance et le recouvrement 

représentent des paramètres synthétiques aptes à rendre compte 

utilement de la structure des groupements. 

Un groupement végétal est tout à la fois le résultat et le siège d'un 

tissu d'interactions entre les facteurs exogènes et les facteurs endogènes. 

En effet, chaque espèce possède un certain nombre de potentialités et d'exi- 

gences programmées dans son génotype et qui concernent son habitat, son dé- 

veloppement et son mode de reproduction. Chacune occupe donc une place ori- 

ginale dans la biosphère et établit des relations fonctionnelles particu- 

lières avec de nombreuses composantes de celle-ci : les valeurs des para- 

mètres et les relations concernant une espèce définissent sa niche écolo- 

gique. 

A travers la structure d'un groupement, qui, à un moment donné, cons- 

titue un équilibre dynamique, on peut espérer une connaissance de son état 

dynamique et de là, de son degré de stabilité. 

A ,  - DISTRIBUTION DES TYPES BIOLOGIQUES 
Au sein d'un groupement, on observe souvent une cohabitation de types 

biologiques différents qui déterminent la structure du groupement. Il importe 

de connaître ces types aussi précisément que possible pour interpréter la 

structure, car ils intègrent de multiples adaptations morphologiques et ana- 

tûmiques, physiologiques et écologiques. 

DIVERSITE DES TYPES BIOLOGIQUES 

La classification de RAUNKIAER (1934) convient bien pour les espèces 

hygrophiles de la végétation exondée. D'après la position des bourgeons par 



rapport à la surface du sol pendant la période de vie ralentie (saison hi- 

vernale), on peut distinguer : 

- les phanérophytes (Ph), pérennantes dont les bourgeons sont pla- 

cés à 0,30 m, au moins, au-dessus du sol ; 

- les chamaephytes (Cm), pérennantes dont les bourgeons sont si- 

tués dans les premiers 30 cm au-dessus du sol ; 

- les hémicryptophytes (Hc), pérennantes dont les bourgeons sont 

au ras du sol ; 

- les cryptophytes (Cr), pérennantes dont les bourgeons sont au- 

dessous de la surface du sol ; 

- les thérophytes (Th), annuelles. 

Certaines espèces peuvent supporter temporairement la submersion 

et développent alors des formes aquatiques qui demeurent stériles (Medha 
acjuaAica, PoLygonwn hydhopLpetr, RanunclLeun &krnmLLea) . 

PAüPJKIAER (1934) considère les plantes aquatiques (hydrophytes) 

comme des formes particulières de cryptophytes, la couche d'eau étant assi- 

milée à la couche de terre qui protège les bourgeons. Cependant, pour com- 

prendre les relations interspécifiques au sein d'un groupement et devant 

l'évidente diversité des hydrophytes, il est nécessaire d'envisager divers 

critères morphologiques et écologiques tels que : la position des organes 

assimilateurs (aériens, flottants, submergés) et leur structure ; le mode 

de fixation au substrat et la situation de l'appareil végétatif ; les con- 

ditions d'accomplissement du cycle de développement et notamment celles de 

l'induction de la formation des parties reproductrices. A partir des classi- 

fications de DU RIETZ (1921), LUTHER (1949), DEN HARTOG et SEGAL (1964), 

M~IRINTA (1978), il me paraît commode de retenir une classification morpho- 

logique et écologique des plantes amphibies et aquatiques comportant les 

types biologiques suivants : 



a)  Les amphiphytesl , plantes pérennantes ou annuelles enra- 
cinées, dont la base au moins se trouve normalement inondée mais qui sup- 

portent l'émersion complète. Elles assurent leur reproduction lorsque les 

parties supérieures sont exondées. Elles possèdent parfois des formes en- 

tièrement aquatiques qui sont alors stériles. On y distingue : 

- les hélophytes (He), dont les organes assimilateurs 

et les parties reproductrices sont dressés au-dessus de la surface de 

l'eau ; leur taille peut être faible (20 cm) ou très grande (2 à 3 m) ; 

- les pleustohélophytes (pl), enracinées à l'état jeune 

en eau peu profonde et qui peuvent se détacher puis dériver à la sur- 

faca de l'eau en conservant un système radiculaire (G~yccXkx ~&u%nA,  

caeea paxuhrn) ; 

- les pseudohydrophytes (ps), souvent complètement sub- 

mergées mais alors stériles, avec cependant des possibilités de multi- 

plication végétative. La reproduction se fait sur les parties exondées 

(Juncua bdba~ua, SagLCWrh aaghXi6aLia). 

b) Les hydrophytes proprement d i t e s ,  pérennantes ou annuelles, 
dont la partie végétative est submergée ou flottante et qui nécessitent la 

submersion pour induire la reproduction sexuée (DEN HARTOG et SEGAL 1964). 

Elles comportent : 

- les rhizophytes (LUTHER 1949), fixées au substrat meu- 
ble par pénétration de la base de la partie végétative (racines, rhi- 

zo?des, thalle) où l'on distingue, selon DEN HARTOG et SEGAL (1964) : 

. les nymphéides (Ny) dont les feuilles flottant à 

la surface sont longuement pétiolées (Nymphaea, 
N u p h ,  Pahagetan mtum) ; 

1 
Ce terme a été employé par GADECEAU (1909) et par IVERSEN (1936) dans un 

sens plus restrictif. 



. les élodéides (El), dépourvues de feuilles flot- 

tant au contact de l'air mais dont la tige porte 

des feuilles submergées entières (Elodea, Naja, 

plusieurs PoXamog&ton, . . .) ; 
. les myriophyllides (My) dont toutes les feuilles 
sont submergées et finement découpées (Mqniophyl- 

h m ,  iio;ttonia p~~&;fiUn, Ranuncuh p W  et 

R. &&uukA) ; ce type inclut donc les batrachii- 

des. J'y ajoute les Potamots à feuilles filiformes 

(PoXamogeton pednatus, P. p ~ ~ )  ; 

. les isoétides (Is), à tiges ou feuilles raides, 

dressées, en touffes, portées par un rhizome fili- 

forme ou par une tige courte (L,&?Wt&&k, P u a -  

hia, Eleochahin aciclLeahin) ; 

. les charides (Ch), dont le thalle est fixé par des 

rhizoides (Chaha, N.i.W%t) ; 

. les cal litrichides (Ca), type que je propose pour 

réunir des formes submergées, à tiges feuillées 

formant des gazons ou des coussins et qui peuvent 

supporter 1 ' exondat ion ( C W c h e ,  € U n e  

hexandita, L q X h u w  pufrA~&@ et qui sont rattachées 

habituellement soit aux élodéides soit aux isoé- 

tides . 
Plusieurs espèces appartenant à ces types biologiques acceptent 

plus ou moins durablementl'exondation et développent des accomrnodats : P0;ta- 

mogeton gnawtinew , RanuncuRun p W  et R. a q u u ,  PaLqgonum a m p h i b b )  . 

- les haptophytes (Ha) (LUTHER 1949), fixées à la surfa- 

ce du substrat, généralement dur (Algues benthiques, quelques Bryophy- 

tes) ; 

- les planophytes (Pn) (LUTHER 1949), flottant librement 

et comportant le phytoplancton (planctophytes) et des macrophytes 

(pleustophytes). Ces dernières ont été subdivisées par DEN HARTOG et 



SEGAL (1964) en plusieurs types : 

les cératophyllides (Ce), submergées, dont les 

feuilles sont finement divisées (C~~~.-tophyLth, 

UWcuRatXa) ; 

. les lemnides (Le) petites et flottant à la surfa- 

ce (Lmna minoh, Spdtod& potyhkiza, RiccLacah- 

pub n&YLrl) ; 

les ricciellides (Ri), petites et submergées, 

flottant près de la surface  cd ~ ~ n h ,  

L e m n a  a3ALLeca) ; 

les hydrocharides (Hy), flottant à la surface et 

dont les feuilles sont étalées ; 

. les stratiotides (st), flottant à la surface et 

dont les feuilles sont dressées en partie hors de 

l'eau ; 

. les algues filamenteuses flottantes (Af) à la 

surface ou au-dessous de la surface. 

2 -LES COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES 

La végétation des étangs comporte des peuplements monospécifiques 

et des groupements d'espèces . Les premiers sont surtout répandus dans la 
végétation aquatique où l'on trouve des peuplements à Ttrapa n&nA (P12), à 

Potarnog&ton h c e m  (P 16, P38), à My&iophgUuin &wni~lottwn (P27, P63), à 

Npphaea d5a (~58, ~64), à N L t W  & m i E b  (~9), à L h Y ~ f i e L b  uni~totra 

(P64) ; ils sont plus rares dans la végétation amphibie et hygrophile : ce 

sont, par exemple, les peuplements à Cmex ~ d t a  (P57), à S&X &wea 

(P62), à Cmex acu;ti60hmis (P58). 

La plupart des groupements renferment une combinaison d'espèces dont 

les types hizl~giques peuvent être semblables ou non, 



TABLEAU 5  

EXEMPLES DE SVNUSIES 

a - groupement 43/5 

Ch NiteeCa t t a tw î , uccn~  t 3 2 t t 3 3 2 3  

Ch NitcUa $ C e r u  

Ny Tmpa natatu 

* 
d - groupement R12 

I 1s Li.t.-toa&a u ~ t i j e c i i n  5 rn 
1s Eteockan*~ acccu tn tw  2  I 

El Potmageton be t c l t t o l d i  t - 
Ce U ~ t i c ~ t ~  u f u r a  t - 

b - groupement 04/4 

1 2 4 3 3 + + t t  

Ny PoLygoiuun mpiubuuii 

MY ,uyai.ophye~~m ~ ~ i c h t w n  O - 
e - groupement 88/1 

He Phmgni tes  a u s W  

He Glqccehia nuuM 

c - groupement 97/1 

I i . ( y M ~ / ~ p k y ~ ~ p i c a t w n  4 4 4 5 5 5 5  

i fy Po~3~twgeto1t aXLciloidided t 2  , m 
E l  Pofunogetori c d p w  1 .I 

Ny Potmogeton nabr16 + + - 
~f Uaiop l tona g&ome,uLta 4  2  iZ 

f - groupement 76/3 

He Typha mgud.t i (oLia 3 3 3 3 4  

He Sr.kuLganllun e n e d n  

g - groupement 30/4 

He PhnagmiXided a u t u  5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 4 3  

He Sdtpu.4  & C u b t h U  

- 
+ +  + + 1 2 2 + . +  - I -  

he S p a h g a n h  etectwn t t t  - 
ric Cmex vided~cahia t t - - 
Cr L y h  s a L k a w z  t 4 - - 

h - groupement 24/3 ( p a r t i e l )  

He UenyadhpI  fubo- 5 5  5  5 4  3  4  4 3  
He E q u e t r u n  6 t u v U e  1 1 2 2 1 2 2 3 3  

Hc Cmex r n d W  1 1 1 1 1 1 1 +  

---- 

k - groupement 89/1 ( p a r t i e l )  

Th &idem J~+wLO% 

Th E t e o c U  ou& 

Th CypeyL6 5 u - 5 ~ 5  

Th Lindeirnio p r n c u n b e ~  

Th R.i.&.a w u m o b a  

Th G m p l w L b n  cLe ighnum 

Hc L e m &  onr/zoidideo 

Ps U tm.  p4iwtaga-aquatcca 

He OerinnChe ayuatica (j) 

i - groupement 24/3 ( p a r t i e l )  

HC Catex hOAi9uzt~ 3 5 4 

Hc Cmex v p ~ i c a t L i a  t 1 1  

Hc Agrnsa5~  CLIIUII(L 3 3 2  

Hc Hydnocotyte v d g &  2  U 

Hc M O U  c ~ n d e a  1 +  - 
Hc V h Q a  p d w w  1 1  m 

Cr JIMCW a c U i t i 6 l o m ~  2  --II 

C r  SuLteeeahia nunon t 1  a 
Cm Sphagnwn p a b . t n e  4  

m 

Cm Sphagrrcun inwtdc twn 2 2 

I j - groupement 03/2 

C r  Juncw c,(dww 4  1  

Cr LynuMchia  vdyr tzu ,  1 2  

Hc Canex ved i cah ia  t 4  

HC M ~ n l h a  aqua t i ca  t t  

Hc GnYi~un p d 1 ~ 5 M r  1 

Hc C h i w n  yxli'ubMe + 
RI Pic& dtuAtanb 

Le Lcmna nXnoa 



a) Groupements comportant des espèces de même type biologique 

Des espèces appartenant à un même type biologique et occupant 

un même biotope constituent une synusie (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 1928i.On 

parle parfois de synusie pour les espèces d'une même strzte de végétation 

même si les types biologiques sont différents. Ici, le terme de synusie 

s'appliquera, au sens strict, pour un groupement d'espèces de même type bio- .. 
logique. Les auteurs scandinaves (MAKIRINTA 1978, JENSEN 1979) ont établi 

un système de classification de la végétation des lacs reposant sur les synu- 

sies et les combinaisons de synusies. Le système est complexe et présente 

une grande diversité de variantes au sein des types obtenus. L'étude de la 

végétation des étangs du Centre de la France montre que les synusies sont 

en fait très rares si l'on considère les types biologiques rappelés précé- 

demment. Il est évident que si l'on définit les types biologiques de façon 

moins précise, la possibilité d'identifier des synusies augmente fortement. 

Ainsi, la réunion, communément admise, dans un même type biologique, celui 

des isoétides, de LWoh&&k unidlotra, PdWklÙkz globu&tjUul, EleochaJ& 

a d W ,  E m n e  hexandna, C m c h e  paeLcs.t~A~ et d' Idoetea l a c u m  
permet effectivement de décrire des synusies dans certains étangs. 

Par contre, en séparant- l e s  callitrichides (CaLLLOriche, Ela- 
fine) des isoétides (Lh%ohc?k~, Eleochahin acicuRahin, P d h & l A k i  gbbfi- 

6aa), le nombre des synusies diminue. 

Le tableau 5 montre un certain nombre d'exemples de synusies 

observées dans les divers types de végétation : 

- dans la végétation aquatique (a : charides ; b : nymphéi- 

des ; c : élodéides et myriophyllides), 

- dans la végétation amphibie (d : isoétides ; e, f, g, h : 
hélophytes), 

- dans la végétation exondée (i, j : hémicryptophytes ; k : 

thérophytes). 

L'analyse des groupements révèle, d'après les valeurs de 

l'abondance-dominance des espèces, que la cohabitation d'espèces de même 

type biologique se fait difficilement. Au niveau d'un même segment du profil, 

deux espèces de même type biologique manifestent souvent un état de compé- 



tition : si l'une est abondante, l'autre est peu développée et il est rare 

que les deux espèces soient en proportions égales. Le cas est très net pour 

les hélophytes (f, g) et pour les nymphéides (b). Cette compétition entre 

espèces de même type biologique conduit fréquemment à la dominance 

d'une esp6ce et à l'élimination progressive des autres, ce qui peut abou- 

tir à un peuplement monospécifique (b : Tmpa vu%&.zm devient dominant par 

rapport à PoLqgonww ampkibium ; g : PC2hagmLt~ aunltiraein a presque complè- 

tement éliminé Sd~pu.4 hcw&'uh ; c : Mljniophljh hpic& est devenu très 

dominant par rapport à Poltamogc?;ton ;.trUchoidu) . Cependant, une coexistence 
d'espèces de même type biologique reste possible si les formes sont di£fé- 

rentes (h : Menqantheb . t t U ~ o W  aux rhizomes enchevêtrés en réseau et 

aux tiges basses laisse la place aux tiges verticales et minces dlEq&bChn 

& t u v u e  ; k : Gdem .ttUpahti;ta, dressée et haute, permet le développe- 
ment des touffes dfEte0chanin OV&CL sur la vase). 

Des synusies existent dans les étangs, surtout si les es- 

pèces qui les composent présentent des différences de taille, de forme ou 

de rythme de développement, mais ce sont des groupements relativement rares 

en raison de la compétition qui s'exerce entre des espèces possédant le mê- 

me type biologique. 

b)  Groupements comportant des combinaisons de types biologi- 
ques différents 

D'une façon générale, les groupements sont constitués par des 

combinaisons d'espèces appartenant à des types biologiques distincts et 

les synusies elles-mêmes sont accompagnées d'espèces de type biologique dif- 

férent. L'occupation du biotope est donc effectuée au mieux de cette façon 

puisque les niveaux superposés (aérien, aquatique superficiel, intra- 

aquatique et souterrain) peuvent être explorés et utilisés de façon optima- 

le. La disposition spatiale des types biologiques se traduit par la strati- 

fication du groupement et on peut penser que, de cette façon, les espèces 

qui "terminent le groupement réalisent un équilibre dynamique et que la 

compétition interspécifique se trouve ainsi modérée par la diversité des 

types biologiques. Il est difficile de proposer une classification des 

combinaisons des types biologiques tant les possibilités sont grandes. 



Le tableau 6 présente des groupements provenant de- la végé- 

tation aquatique. Les combinaisons les plus fréquentes sont : 

- nymphéides - élodéides ou myriophyllides (a, b, c, d), 
- nymphéides - charides (e). 

Parfois, les groupements sont formés par des combinaisons com- 

plexes et la végétation aquatique comporte alors plusieurs strates (f, g, 

h, i)* 

Comme cela a été observé dans les synusies, la compétition 

devient sévère lorsque deux espèces de même type biologique se trouvent 

dans la même strate. Il se produit alors une dinhocim%on ldt&de partielle 

(e : N L t U  &kLL& et N L t U  aqtzcatrpa ; c : Pa;bmogetan na;tavzb et N u p h  

Uea) ou totale (g : Palyganwn ampkibh et Nuphatr Uea) 

Dans la végétation amphibie, les combinaisons où interviennent 

les hélophytes sont les plus nombreuses (tab. 7) : 

- hélophytes - lemnides et ricciellides (a, b, j ) ,  

- hélophytes - cératophyllides (d, k), 
- hélophytes - nymphéides . (c, il. 

Comme on le voit, les élodéides et les charides, les isoétides 

et les callitrichides sont rarement présentes avec les hélophytes. Elles 

sont éliminées par le développement de ces dernières comme cela apparaît 

de façon frappante lorsque la végétation d'hélophytes est détruite, par les 

rats musqués par exemple : dans les parties dénudées de la ceintures d'hélo- 

phytes s ' installent alors Chatra btrauc (P2) , E M n e  hexandha et Juncu 
b d b 0 ~ 5 ~  (P70) . 

On rencontre aussi des combinaisons où participent les isoé- 

tides (tab. 8) : 

- isoètides - pseudohydrophytes aulet callisrichides (a, k), 
- isoétides ou pseudohydrophytes - hélophytes de petite tail- 

le (c, d). 



TADLEAU 6 

COMBINAISONS C DE TYPES BIOLOGIQUES (VECETATION AQUATIQUE) 

a - groupement O314 

My bly~ioyl iqîbn spiCatWn 3 4 4 4 5 5 5 5 5 5 5 5 5 
Ny Po-tggo~iun mplubium 2 2 2 3 3 2 1 1 + +  - 
E l  Potawgeto~i  chidpu + 1 1  + - -  
Ny Tmpa n a t i H A  + - 

b - groupement 8412-3 l 

c - groupement 17/4 1 
tly Potmageton natam 3 1 3 3 2 3 4 5 5 5 5  
Ny Nuphan U e a  1 2 1 1  I 

My RanuncW p W  2 4 5 5 5 4 2 1 1  
He Eqwdetwn S t u v U e  1 t L- 

He S p a n g a w  eneotwn 2 1 Lii, 

Ny Tmpa no*nrc, 1 2 3 3 3 3 4 3 4  
My PatanwgrXa~on OLiAwideb 3 5 5 5 5 5 3 3 

Ch N ~ t u m  <t~xdA l t t  



r 

e - groupement 13/4 

Ny Nuplm Cutca 4 5 4 5 4 4 5  4 4 4 5  

Ch Nctctk ,+lexitib 5 3 4 5 4 5 4 5 3 2 2 2 2 3 2  

Ch NCteeCa ~yt icatya 2 3 1  2 1 3 4 4 3 4 3 4  -- m m  
Ch NAcUa LwLuceiid 1 9 1 m - .I 

A f  S p i m g y u  b a t &  3 rn 

f - groupement 9Vl 

1 g - groupement 38/4 1 
~y PoLygonwn mpkibuun 4 2 1  h 
Ny Nuphan Iutea 1 3 3 2  

E l  Potmageton o b h ~ b o e c u 4  2 2 4 3 1 1 

El Najas minon t 2 1 2 3 2 1  

C e - a u s W  1 2 1  -I 

My Ranun- aX.chophyL&u + 

h - groupement 36/4 

Ny Poiamogeton maCm , 2 4 4 4 5  

E l  Patamogetan ob.twi6oeius 1 1 2 2 1 1 
ch NC~& S e m  

1 - groupement 42/4 



TABLEAU 7 

COMBINAISONS Of TYPES BIOLOCIQLiES (VEGETATION AMPHIaIE) 

c - groupement 09/2 (pa r t i e l )  

He E q d e t w n  &v*atcee 4 4 4 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 4 4 2  

Ny Nympliaea dba 4 5 3 3 3 3 2 2 2 2 1 2 2 2 2 2 2 2 4 4 5  

a - groupement 1013 

He Tcplla atigusti joeia 1 2 4 3 2 3  
He S~*~ganuiurrn raci-twn 4 4 3 2 2 1 1  
He S & T ~  U6wZtA + + + 1 2 2 2  

d - groupement 5e/4 

He Spanganiiun ehectwn 4 4 4 4 4 4 3  1 
He Typha e a t c ~ o i 5 . a  + 1  1 2 2 t  -I 
Cr Lythmun n & w  I l + + +  - 
Ce Wucueahca a~~shati~ 1 2  3  2  2 --I 
Ny PoZamugetan nadonu 1  t 1  
NY P o e y g o m  m p k r b m  t - 

He R o h i p p  aniplubia t 1 1  - 
Le Lenina oKtioir 3 3 2 2 2 1  - 
Le SputodePn ptqzltiza t t  

- - 
Cr Lljtltuu>l naeica-xa t - 

t  Cr Lycopus w p a w  

e - groupement 51/3 

He Mewadhes  . t > u , { o U  3  5  5  S  5 5 5 5  
He E q ~ w e t w n  6er<u*lttiee 
Cr IUA p6eudaCow t Z t t t 1 l  - 
Cr L y c u w  ewwpaeild 

Cr JWICLL~ e ( L ~ d ( ~ 6  t 

Cr Lyttvuun 6aY*carua t 

'.-.-' 

b - groupement 01/2 

He G C y c M  nia- 2 3 2 2 1  
He Sutpus l a c w z u ~  2 2 3 3 4  
Le Ricoiocnilp~4 &id t 1 2  iiJI 

Le Lenina moioh 1  - 
R i  Riccrn &euihri6 1  œ 

Hc Crz.~z.x u e s ~ ~  1 9 

Cr L y b  d a R i c r u i a  + - . 



I 

f - groupement 6012 

He Plktagmdes a u & W  2  4 3  + t 1  t  

He Tlphn a n g u t i 6 o h  , 2 3 3 5 5 5 4  

He Swirganiiun mecSun, t - 
He Catcx &LI 4 
Hc Catcx hi- t 

- 
Ce CetaurtophyUm deme~ruri t t - - 
Yy N ~ V I W  atba 3  a 
My Uy.UophyLtum vehtic.i&!-atUm 

- 
t 

h - groupement 3913 

He E q d e t w t i  jZuv&Le 4  4  5 5 2  2  

He Spcvrgatiwii eirectzm t 1 

He Typha eati6seia 1 1  .IP 

He Rohipp i  mvkibia 2  w 
Le Lmna minon 2 2 t t  - 
R i  Lemna t u b d c a  3 3 2  + - - 
R i  Riccia dPIL(rtCIm t 

C e ~ a u G t a L b  t 3 2 1 3 3  

El Potantogeton Lucens t - 
E l  Potamogcîon ub&ido&&â 1 w 
A f  SpULogyu sp. 3  3 - 

-7 

g - groupement 0612 (par t ie l )  

He PhaagmLZed a u d U  4 4 4 4 2 2  - 
He S d p u s  0.cu.U.b 2 2 1 2 1  - 
Cr L q h  b&& 1 t t  I 

Ny Nipphaen &bu t - 
Ny Nuphan b2.u - 
Ny Potygonwn mpkibb I 

Ph S u  oinmea ( j ) t 1  - m 

Ph S a x  rzwunenen ( j )  
4 

l i - groupement 75/2 1 
Ny Potamgetan  g m u i ~ e u  5  5 3 3  + + 
He €teoc- pubtus 4 3 1 1 + +  

He Gtycvua .mMM 1 1 3 4  

He Scinpc6 &cudt.Lis 1  œ 

Ce UxindmA au- 1 + + t t - ----- 
Cr Pb& aiwidimcea . 2  * I- 

. Cr L y t h h m  saeicahiP + + + - 
Ph S a t h  tuandm (j) ' t + +  - - 



TABLEAU 8 

COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES (VEGFTATION AMPHIBIE) 

# 

b - groupement 52/6 
1s E e e o c W  a c i c u t m d  3 t 4 4 2  m m  
1s PCeLLCahia g tobd i@r.a  2  4  3 1  CI. 
Ps i3dduXi .a  mnun&idides 3  2  1  - 
Ca W e  h a a n h a  + + 1 2  

Ca Lythnwn p o ~  2  + I 

Ch Nd& @!exil& 1 - 
+ 1  - - Ny PoLygonum ampkibiun - 

He SCihpu~ &IWO& + - 
Cr LyXivtum baeicahia + 

a - groupement 63/3 
Ps Juncud bURbodu.6 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5 5  
1s P.L&&w& gtobui56eha + + 1 1 1 1 1 +  - - -  
My MyhiophyUum cLetennL6tonunr + + + +  
Ny PoLygonum amphibiwn + - 

\ - 

c - groupement 96/1 
He Spa~r.ganium mmum 1 2 2 3 4  

Ps Gaedeeeia hanuncutoidides 5 4  1 1 
Ps Soihpud ~ W a n n  2 3 5 5 2  
Ps U m a  plantago-aquatica + + +  
Pl Gtycehia @ ~ L ~ M A  + - 
Ny Poakmgeton rîatanb 1 1  œ 

. 

d - groupement 20/2 (partiel) 
He Eleochrvud p a e u b ~  1 1 1 2 2 1  
1s i i t t o m . ~ a  un id tom 4 4 5 5 5 1  
He Equhetwn 6LuvuUi.k + - 
Ny Potamogeton natavLb 1  I 

Ce I W L c d ~ ~ t i a  WU + +  - 
Hc Cmex ~ ~ c h a  1 1  - 



TABLEAU 9 

COMBINAISONS DE TYPES B:OLOG!QUES (VEGETATION EXONDEE) 

Hc Carrer vedicahia  

C r  î ~ j ~ i m z c k i a  v d g d  

C r  Juncw  ~ C ~ ~ L O ~ L L L ~  

b - groupement  0 6 / 1  

Hc Agmd&3 d m  

H c  W o t h i a  cades 
H c  HydrrocotyLe v d g d  

Cm Sphqnum inun- 

C r  JWCU a~LLti6Lofu5 

C r  Hypehicwn e lodes  

He PlvlagmiLes a w W  

Ph F m n g h  a l n u  

Ph P b  byLveb&c& ( j )  

Ph Q u a t u  hobuh (j) 

Ph W x  &&ta (j) + 

d - groupement  1 9 1 1  

Ph S&x unmea 
He Ag/co~.tib btoeonidena 

He Hydhoco.tgLe. v d g d  

H c  CaCeiwgori cubpLdatwn + 
C r  Juticud a c w 5 d L o w  

C r  JublcU ~ 4 d t ~ b U 6  

Cr If& pbeudncohud 

Ph S d c x  c i n e t u  

Ph Fhnngldn aliiud 

C r  La& i~&g.~nob(~6 

C r  Lp5ininrnc\Lia v d g n t h  

Hc rh5m pneubtte 

tlc Canex i ~ e b i c a z i a  



La végétation exondée (tab. 9) montre aussi de multiples 

exemples de combinaisons de types biologiques : la stratification de la vé- 

gétation est particulièrement nette dans les groupements arborescents (d, 

e). Dans la végétation herbacée, souvent riche en espèces, on reconnaît 

aussi des combinaisons de types avec notamment les hémicryptophytes et les 

cryptophytes dont les formes diversifiées et la disposition des parties 

souterraines favorisent une cohabitation durable (a, b). 

Il apparaît donc que la structure des groupements est déterminée par 

une combinaison de types biologiques différents qui, par superposition ou 

disposition en mosaïque, assure une coexistence des espèces au prix d'une 

compétition permanente ; celle-ci devient très forte entre les espèces qui 

présentent des types biologiques semblables et elle conduit à l'élimination 

de certaines espèces au profit de l'une d'elles ; cela se voit dans la dis- 

tribution des espèces au sein du groupeaent et dans l'analyse des valeurs des 

coefficients d'abondance - dominance. De ce fait, également, les synusies 
sont relativement rares et peu durables. 

B ,  - I N F O R M A T I O N  APPORTEE PAR LE RECOUVREMENT DES ESPÈCES 

Un groupement est caractérisé par sa composition floristique et nous 

avons vu (p.32 ) que l'information calculée à partir du nombre des présen- 

ces de chaque espèce dons les segments couverts par le groupement permet- 

tait d'apprécier le degré d'homogénéité de ce groupement. Toutefois la phy- 

sionomie et la structure d'un groupement dépendent de façon évidente de l'a- 

bondance des individus et de la dominance des différentes espèces constituan- 

tes. Or le recouvrement des espèces, au sein de chaque strate et d'une stra- 

te à l'autre, est aussi le reflet d'interactions permanentes : évaluer le 

recouvrement des espèces, c'est aussi une manière de décrire un état de 

l'évolution du groupement si l'on garde présent à l'esprit que la s t r u c t u r e  

d 'un  groupement e s t  un é q u i l i b r e  dynamique. cet aspect est particulièrement 

net lorsqu'un groupement comporte deux ou trois espèces d'ux même type bio- 

logique : la compétition interspécifique conduit à la dominance de l'une , +*. 

d' entre elles car, généralement, des espèces susceptibles de posséder le rnêmd;' : ; 
,, '? A . I 



espace vital dans un biotope -ce que l'on peut appeler une niche spatiale- 

n'ont pas les mêmes capacités à le conquérir et à l'occuper pour des causes 

multiples (vitalité, degré d'adéquation des exigences écophysiologiques et 

des capacités offertes par le milieu...). 

Il paraît donc justifié de tenter de dégager des indications signi- 

ficatives sür l'état dynamique d'un groupement et sur son degré de stabili- 

té en prenant en compte certains paramètres de la structure tels que le 

nombre d'individus des différentes espèces, le recouvrement ou la biomasse 

des différentes espèces. Etant donné la difficulté et la lenteur du dénom- 

brement des individus ou de la mesure de la biomasse de chaque espèce au 

sein des groupements, j'ai utilisé les valeurs du recouvrement obtenues à 

partir du coefficient d'abondance - dominance habituellement adopté dans 

la réalisation des relevés phytosociologiques (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 

1928), à l'aide de l'échelle de transformation ci-dessous : 

. . 
Recouvrement (%)  

10 2 5 50 7 5 100 
* L I 1 1 I 

Abondance domi nance Recouvrement moyen (%) 
+ - 0 $5 

Plusieurs auteurs ont calculé l'information apportée par l'abon- 

dance (donnée par le nombre des individus des espèces), par la biomasse ou 

par la fréquence spécifique dans les phytocénoses (IJHITTAKER 1965, PIELOU 

1966) à partir de néthodes mises au point et employees par les zoologistes 

(PRESTON 1948, HATRSTON 1959, CANCELA DA FONSECA 1966, DAGET 1976). De la 

même façon, les valeurs du recouvrement des espèces peuvent être retenues 

pour évaluer l'information apportée par les espèces d'un groupement quelconque 



1 - DIVERSITE ET EQUITABILITE 
Si l'on note le recouvrement de chacune des espèces séparément, 

une espèce i de recouvrement r(i) (exprimé en %'  par rapport à la longueur 

du segment)a un recouvrement relatif  ri/^ (R : recouvrement total des N es- 
pèces d'un groupement). 

Ce recouvrement relatif peut être assimilé à une probabilité : 

en effet, lorsqu'on ne connaît, a priori, que la présence d'une espèce, sa 

probabilité de réalisation p(i) (O <p(i),<l) est indéterminée puisque le 

recouvrement de l'espèce i peut prendre une valeur quelconque comprise en- 

tre O et 100 %. Par contre, l'observation et la notation de son recouvrement 

apporte une information qui élimine l'incertitude dans laquelle on se trou- 

vait. Or cette quantité d'information peut être évaluée par la quantité d'en- 

tropie liée à cette incertitude (GUIASU et THEODORESCU 1971) et mesurée par 

la formule de SHANNON (1948) : 

A 

H (binons) = - C p(i) log2 p(i) 

Ainsi, chaque espèce fournit une information spécifique h(i) : 

h(i) = - r(i)/R log2 r(i)/R 

et la somme des informations apportée par les N espèces du groupement cons- 

titue un indice de la diversité D : 

N D = - Z r(i)/Rlog r(i)/R 
i= 1 2 

Comme la richesse floristique des groupements est très varia- 

ble, on utilise l'équitabilité E : 

où log N représente l'information maximale du groupement dans le cas, théo- 
2 

rique, où toutes les espèces auraient le même recouvrement (PIELOU 1966, 

DAGET 1976). 

La valeur de l'équitabilité varie de O à 1 : elle est nulle 

lorsque le groupement correspond à un peuplement monospécifique (il n'y a 

aucune incertitude puisque p(i) = 1 et D = 0) ; elle serait égale à 1 dans 



1 un groupement où toutes les espèces auraient la même probabilité : - 
N . Dans 

le premier cas, la concurrence interspécifique est évidemment nulle alors 

que dans le second, elle est forte : l'équitabilité constitue donc une ap- 

proche de l'état dynamique d'un groupement et comme le calcul ne tient pas 

compte de l'ordre des espèces dans les segments successifs, on peut le réa- 

liser pour tout relevé effectué sur une séquence de segments ou sur une sur- 

face, à l'aide du recouvrement moyen de chaque espèce obtenu par transforma- 

tion du coefficient d'abondance - dominance (recouvrement moyen = somme des 

recouvrements/nombre de segments couverts par le groupement). 

Exemple 1 : groupement 10/3 

abondance- recouvrement 
domi nance moyen (%)  ~ ( i >  h ( i )  



Exemple 2 : groupement 221'3 

abondance- recouvrement 
domi nance moyen ( 9 9 )  ~ ( i )  h ( i )  

Dans l'exemple 1 ,  les hélophytes Tqpha angunfi@&a, Spmga- 

niwn aecAum et S d p ~  &CM- sont en compétition et sont moyennement 

abondantes ; l'équitabilité est nettement plus élevée que dans l'exemple 2 

où PhnagtnLta aun.ttaLb, dominant, ne se trouve plus en compétition avec 

les autres hélophytes, plus ou moins résiduelles. 

Exemple 3 : groupement 5915 

abondance recouvrement 
domi nance- moyen [%) PU > h ( i )  



Exemple 4 : groupement 25/4 

a bondance recouvrement 
domi nance- moyen ( 4 9 )  ~ ( i >  h(i) 

Exemple 5 : groupement 34/6 

abondance- recouvrement 
domi nance moyen (%) PU > h(i) 

Nymphaea d b a  4 5 5 5  81,25 0,495 0,5G2 

NLt&a hyncahpa 4 5 5 5  81,25 0,495 0,502 

S d p u n  .kcunltrLin 1 1,38 0,008 0,056 

U ; D U c U  cruna& + 0,13 0,001 0,010 
....................................................................... 

N = 4  164 , O 1  0,999 1,070 

D = 1,070 E = 0,535 



Les valeurs de l'équitabilité pour les groupements aquatiques 

ci-dessus sont bien en rapport avec le degré de compétition entre les espè- 

ces : la valeur la plus forte caractérise l'exemple 3 , où Mtjhiophy.tXwn 
~ W c i e e a t u m  et RanuncuRua &&~xAuA, qui sont formés par le même type bio- 

logique (myriophyllides), sont abondants et donc en compétition ; dans 

l'exemple 4, les espèces appartiennent à des types biologiques différents 

(MyhiophY&hn vUU%d%Am est à l'état résiduel et il n'y a pas de compé- 

tition avec R a n u n c d ~  & & n u )  et, malgré le nombre élevé des strates, 

l'équitabilité a une valeur plus faible. Enfin dans le dernier groupement, 

l'équitabilité a une valeur encore plus faible et correspond 3 deux espèces 

abondantes (Nymphaea dba et NL-t&a ayncmpa) dont la compétition est li- 

mitée par la différence des types biologiques qui leur permet d'occuper des 

niches spatiales distinctes sous forme de strates. 

Le calcul de la diversité et de l'équitabilité paraît donc 

représenterun test pour connaître le degré de compétition entre les espèces 

constituant un groupement. Cependant, il faut beaucoup de prudence pour en 

dégager des conclusions sur le degré de stabilité et sur l'état d'évolution 

du groupement (stade pionnier, stade de maturité ou stade sénile). En effet, 

les travaux effectués dans divers domaines ne donnent pas des résultats con- 

vergents, en raison notamment du cadre dans lequel ils ont été réalisés : 

les problèmes de compétition sont de nature différente selon que l'on étudie 

les catégories trophiques d'un écosystème, les types biologiques d'une phyto- 

cénose ou les espèces d'un groupe taxonomique. C'est ainsi que WHITTAKER 

(1965) indique qu'il n'y a pas de corrélation entre l'indice de diversité et 

l'état d'évolution des groupements végétaux (forêts, landes) des Great Smoky 

Moutain (U.S.A.). ILTIS (1974), étudiant les variations des populations al- 

gales du phytoplancton montre que les groupements jeunes, ccmposés d'espèces 

peu nombreuses, caractérisés par la dominance d'une ou de quelques-unes 

d'entre elles, et par un taux de multiplication élevé, ont un indice de di- 

versité assez faible alors que des groupements séniles, de composition spé- 

cifique complexe, ont une diversité élevée. Ce dernier résultat n'est pas 

confirmé au niveau de la végétation des étangs puisqu'un groupement pionnier 

de thérophytes (groupement 8911) a une équitabilité analogue (E = 0,646) à 

celle d'un groupement complexe résultant de l'évolution d'une structure en - 

écailles avec introduction d'espèces colonisatrices (groupement 51 /2  : 

E = 0,648). 



?ourtant la connaissance de l'équitabilité ne saurait suffire pour 

apprécier le degré de compétition d'après la structure du groupement et le 

recouvrement des espèces. Sa valeur varie dans des limites trop étroites 

pour constituer un bon test. En effet, en excluant les peuplements monospé- 

cîfiques (dont la diversité est égale à O et l'équitabilité est égale à l), 

le calcul effectué sur 167 groupements donne la distribution suivante des 

valeurs de l'équitabilité: 

- 

équi tabi 1 i té nombre de groupements (%) 

Par ailleurs, le calcul de l'information spécifique h(i) montre 

que sa valeur n'est pas proportionnelle au recouvrement r(i) : elle passe 

par un maximum h(i) max = 0,531 lorsque p (i) = R/e (e : nombre népérien) ' 
c'est-à-dire lorsque le recouvrement prend pour valeur 36,8 %. De ce fait, 

une espèce de fort recouvrement apporte une information faible de la même 

façon qu'une espèce de très faible recouvrement et ce sont les espèces de 

recouvrement relatif compris entre 25 % et 50 % qui apportent l'information 

la plus élevée (0,5 < h (i) < 0,531). Il en résulte que l'information ap- 

portée par les espèces dominantes dans chaque strate est masquée alors 

qu'elles ont un rôle déterminant dans la structure et la stabilité du grou- 

p ement . 
Je propose donc de prendre en compte l'information apportée par 

les especes qui possèdent le plus fort recouvrement au sein du groupement 

à 'L'aide d'un indice de c a m p W o n  i n t t ~ ~ ~ p é c i ~ i q u e .  

1 
La démonstration est donnée dans l'annexev,~, 



2 - DEGRE DE COMPETITION INTERSPECIFIQUE AU SEIN D'UU GROUPEMENT 
Le graphe de la variation des valeurs de l'information (calculées 

à l'aide de la formule de SHANNON) en fonction des vdeuh?l cumucéeil du re- 

couvrement des espèces (rangées selon l'ordre décroissant de leur recouvre- 

ment relatif), est défini par la fonction concave : 

où y est l'information donnée'par une valeur x quelconque du &ecouvtLemeKt 
c ~ u e e  (OZ X: 1 ) .  

FIGURE 18 - COURBE DE LA FONCTION CONCAVE y = - x log2.x ET - . 

1 NFORMAT ION APPORTEE PAR LE RECOWREMENT DES ESPECES 

Information (binon) 

0,75 

I I 
I I 

Recouvrement 
I I l relatif cuniulé 

La courbe obtenue (fig. 18) délimite une aire S qui représente 

l'information'totale cumulée apportée par Rou;tU e i l p ê c ~  du groupement. 

La contribution de l'espèce dont le recouvrement est le plus fort corres- 

pond à l'aire SI ; celle de l'espèce du rang 2 correspond à l'aire sp, 

etc... L'aire S étant la même pour tous les groupements (x = C r(i)/R = l ) ,  

une expression caractéristique du groupement sera donnée par la relation 

existant entre sl, s2, s ( ) ,  ces valeurs n'étant pas proportionnelles 

aux recouvrements respectifs en raison des particularités de la fonction 



concave (l'information maximum y max. est obtenue lorsque x prend la valeur 

Ne, comme cela a été indiqué pour le calcul de l'information spécifique). 

Le calcul des aires sl et s2...s(i) s'effectue à-l'aide d'une 

primitive de la fonction concave1 : 

ce qui peut s'écrire encore : 

Comme la valeur maximum de l'aire est constante (pour x = 1, S = 

0,361), on peut établir deux relations caractéristiques pour un groupement 

quelconque : 

- une relation qui unit les deux espèces les plus abondantes : 

avec : . 1 = F(x = rl/R) - F(0) où F(0) = O 

- une relation qui unit l'espèce la plus abondante à l'ensemble 

des autres espèces : 

avec S = 0,361 

Les valeurs A et B sont très fortement corrélées comme le montrent 

la droite de régression linéaire ( f i g .  19) et le calcul des paramètres cor- 

respondants, pour 200 groupements : 

1 

La démonstration est donnée dans l'annexev,~. 



FIGURE 19 - DROITE DE REGRESSION . ENTRE LES PARAMETRES U T I L I S A N T  L '  INFORIIATION 
APPORTEE PAR L E  RECOUVREMENT DES ESPECES. 

45 points seulement ont été re ortés sur le raphique. Les droites 
sxtuées de part et d'autre de Pa droite de r&ressron correspondent 
a plus ou moins 2 erreurs-type. 

Cette corrélation inverse très significative entre l'aire déter- 

minée par les recouvrements relatifs des deux espèces les plus abondantes 

d'une part, et l'aire déterminée par le recouvrement relatif de l'espèce la 

plus abondante d'autre part, met en évidence une relation structurelle par- 

ticulièrement nette entre les espèces d'un groupement. Cette relation ex- 

primée par l'intermédiaire de la fonction concave et de sa primitive n'ap- 

paraît pas en analysant dinectemer& les recouvrements des espèces. 

Pour exprimer cette relation structurelle, le rapport des valeurs 

A et B précédentes peut être utilisé comme un incfke de. c o n i p ~ o n  hAeh- 

apécidique au sein du groupement, CI : 



Exemple 1 : groupement 5914 

Si l ' a n  fange L a  a p è c a  selon les valeurs décroissantes du re- 

couvrement (obtenues par la somme des recouvrements relatifs de chaque espè- 
1 

ce sur les segments successifs ), on obtient le tableau et les résultats 

suivants : 

- - somme des recouvrement 
abondance-dominance recouvrements rel ati f (%) 

1 
On ~oürrait aussi utiliser le recou13renent relatif moye? comme dans le 
calcul de la diversité ( ~ . 6 ~  ). Toutes les valeurs de l'indice CI ont 
été calculées en effectuant la somme des recouvrements sur les segments 
successifs, pour chaque espèce. 



Exemple 2 : groupement 1314 

Exemple 3 : groupement 03/4 

Les résultats montrent clairement que lorsque la compétition est 

forte comme cela se produit entre les Nam de l'exemple 2, espèces de ty- 

pe biologique semblable, l'indice est très élevé ; lorsque les types biolo- 

giques ne sont pas en compétition (exemple 3), l'indice est faible. 

Pour les groupements aquatiques pris comme exemples pour le calcul 

de l'équitabilité (p.68 ) l'indice de compétition prend les valeurs suivan- 

tes : 

groupement 59/5 : 1,12 

groupement 25/4 : 0,90 

groupement 34/6 : 0,69 

On voit donc que l'indice de compétition diminue, comme l'équi- 

tabilité, lorsqulil y a diminution de la compétition interspécifique dans 

les groupements retenus. Il en est de même avec les groupements d'hélophy- ,; ,. 
I i 

tes (p.67 ) : . . t <  , i 
t .  .* 



Groupement Ind ice de compéti t ion Equi t a b i  1 i t é  

L'analyse des résultats donnés par le calcul de l'indice de com- 

pétition interspécifique pour tous les groupements amène plusieurs observa- 

tions : 

- L'indice de compétition interspécifique est plus discriminant 
que l'équitabilité car il offre une gamme de valeurs plus éten- 

due. Ces deux indices n'ont pas la même signification puisque 

l'étude de la régression linéaire entre l'indice CI et l'équi- 

tabilité E montre qu'il nrexin;te p a ~  de c o r n m o n  /signi~ica- 

&ive entre les 2 indices (r = + 0,20 pour 50 groupements). 

- L'indice de compétition interspécifique est très variable d'un 
groupement à l'autre sur un même profil et est indépendant de 

l'état d'évolution de la v E g W o n  à laquelle appartient le 

groupement, comme le montrent les valeurs de CI mentionnées sur 

tous les profils figurant dans l'annexe I,B . Par exemple, 
le groupement pionnier de thérophytes 8911 a un indice élevé 

CI = 0,79 dont la valeur est relativement proche de celui d'un 

groupement sénile à structure complexe dont la richesse floris- 

tique est plus élevée (groupement 5112 : CI = 0,97) : dans les 

deux groupements se manifeste une compétition interspécifique 

forte en rapport avec une certaine instabilité des groupements : 

le groupement pionnier de thérophytes a une grande capacité 

colonisatrice ; le groupement sénile est le siège d'une compé- 

tition entre plusieurs espSces de même type biologique et l'in- 

troduction des phanérophytes contribue B cette instabilité, On 

retrouve là une convergence entre groupement pionnier et groupe- 

ment sénile déjà signalée au cours de l'analyse des graphes 

donnés par l'utilisation de l'analyse factorielle des correspon- 

dances (p. 46 ) . 



- Les valeurs de l'indice de compétition les plus élevées (CI > 1) 

se rencontrent dans deux situations différentes : 

. dans des groupements appartenant à des étangs anciens dont 

la végétation est évoluée : les ceintures, bien marquées, 

possèdent une structure horizontale en écailles où se trou- 

vent généralement en compétition des hélophytes : étang 

Gouffier (29/3), étang de Vaux (31/3), étang des Ouillères 

(39/2), étang de la Faisanderie (43/3), étang Neuf à Menetou- 

Salon (44/3), étang de Javoulet (45/5), étang de Bizy (471 1). 

Les groupements à indice élevé ont en même temps un indice 

d'homogénéité moyen (IR < 0,67) ; 

. dans des groupements observés dans des étangs dont l'équili- 
bre dynamique est perturbé par un abaissement du plan d'eau 

assez prolongé ce qui amène une colonisation de certzins 

groupements par d'autres : il se constitue des gmupmen;tr, 

h&t&ogènu, comme l'indique la valeur élevée de l'informa- 

tion relative (IR > 0,67) : étang de la Perchette (41/2), 

étang de Saint-Didier-en-Donjon (33/4), étang Lélu (231 1) . 
- Les valeurs les plus faibles de l'indice de compétition corres- 
pondent à des groupements où une espèce est très dominante, 

même si la richesse floristique est assez grande : étang de Saxi 

(groupement 50/4) ; étang de Javoulet (groupement 4513). De plus, 

les valeurs restent faibles même si deux espèces sont abondantes, 

mais à condition qu'elles soient de types biologiques différents 

ce qui leur permet d'occuper des niches spatiales distinctes. 

C'est ainsi que cohabitent Tmpa naAanA et ~a;tamog&ton &chai- 
d u  (2117 : CI = 0,33) ; P a ~ o g e ; t o n  ghatnineun et E l e u c u  
p d u n m  (33/3 : CI = 0,oB) ; Eqh&tum ~ h v i c z C X e ,  UitrUcuRa- 

aun;trraein, Lmna aYuk.dca et Lerina minah (3913 : CI = 0,3 1) ; 

Phnag&u au&Oi.dA et Cmex klpania  (4814 : CI = 0,25). Plus 

rarement, les deux espèces qui cohabitent ont le même type bio- 

logique mais elles ont alors des formes différentes : Menyan- 

k h u  ;frUdaRia;ta et Equhetum ~ R u v U e  (2413 : CI = O, 1 1). 

- Il n'existe aucune corrélation significative (r = + 0,26 pour 

50 groupements) entre l'indice de compétition inters~écifique 

CI d'un groupement et son degré d'homogénéité IR. 



Le mode de distribution des espèces le long des segments cou- 

verts par un groupement -qui est un caractère de sa structure- 

est indépendant de la valeur de leur recouvrement relatif. 

3 - STADES D'EVOLUTION DES GROUPEMENTS 

L'indice de compétition interspécifique apporte quelques repères 

quantitatifs dans les processus d'installation et d'évolution des groupe- 

ments observés. 

a) Stade pionnier 

La colonisation d'un milieu exondé par les thérophytes donne 

des groupements à évolution rapide car la compétition est forte entre les 

espèces de même type biologique (55/1 : CI = 0,80 ; 8911 : CI = 0,79). En 

milieu aquatique une espèce à fort pouvoir colonisateur s'implante généra- 

lement formant un peuplement où la compétition est nulle ou faible (peuple- 

ments à LhXotreUa, à C h t a  contudu, à M y ~ o p h y U u m  apicatum) . 

O) Stade juvénile 

L'introduction de nouvelles espèces dans les groupements pion- 

niers augmente la compétition interspécifique et l'on note de grandes varia- 

tions de la valeur de l'indice selon le type de végétation. La compétition 

la plus sévère a lieu dans les groupements les plus riches en espèces qui 

s'installent sur la partie exondée ainsi que dans la végétation aquatique 

Ces eaux les plus minéralisées. Des groupements hétérogènes où la compéti- 

tion est élevée s'établissent parfois au contact de ia végétation terrestre 

et de la végétation amphibie et au contact de la végétation amphibie et de 

la végétation aquatique. 

c) Stade optimal 

Le résultat de la compétition se traduit de deux façons : 

- l'élimination d'espèces au profit d'une espèce dominante 
ou d'un très petit nombre d'espèces dominantes qui ont des 



types biologiques différents et qui se disposent en strates ; 

- la dissociation latérale d'espèces de même type biologique, 
ce qui limite leur concurrence. 

L'indice de compétition diminue au sein des groupements. 

d )  Stade f ina l  ou sénile 

Le développement d'une espèce dominante peut être tel qu'il 

provoque la régression des autres strates : l'indice prend alors une valeur 

faible ou nulle lorsque le groupement devient un peuplement monospécifi- 

que (peuplements à Pa;tamogctan &ucen?l, à T ~ p a  nalzm, à Typha angafi~alh, 

à Equ/inahm @ u v ~ e ) .  Mais il arrive aussi que la structure reste com- 
plexe par suite du mélange de nombreuses espèces présentant des types biolo- 

giques différents avec des abondances et unedistribution horizontale très 

inégales. De tels groupements se rencontrent dans les étangs dont la végé- 

tation est évoluée. Comme cette évolution des groupements s'accompagne de 

transformations écologiques du biotope (accumulation de sédiments notam- 

ment), de nouvelles espèces, souvent transgressives à partir de groupements 

adjacents, peuvent s'introduire et il se constitue alors une phase de tran- 

sition avec un nouveau stade de la série : la compétition devient à nouveau 

importante. 

On voit donc que l'évolution des groupements présente des moda- 

lités variées selon les types de milieu. Au cours de la succession des sta- 

des, les relations structurelles entre les espèces et la composition £10- 

ristique des groupements se modifient dans le sens d'une acquisition d'un 

état de stabilité de plus en plus grand marqué par l'abaL5~men.t g&n&,td 

de Ca car n p U a n  ivLteicnp&cidique du stade juvénile au stade sénile. 

C, - RÉDUCTION DE LA STRUCTURE À UN MODÈLE MATHÉMAÏIQUE 

L'existence d'une relation structurelle entre les espèces, mise Ici 

en évidence par le calcul de l'indice de compétition, a fait l'objet de 

multiples recherches et plusieurs modèles mathématiques ont été proposés 

pour traduire la structure des groupements et des écosystèmes à l'aide de 

divers paramètres concernant la distribution des individus, l'abondance des 



espèces, leur biomasse, ou leur activité. Si, pour un groupement, on re- 

présente la distribution des logarithmes des valeurs du recouvrement relatif 

de chaque espèce en fonction du numéro des espèces IrangZa h d o n  h, vateuh 

décreahaavtte de leur hecouvtLemelzt &&&Cid, on peut obtenir plusieurs types 

de distributions définies par des modèles mathématiques (DAGET 1976). La 

représentation graphique des distributions permet d'en distinguer deux ty- 

pes : 

- une distribution pour laquelle les logarithmes des recouvrements 
sont alignés sur une droite (fig. 20) et qui appartient au 

modèle log-finé&e appelé aussi modèle de MOTOMURA : les recou- 

vrements des espèces forment une progression géométrique de rai- 

son a telle que pour une espèce de rang i : 

log r (i) /R = (i - 1) log a 

où loga, qui est la pente de la droite, constitue une valeur 

caractéristique du groupement. On montre que cette droite passe 

par le point ayant, pour coordonnées, la moyenne des rangs 

N + 112, en abscisses, et la moyenne des logarithmes, en ordon- 

nées (N : nombre d'espèces). 

- une distribution pour laquelle les logarithmes sont disposés 
selon une courbe sigmoïde (fig. 21) ou courbe intégrale de 

GAUSS et qui est déterminée par le modèee log-nom&, ou modèle 

de PRESTON : les logarithmes desrecouvrements relatifs sont dis- 

tribués au hasard de part et d'autre de leur moyenne. Cette 

courbe est définie par les valeurs N (nombre d'espèces), G 

(écart-type) et m (moyenne arithmétique) : elle représente la 

surface cumulée en fonction des N espèces rangées par valeur 

décroissante des recouvrements. On montre (DAGET 1976) que cette 

surface a pour valeur N + 1 et une transformation de la cour- 

be sigmoïde en droite de HENRY, ou droite des probitsl , permet 
de déterminer les paramètres O et m (fig. 22 ) .  

1 
La droite de HENRY est obtenue à l'aide des coordonnées des N espèces au 
groupement sur un système d'axe qui comporte : 

- en ordonnées, les logarithmes des recouvrements ; 
- en abscisses, b d 0 n  une échelle l o g ~ h t i y u e ,  les valeurs successives 

(exprimées en %) qui correspondent aux rangs des espèces et calculées 
à l'aide de la relation : (N + 1) - i/N + 1 (i = rang d'une espèce). 
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probits (P) 

rang des especes 
(valeurs décroissantes du 
.recouvrement) 

FIGURE 22 - TRA~~SFORMATION DE LA COURBE SIGMO~DE D'UNE DISTRIBUTION 
LOG-NORMALE EN DROITE DE HENRY (OU EN DROITE DES PROEITS) 

Les valeurs des logarithmes des recouvrements relatifs des espèces du 
r groupement 1312 semblent s'aligner sur une droite (tirets) selon une 

distribution log-linéaire. L'u~ilisûtion des probits montrent qu'ils 
s'ordonnent selon une droite de HENRY (H) : la distribution est dcnc, 
en fait, log-normale et la courbe des valeurs des.logarithmes des 
recouvrements est, en réalité, une sigmoïde (S), 

La comparaison des groupements qui appartiennent aux deux modèles 

montre que les groupements où la compétition interspécifique est élevée 

appartiennent au modèle log-linéaire dans la plupart des cas alors que le 

modèle log-normal correspond à des groupements dont l'indice de compétition 

est moyen ou faible. Enfin, les groupements hétérogènes (informâtion relative 

élevée et . indice de compétition fort) n'appartiennent pas à l'un des 

deux modèles retenus ; leur type de distribution.est complexe. DAGET , 
LECORDIER et LEVEQUE (1972) ont proposé d'appeler n ~ m ~ c ~ n ~ b ~  des groupe- 

ments d'espèces dont la distribution peut être assimilée à l'un des deux 

modèles précédents. Comme le montrent les nombreuses recherches faites en 

écologie animale et aussi les études plus rares faites sur les phytocoeno~e$~> 
' f I /  prairiales (DAGET 1968) et forestières (IJHITTAKER 1965), les nomocénoses . .  , ,  



représentent un état équilibré vers lequel tendent les groupements lorsque 

les facteurs écologiques conservent une certaine permanence. Tl en résulte 

que l'identification d'une nomocénose, ayant une structure organisée, im- 

plique la réalisation d'un ensemble de facteurs qui caractérisent le bio- 

tope qu'elle occupe. Comme la définition de la nomocénose ne fait interve- 

nir aucune hypothèse sur l'abondance des espèces ni sur leur appartenance 

à un groupe taxinomique donné,ni sur leur répartition spatiale ou temporelle 

(DAGET, LECORDIER et LEVEQUE 1972), on comprend que des modifications liées 

à des facteurs biotiques puissent se produire au niveau de l'abondance des 

espèces comme au niveau de leur nature ou de leur nombre, sans modifier 

sensiblement l'état de la nomocénose, notamment sous l'action de la concur- 

rence intraspécifique et de la compétition interspécifique. L'indice de 

compétition constitue l'un des moyens de connaître l'évolution d'une nomo- 

cénose, en particulier de caractériser son passage de la forme log-linéaire 

à la forme log-normale, par suite des modifications internes où la forme 

biologique et les exigences écophysiologiques des espèces jouent un rôle 

fondamental, ainsi que l'attestent les cultures expérimentales (HARPER 1967). 

III, - EVOLUTION DE LA STRUCTURE ET DE LA PHYSIONOMIE DE LA 

VEGETAT I ON 

A ,  - ANALYSE DE PROFILS 

Les profils établis dans les différents types de végétation d'un étang 

représentent une succession de groupements plus ou moins complexes. Très 

souvent il existe des relations dynamiques et floristiques entre les grou- 

pements adjacents ; l'utilisation de l'indice d'homogénéité et de l'indice 

de compétition conjointement B l'analyse des types biologiques permet une 

comparaison des groupements d'un même profil et, de là, une interprétation 

de lô structure et de la dynamique de la végétation. 



1 - ETANG DE MOÛTIERS (020 ; P16, tab. 10) 

TABLEAU 10 - PROFIL AVEC ZONES ET PHASES DISTINCTES 

La structure horizontale, formée par 4 groupements, et la physiono- 

mie de la végétation sont simples : la végétation exondée comporte une cein- 

ture formée par FiLipenduRa h a n i a  puis une ceinture dominée par CatLex 

acu;ta ; la végétation amphibie est marquée par S&puA t a c u n 0 d  mais Paly -  

ganum m p & b h  établit une strate flottante ; enfin la végétation aquati- 

que est représentée par un peuplement de Pa;tamog&an Lucem. Le groupement 

d'hélophytes a une hétérogénéité forte, provoquée probablement par la pré- 

sence de Phaedtun mundiiuzcea qui pénètre aussi dans la ceinture plus ex- 

terne de Cahex !~cuA;a, ce qui assure une continuité entre les deux groupe- 

ments. Comme la compétition est forte entre les hélophytes h h p ~  tacun- 

;tiLin et Phaeahin ahundinacea (CI = 0,79 pour les segments 6 et 7) on peut 

envisager l'évolution ultérieure : soit la formation d'une ceinture à 
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P h a e d  anun&nacea entre la ceinture de Cmex a c d  et la ceinture de 

S & p u  lacun.Ouh si ce dernier est dominé, soit l'élimination de P h a e d  

ahundinacea par S & p u  &cubZ&ib et, au contraire, son développement dans 

la ceinture de Canex acu;ta qu'il pourra envahir. Dans les deux cas la struc- 

ture et la physionomie de la végétation seront modifiées. 

2 - ETANG NEUF, LA COLLANCELLE (300 ; P26, tab. 11) 

TABLEAU 11 - DISSOCIATION LATERALE DIESPECES DE MÊME TYPE BIOLOGIQUE 

La compétition au sein de la synusie d'hélophytes a produit une 

dissociation latérale très nette qui a pour résultat la formation de deux 

groupements adjacents : le groupement à PhWgmi;t&5 a u A f i a  et le groupe- 

ment à Glycehxa maxi.ma. L'indice de compétition est faible en raison de 

l'importance prise par le recouvrement des espèces dominantes, ce qui laisse 

les autres hélophytes à l'état de résiduelles. 
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3 - ETANG DE GARIGNY (270 ; P60, tab .  12) 

TABLEAU 12 

PROFIL MONTRANT UNE DISSOCIATION LATERALE ET LA STRATIFICATION DANS 
UN GROUPEMENT AQUATIQUE (ETANG DE GARIGNY) 

P h l r a g d ~  acrunXX&.h forme une ceinture qui chevauche les deux 

premiers groupements : elle est perturbée localement par la présence de 

Cmu eeai& (segment 4) mais la concurrence avec Tqpkra anguna5dafia est 

assez faible. Par contre, dans la végétation aquatique, stratifiée, la con- 

currence entre les nymphéides (Nymphaea d b a  et Tmpa nmhnb) a provoqué 

une dissociation latérale des2 espèces ; de même la concurrence enEre les 

myriophyllides ( M y ~ o p h y U u m  v & W  et R a n u n c d ~  d & C i v ~ & ) .  Il en 

résulte 3 phases stratifiées d'homogénéité et d'indice de compétition très 

différents. Le processus de dissociation.latéra1e est en cours dans la pha- 

se 2 aussi bien dans la synusie des npphéideç que dans celle des myrio- 

phyllides. La compétition forte qui y règne (CI = 1,Ol) tend à subdiviser 

cette phase en un groupement à Nymphaea d b a  et CWaphyUum d m i ~ u ? ~  (seg- 

ments 14 - 15 - 16 pour lesquels CI = 0,39) et en nn zutre groupement formé 

par les segments 17 à 22 (pour lesquels CI = 0,68) : le nombre de groupe- 

ments augmentera sur le profil mais la compétition sera diminuée. 
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Ici encore, la dynamique au sein des groupements a pour effet une 

augmentation de leur nombre et une modification physionomique. 

4 - ETANG GGUFFIER (296 ; P29, t ab .  13) 

TABLEAU i3 

PRCFIL MONTRANT L'INTERPENFTRATION DES GROUPEMENTS ET LA STRUCTURE 
EN ECAILLES DANS UNE VEGETATION COMPLEXE (ETANG GOUFFIER) 

La physionomie est simple par suite du développement des espèces 

dominantes : Cmex v ~ i c a h i a  pour la végétation exondée ; PhhagrniZeh au&tRa- 

l% et SCihpu5 lac~~ba%& dans la vSgétation amphibie où les deux espèces 

sont en compétition (Ci élevé) ; Nyiliplzuea atba pour la végétation aquatique. 

En réalité, il s'agit d'une structure en écailles typique qui montre bien 

la complexité de la végétation par suite de l'interpénétration de strates 

form6es par des espèces ayant des types biologiques différents et qui étaient 

initialement localisées dans des groupements différents et adjacents : N l p -  

ph.aea dba  pénètre ou subsiste dans la ceinture d'hélophytes et P h m g r n L t a  

au- envahit la ceinture de caex  VU^^&. 



Ainsi, llinterpénétration,de plus en plus complexe, des groupe- 

ments de la végétation terrestre, de la végétation amphibie et de la végé- 

tation aquatique détermine la formation d'un écotone à la limite de l'éco- 

système terrestre et de l'écosystème aquatique. 

5 - CONCLUSION 
La comparaison de la structure des groupements et l'analyse des 

relations structurelles entre les groupements des profils de végétation met 

en évidence la dépendance étroite qui existe entre la compétition interspé- 

cifique qui s'accomplit dans chaque groupement et l'évolution de la struc- 

ture horizontale de la végétation. La figure 23 résume l'effet de la compé- 

tition interspécifique et des processus dynamiques qui en découlent : 

- formation de gkoupmer& a;trLa;tidiéa, par combinaison d'espèces 
de types biologiques différents, où les espèces peuvent se dis- 

poser en mosaïque, en écailles (A) ; 

- acquisition d'une /~&'~uDtLLtte en  écu^ par interpénétration 
d'espèce appartenant à des groupements adjacents (B) ; 

- a p p u o n  e;t dévdoppement d'un écotone au niveau de la végé- 
tation amphibie par interpénétration, de plus en plus complexe, 

d'espèces provenant de 3 types de végétation (terrestre, amphi- 

bie et aquatique) (C) . 

B, - STADES D'ÉVOLUTION DE LA VÉGÉTATION 
Les valeurs des indices d'homogénéité et de compétition diffèrent par- 

fois fortement d'un groupement à l'autre sur un même profil. Cela tient à 

de multiples facteurs endogènes et exogènes : 

- Les groupements évoluent selon la nature de leurs composants. Les 
espèces possèdent, en effet, dans leur génotype, des potentialités 

différentes qui concernent leur rythme biologique, leur vitalité, 

leur sociabilité, leur capacité de résistance aux modifications du 
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FIGURE 23 
A 

Nymphaea d b a  NY 5 4 4  3  4 2  
Tmpa tmtanb NY 1 1 1 1 2 2 3  4 4 3 3 4 4 4 4 4 4  
Myhiophyhn wmticLL-Lztwn My 5  5 4  1  1 1  2  2  + +  
Kanuncd~d D i n m  MY 1 2 3 1 3 1 2  + 1  
PoXamogetotz &cichaides E 1 1 1 1 1 1 1  1  
P o h o g  et011 lucerin E l  + 1  
Cehatoplr yUwn demwuuni Ce 1 1 2  3 3 4  5 3 5 4  4 5 5 5 5 5 5 5 5 5  

Phitlr&nLtc,> a a 5 ~ z . o . ~ ~  
Lemrza m.Lr,ox 
EqLLinctutn g e u ~ i m e  
Typha angud~6uL-b 
Gtycenia niaxinu 
S&pw ~cuAXhL5 
Smganur i  m x x u n ~  
PoZygonum an tpk ibh  
.Vynpizaea d b a  
Po;ta*nogeton ~ c h o i d e  
PoXamog&ton vlcrfanb 
Ranwicdud p e L t a t u  
Nuphw~ Çdea 
Tnapa natan4 

He 
Le 
tle 
He 
He 
He 
He 
NY 
NY 

A E 1 
KY 
MY 
NY 
NY 

C 

Lywpun e u n o p u  Cr + 
AchLUea ptarunica Cr + 
Canuni vdcC3Ra twn  Hc + 
A ~ R O J L ~ A  &toloni j a  HC 4 2 2 3  
JWICU acut.Ldlom Cr 2 4 4 2  1  
Acho&ducni cuspidalm Hc 2 4 2  1  
Z h i b  txeudacotl~~h C r  + + 2 1  1  
Mentha aquatica HC 1  + + 
Hydrrocotyle v d g a a i ~  Hc + 1 4 4  3 2 2 + + + c + +  
Ranici~ccLeun dhnicLea HC + i +  + 
Utnaptantngo-aquatica Ps + 
L y b h c k i a  vcLegw~i.4 Cr + 1  2 1 1 1 1 1 +  + + 
Calex va ic iuuh  Hc 1 1  2 2 2 2 2 1 + + +  + 1 1 + 1 + + +  
PhgrniAu austuL.i.5 He + l  2 3 3 4 4 4 3 2 3  1 4 2 3 2 1 2 9  + 
?otygoiiwn m p h d  iwn NY + 
Lythmn 4&c& C r  + 1  2 1 1 2 1 1 + + 1  t 2 + 1 t  + + + + +  
Sc. i~p~l4 & c u b h  He 3  2 2 1 1 1 2 2 1 1  1 2 2 2 1 2 2 2 2 1 1 +  
Smganiwn eheotc<nr He + + 
PoZimogotun gkaminew E l  + 2 2 1 3 1 2  2  + + 
Juticud buf60i)u5 Ps 3 2  
T y p h  arigw.Lidoeia He 1 2 2 2 2 2 3 3 4 4 2 2  1 
Pohogetotz h c e m  E 1 + + + + I l 2 4 4  5 5 4 4  2  
NCt& .V~a~~Luce ia  Ch + 1 +  1  4 4 4 4 4 3  + 3 2 + + 3 3  
NCtcUa 6 l e U  Ch t 2 1 3 4 4 2 2  
Tilafxz n a t a u  NY + 

DYNAMIQUE D E S  GROUPEMENTS ET DE LA VEGETATION 

A : étang de B izy ,  Parigny-les-Vaux (N ièvre)  
B : etsno Neuf, l a  Colla~cells (N ièvre)  
C : etang de l a  Faisander ie,  Lurcy-Lévis ( A l l i e r )  



biotope, leur productivité, etc... La côpacité colonisatrice et la 

dominance de certaines d'entre elles en dépendent directement (BUTTERY, 

WILLIAMS et LAMBERT 1965 ; DEVILLEZ 1982 ; HASLAFl 1970 ; McNAUGHTON 

1968). 

- Les conditions écologiques sont plus stables pour la végétation aqua- 
tique que pour la végétation amphibie, cette dernière étant davantage 

soumise aux fluctuations saisonnières du niveau de la nappe aquatique 

et des températures. 

- Des perturbations peuvent modifier de façon importante l'évolution 
des groupements : 

. action humaine : utilisation de l'eau entraînant des variations 
de niveau (alimentation de canaux, de moulins, prélèvements agri- 

coles' ; faucardage et utilisation de désherbants ; aménagements 

pour la pêche ou les loisirs) ; 

. action animale : piétinement par les bovins ; destruction par 
les rats musqués. 

Dans la dition, et jusqu'à ces dernières années, la majorité des étangs 

visités présentait un degré de conservation très satisfaisant, sinon remar- 

quable, l'impact humain étant limité. Parfois le iaucardage est pratiqué 

pour empêcher l'extension des hélophytes et/ou des nymphéides et faciliter 

la pêche ou la chasse au gibier d'eau. Les modifications les plus sensibles 

ont été provoquées par l'arrivée des rats musqués dans les étangs du Centre 

de la France à partir de 1960 (GUILLOT 1967). Mais l'évolution régressive 

de la végétation qui a pu en découler a favorisé la réapparition de nombreux 

groupements caractéristiques du stade juvénile de la végétation. Ce n'est 

que récemment que j'ai pu noter les effets des polluants d'origine agricole 

et l'apparition d'un début d'eutrophisation dans certains étangs. 

Malgré des différences portant sur la vitesse d'évolution des groupe- 

ments d'un profil de végétation, l'évvl~vn d'emmbXe de cette végétation 

peut être décrite en s'appuyant à la fois sur la physionomie et sur la 

structure qui dépendent largement de la combinaison des types biol~giques 

inclus dans les groupements, comme 1 'a montré PODBIELKOWSKI ( 1970) en ~olog<~~?~~ 
: ,-; j 
. a. 



1 - STADE PIONNIER OU INITIAL 
La colonisation se fait simultanément dans les différents milieux 

par des espèces qui diffèrent selon les caractères édapho-climatiques et 

stationnels des biotopes : 

- en milieu aquatique, s'installent des peuplements de charides 
(NLt&a, C m ) ,  de myriophyllides ou d'élodéides (Myniophyflwn, 

Po&mog&ton, Na ja )  par£ ois de nymphéides (Polygonwn m p h i b h ,  

Potamog&n Matann) ; 

- sur la partie littorale et sublittorale s'implantent des groupe- 
ments d'hélophytes (Ele~chatUa p d u b m ,  SpahgahhI e&e&NI,  

Typha W d o L L u ,  EqcLinu3.m ~ l u v W e ) ,  des peuplements d'isoé- 

tides (L-&@&&&k u n i d l a h a ,  Eleochabh acicfdanin) , rarement 
des cératophyllides (UZ'ricdahur auh;t)taein) ; 

- sur la partie exondée, des groupements d'hémicryptophytes et de 
cryptophytes (groupements à Juncuh acuLLdla&un, à Cmex vaica- 
4 k )  se mettent en place soit directement sur le sol dénudé, soit 

plus souvent,dans des groupements de thérophytes. 

A ce stade, la végétation apparaît très fragmentée et inégalement 

répartie. Les groupements ou les peuplements en formation constituent autant 

de foyers d'extension (fig. 24a). 

2 - STADE JUVENILE 
Progressivement se mettent en place des teintures de végétation, 

qui se présentent sous forme de synusies ou de groupements stratifiés dans 

lesquels la compétition est intense. La dissociation latérale des espèces 

de même type biologique conduit à une augmentation du nombre des groupements 

(fig. 24b, c, d), l'apparition des hélophytes constitue une étape importan- 

te aussi bien dans 1s physionomie que pour l'évolution ultérieure, en raison 

de l'apport de matière organique qu'elles fournissent. 
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FIGURE 24 - EVOLUTION DE LA STRUCTURE HORIZONTALE DE LA VECETATION 
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3 - STADE DE MATURITE ( f i g .  24e, f) 

La végétation acquiert une structure en écailles marquée par l'inter- 

pénétration des groupements en même temps que leur composition biologique 

se modifie sensiblement : 

- en milieu aquatique, les nymphéides et/ou les élodéides - 
myriophyllides deviennent les éléments essentiels ; 

- les ceintures d'hélophytes, généralement bien développées, sont 
fréquemment accompagnées de lemnides et ricciellides, quelques 

fois par des cérotophyllides (ü.O~&LuRahia) ; 

- sur la partie exondée, les phanérophytes (S&x c.bet~ea, ftrangu- 

LU dnuh) prennent place dans les groupements herbacés. 

A ce stade la &vc&5h;tC! des groupements est à son maximum. 

4 - STADE F I N A L  

L'interpénétration des groupements se poursuit et renforce la 

structure en écailles. Cependant, des modifications se produisent dans la 

composition floristique : les espèces dominantes le deviennent de plus en 

plus ce qui simplifie généralement la physionomie et accentue la zonation, 

surtout au niveau de la végétation terrestre et de la végétation amphibie. 

Dans la végétation aquatique la stratification persiste, avec formation 

de mosa?ques. Le caractère le plus important de ce stade est le développe- 

ment d'un écotone (fig. 24g, h, i, j ,  k) où se mêlent des types biologiques 

qui appartiennent aux différents types de végétation : on y trouve des hémi- 

cryptophytes, de jeunes phanérophytes qui s'implantent dans les hélophytes, 

avec,à la surface de l'eau, des lemnides, des nymphéides, ou dans l'eau, 

des cératophyllides. Les élodéides et les charides en sont habituellement 

exclues en raison de l'accumulation de la matière organique dont la structu- 

re est plus ou moins tourbeuse (fen). 

Ainsi, l'évolution des groupements se manifeste au niveau de la 

structure, de la compcsiticm floristique et de la physionomie. La végétation 

évolue vers un état d'équilibre avec les facteurs édapho-climatiques qui 

constitue le stade climacique. Comme le fait remarquer GAUSSEN (1954), "il 

y a dans chaque milieu un stade biologique stable". Au niveau des étangs 



et des lacs se juxtaposent, en fait, plusieurs milieux si bien que se cons- 

titue une série de climax ou d.ibe&ie (GAUSSEN 1954) selon un gradient de 

profondeur de la nappe puis dtSpaisseur de la couche d'eau. Par exemple, on 

peut considérer la cliserie, saussaie - roselière - nymphaie, comme la jux- 
taposition climatique vers laquelle tend l'évolution des groupements. 

La complexité de l'évolution temporelle de la végétation est 

accrue par son évolution spatiale : en effet, les types de végétation s'é- 

tendent de façon centripète, notamment par l'effet de la production et de 

l'accumulation de la matière organique qui a pour conséquence la diminution 

d'épaisseur de la couche d'eau. C'est le schéma classique du comblement d'un 

étang : la végétation semi-aquatique, représentée par l'écotone, remplace 

peu à peu la végétation aquatique qui progresse vers le centre alors que la 

végétation exondée colonise progressivement la végétation amphibie ( f i g .  25). 

progression centripète de 1 'ecotone 

végo 

FIGURE 25 - DYNAMIQUE DE LA VEÛETATION : FORMATION ET EXTENSION CE L' ECOTOKE 

Les groupements se différencient à partir de foyers d'expansion, s'interpénètrent, se 
stratifient. 11 se forme un écotone au niveau de la végétation amphibie. La production 
de matière organique entraîne la progression centripète des types de végétation et 
l'extension de l'écotone. Ainsi se comble l'étang. 



On voit l'importance de la végétation et donc celle des processus 

phytocinétiques dans sa propre évolution. A une évolution initiale et juvé- 

nile de groupements largement influencés par les facteurs externes (auccu- 

aion &ogène) succède une évolution déterminée par les facteurs biotiques 

(auccenhhn aukogène). Les types de végétation s'installent et évoluent 

d'abord de façon autonome et à des vitesses différentes. Ils deviennent 

ensuite de plus en plus dépendants et, finalement, c'est la végétation tout 

entière qui évolue de façon homogène par $T.a~nlatian cew3ipëXe d'une clise- 

rie. 

C, - ESSAI DE MOD~LISATION 
L'acquisition d'une structure en écailles puis la formation et le dé- 

veloppement d'un écotone constituent peut-être les aspects les plus carac- 

téristiques de l'évolution de la végétation d'un étang. Pour caractériser 

l'écotone, je propose d'utiliser la structure et plus précisément le made 
de ghaupment den ,typa biatogiquu au sein des phytocénoses. En effet, on 

peut réunir les types biologiques des espèces constituantes en 3 groupes : 

- le groupe des types biologiques des espèces terrestres hygrophiles 
(TE) qui comporte les phanérophytes, les chaméphytes, les hémicryp- 

tophytes, les cryptophytes, les thérophytes ; 

- le groupe des types biologiques des espèces amphibies (AM) qui est 
formé par les hélophytes, les pseudohélophytes, les pleustohélophytes, 

les isoétides, les callitrichides ; 

- le groupe des types biologiques des espèces aquatiques (FE) qui com- 
prend les nymphéides, les élodéides, les myriophyllides, les chari- 

des, les cératophyllides, les h~drocharides, les lemnides, les ric- 

ciellides. 



1 - I N D I C E  DE D I V E R S I T E  BIOLOGIQUE D E S  GROUPEMENTS 

La structure d'un groupement comporte une combinaison de types 

biologiques qui acquiert un degré de stabilité de plus en plus grand au 

cours de son évolution. Cela se traduit le plus souvent par une certaine 

relation entre les recouvrements des espèces au niveau des diverses strates. 

Si l'on considère maintenant les gkaupa de -typa biologiqua définis ci- 

dessus, on peut s'attendre à trouver des groupements qui présentent des 

combinaisons très différentes d'après le nombre des espèces appartenant à 

ces groupes et aussi des proportions très variables si l'on tient compte du 

recouvrement. Evidemment, la végétation exondée est caractérisée par la pré- 

dominance du groupe TE et la végétation aquatique est dominée par le groupe 

HY ; quant à la végétation amphibie elle comporte, selon les groupements et 

selon le degré d'acquisition de la structure en écailles, une proportion va- 

riable des 3 groupes : c'est là justement que peut se constituer un écotone. 

Il est important de remarquer que, indépendamment de la compétition intêrspé- 

cifique qui se manifeste au sein de chaque groupement entre espèces de même 

type biologique, l'existence d'une combinaison des groupes TE, AM et HY 

témoigne de l'acquisition d'un niveau de stabilité global du groupement 

caractérisé par un certain équilibre entre les proportions de leurs recou- 

vrements respectifs. Par analogie, on trouve au niveau du groupement végétal 

ce qui se produit au niveau d'organisation supérieur constitué par l'éco- 

système : la structure du groupement tend vers un équilibre entre les grou- 

pes TE, AM, HY comme l'écosystème tend vers un équilibre entre producteurs, 

consommateurs et décomposeurs, ce qui n'exclut pas la compétition interspé- 

cifique entre les éléments de chaque groupe surtout s'ils possèdent des 

niches écologiques (ou des types biologiques) analogues. La différence est 

que l'équilibre de l'écosystème repose sur le flux d'énergie et sur la pro- 

duction de biomasse alors que, dans le groupement végétal, l'équilibre 

repose sur les possibilités d'occupation du biotope et d'exploitation des 

nutrients. 

Dans chaque groupement, la somme des recouvrements relatifs des 

trois groupes TE, Al1 et HY est égale à 1, ce qui permet d'appliquer la for- 

mule de SHANNON (cf. p.66 ) pour calculer l'information apportée par la con- 

binaison des divers types biologiques . On obtient ainsi un indice de la 
divmi , té  biologique du ghoupement (DB) : 



où p(t) est la probabilité de l'un des groupes TE, AM, HY obtenue 

par le recouvrement relatif des espèces de chacun des groupes. 

La valeur maximum de cet indice est log2 3 = 1,585, cas où les 3 

groupes auraient la même probabilité (113). 

On peut donc comparer les indices de diversité biologique de tous 

les groupements d'un étang. 

Exemple 1 : étang dt~utry (265 ; P21) 

Le profil montre une succession de 7 groupements avec une structu- 

re en écailles pour les groupements 2-3-4. Le calcul ci-dessous concerne le 

groupement 3 dont les espèces ont été ordonnées selon les catégories de ty- 

pes biologiques (tab. 14). 

TABLEAU 14 

MODE DE CALCUL DE L'INDICE DE DIVERSITE BIOLOGIQUE D'UN GROUPEMENT 

groupe de types 9  10 11 12 13 14 15 16 recouvrement biologiques 

TE Cancx v ~ i c a m i z  1 + 3 1 + 1 1  
TE Ly&#~urwn b ~ c a h i a  + + 1 + + + +  8 , 5 j  
AM T Y ~ I ~  e d t i 6 0 h  2 1 1 1 1  
Ab! 39,5 

Spmganiwn encc2t.m 4  4 1  + + 1  1 142 
AM Rohippa amampkibia + 1 +  + 7 
Ab1 ScclLp~~b & c u n ~  + I l 3 3 2 3 3  204 
HY Lmna mino& 1  + 
H Y Riccia  an^ 4  + 
HY Ricciocrurpus t l ~ ~ t ~ z n 4  3  t i 
HY PoXumogu3n Luccn4 452 
HY PoXygonum ampkibiwn + + 1  
HY Poaîzmog&ton natavzrs + 

915,5 
L 

recouvrement 
relatif 

0,076 

0,430 

0,495 

- 
1,000 



Les valeurs de l'indice de diversité biologique des groupements 

ont été reportéessuivant l'emplacement de ces groupements sur le profil 

(fig. 26) en tenant compte du nombre des segments. 

diversité biologique (DB) 

FIGURE 26 - VALEURS DE L'INDICE DE DIVERSITE BIOLOGIQUE DES GROUPEMENTS DU PROFIL DE 
L ' ETANG D ' AUTRY 

On constate que l'indice prend des valeurs élevées pour les grou- 

pements 2 et 3 où se trouvent superpos6es les espèces appartenant aux trois 

groupes de types biologiques. En fixant à 1 le seuil qui permet de caracté- 

riser l'appartenance à un écotone, on peut déduire que cet étang possède un 

écotone formé par les groupements 2 et 3. 

La valeur du seuil correspond à un groupement pour lequel la com- 

binaison des recouvrements est approximativement de 75 ' 2  AM + 12,5 % TE + 

12,5 % HY : ai le recouvrement dépasse 75 % d'espèces pour le groupe AM, 

le groupement ne constitue pas un écotone. Par ailleurs cette valeur retenue 

pour le seuil correspond à la composition de 116cotone le plus simple où 

cohabitent en proportions analogues deux groupes de types biologiques,géné- 

ralement hicl et IIY (50' /O AM + 5 0  % HY), avec, 'à la limite, deux espèces seu- 

lernent comme cela se produit dans les étangs oligotroplies avec le groupement 

E q u d e t w n  & k v i W e  - Nymphaea d b a  (ex. P7 1 , groupement 4 : DB = 0 ,99 )  . 



Exemple 2 : étang Neuf de la Collancelle (300 ; P26) 

Malgré la constitution d'une structure en écailles, aucun groupe- 

ment de ce profil n'atteint le seuil de 1. Le groupement 4, réduit, est ce- 

pendant très proche de cette valeur : on peut admettre qu'un écotone est en 

voie de constitution à la limite de la végétation amphibie et de la végéta- 

tion aquatique (fig. 27). 

FIGURE 27 - VALEURS DE L'INDICE DE DIVERSITE BIOLOGIQUE DES GROUPEMENTS 
DU PROFIL DE L'ETANG NEUF, LA COLLANCELLE 

t d i  v e r s i  t é  b i  01 og i  que (DB) 

2 - ETAT D'EVOLUTION DE LA VEGETATION - IMPORTANCE DE L'ECOTONE 

095 - 

ipements 
i >  

L'indice de diversité biologique DB peut être retenu comme un pa- 

ramètre de l'état d'évolution de la végétation. En effet, si on calcule cet 

indice pour les groupements aud~~anunevtt homogènu de divers profils 

( I R  ,< 0,67 cf. p.32 ) on constate une proportionnalité directe entre l'état 

d'évolution de la végétation et la. valeur la plus élevée de l'indice des 

groupements d'un même profil. C'est ce que montre la fig. 28 où ont été su- 

perposées les valeurs des indices les plus élevées des grou7ements provenant 

de plusieurs profils, ainsi que les indices des groupements adjacents. On 

1 t 2 I 3 4 5 I 6 



FIGURE 28 

RELATION ENTRE L A  VALEUR DE L '  IND ICE  DE D IVERSITE  BIOLOGIQUE 

DE L'ECOTONE ET L A  COMPLEXITE DE LA  STRUCTURE DE L A  VEGETATION 

groupements terrestres groupements aquatiques 

Le groupement le plus diversifi6 par sa combinaison de types biologiques 
(TE, AM, Nï) dont l'indice biologique est le plus élevé pour un profil donné 
a été placé au centre. C'est à son niveau que peut se former un écotone lors- 
que la diversité biologique est forte (DB & 1). Plus la végétation est évoluée, 
plus le nombre de groupements décelables dans la végétation est grand. En 
abscisses ont été portés les nombres de groupements formés par la végétation 
de part et d'autre du groupement le plus diversifié. Les numéros portés sur 
les graphes sont ceux des profils de végétation. 



FIGURE 29 - EXTENSION DE L'ECOTONE ET DE LA YEGETATXQN PAR RAPPORT A LA 
SURFACE DE L'ETANG ET CELLE DE L'EAU LIBRE 

a : t r a n s e c t  

r e p r é s e n t a t i o n  
1 1 I 

g r a p h i q u e  25 50 7 5 100 

Alors que la réduction de l'eau libre est proportionnelle à 
l'extension de la végétation par rapport à la surface de l'étang, 
la progression .apparente de la végétation (par rapport à i'eau 
libre) se fait de façon exponentielle. 



voit nettement que plus l'indice est élevé plus celui des groupements adja- 

cents augment6 ce qui est directement en relation avec l'organisation de 

la végétation comme le permet l'analyse simultanée de la structure des grou- 

pements. Au stade initial, lorsque la structure de la végétation est la plus 

simple, les groupements sont indépendants et formés d'espèces appartenant 

au même groupe de types biologiques, l'indice DB est nul ou très faible 

(ex. P64, P65, P76). Ce type d'étang est assez répandu, surtout sur les 

terrains siliceux, mais en raison de la simplicité de la structure de la 

végétation, dont l'étude peut se faire par les méthodes habituelles de la 

phytosociologie, le nombre des profils effectués et présentés a été limité. 

Progressivement la structure en écailles s'installe (P62, P74), s'étend et 

souvent se complique par l'intégration d'un nombre de plus en plus grand 

d'espèces de types biologiques différents (P10, P26, P39). Enfin, l'écotone 

se différencie (P28, P29, P71) et s'étend à son tour (P31, P33, P43, P44, 

P45), caractérisant par des groupements à indice élevé, les étangs les plus 

évolués. 

La valeur de l'indice de diversité biologique permet donc de ca- 

ractériser le degré de structuration de la végétation, la tendance à la 

formation d'un écotone, l'apparition de celui-ci (DB = 1) et son développe- 

ment. La prise en compte de l'étendue de l'écatone permet aussi de préciser 
le degré d'évolution de la végétation, qui est capable d'occuper toute l'é- 

tendue d'un étang1 , et de là, le degré de comblement de l'étang. Pour cela, 
considérons des paramètres liés au développement de la végétation (fig. 29a) 

obtenus à partir des profils : 

V : l'étendue de la végétation totale 

E : l'étendue de l'écotone 

L : l'gtendue de l'eau libre (absence de toute végétation, y com- 

pris la végétation intraaquatique) 

et S : la surface totale et initiale de l'étang obtenue d'après un 

relevé cartographique 

D'après la relation simple V + L = S, on obtient les valeurs du 

tableau 15. 

l Cela est aussi vrai pour une mare mais ne l'est pas pour un lac lorsque 
sa profondeur excède le seuil de possibilité photcsynthétique des espèces 
intraaquatiques. 



TABLEAU 1 5  

Prof i 1 s Etangs E / V  (%) V/S (%) L/S (%) V/L 
- - 

Neuf, Saxi 
Forti e r  
Gouff i e r  
Vaux, corne W 
Notre-Dame 
Neuf, Paray 
Oui 1 1 ères 
1 a Fai sanderi e 
Menetou-Salon 
Javoul e t  
Neuf, la Collancelle 
corne E 

Lorsque la végétation s'installe dans l'étang et s'y développe, 

la réduction de l'étendue de l'eau libre est évidemment proportionnelle à 

l'extension de la végétation par rapport à la surface iniriale mais le rap- 

port VIL s'accroît de façon exponen~ielle (fig. 29b). En faisant intervenir 

le facteur temps, on peut dire que le processus de réduction de l'eau li- 

bre par rapport à la végétation et, par suite de la sédimentation d'ori- 

gine organique, le processus de comblement de l'étang s'accélèrent (en ad- 

mettant que la végétation progresse régulièrement sur la partie libre de 

l'eau). La figure 30 construite à partir des données du tableau 15 montre 

que, pour les étangs à écotone, les points qui représentent l'étendue re- 

lative de l'écotone en fonction de l'étendue relative de la végétation, 

se situent sur une courbe qui admet deux limites : 

- le début du développement d'une végétation (V = O, V/S = 0) 

- le recouvrement total de l'étang par la végétation (VIS = 1) 

Une transformation logarithmique des données permet de tracer la 

droite de régression linéaire dont le coefficient de corrélation est très 

élevé (r = + 0,93) et qui a pour équation (fig. 30b) : 

2,59 log E/V = 2,15 log 5 - 



FIGURE 

a : expression graphique des données du tableau 
E/v li: 

b : transformation logarithmique ; 1 imi tes théoriques 
iog E/V de l'écotone 

" - 
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1 - absence d ' écotone 

log V/S 

1 2 

RAPPORTENTRE L'EXTENSION DE L'ECOTONE: ET CELLE DE LA VEGETATION 



Sur la figure 30b, on constate que le seuil théorique d'appa- 

rition de l'écotone a pour valeur log VIS = 1,20 (soit V/S = 16 Z) et 

que lorsque l'étang est entièrement occupé par la végétation (V/S = l ) ,  

l'écotone occupe environ la moitié de l'étendue de la végétation (log 

E/V =1,70 ; E/V = 50 %). Remarquons qu'au cours de la progression de la 

végétation vers le centre de l'étang, l'écotone progresse aussi mais la 

végétation terrestre le remplace peu à peu sur sa partie externe1. Lors- 

que l'écotone transgresse sur la végétation aquatique au point de l'oc- 

cuper complètement, l'étang se transforme rapidement en marécage. 

Il en résulte que les processus d'évolution de la végétation 

et de comblement d'un é&ng à écafone peuvent être exprimés au moyen 
d'un indicateur d'évolution (IE) en utilisant : 

- soit le degré d'extension de l'écotone par rapport à la 

végétation totale : 

IEI = log E/V 

(avec log E/V < 2)* 

- soit l'étendue de la végétation par rapport à l'étendue 

de la partie entièrement libre de l'eau : 

IE2 = log V/L 

L'évolution vers le comblement est d'autant plus poussée que la 

valeur de l'indicateur est grande. 

- 

1 
Cela concerne les étangs et non les mares où un écotone peut envahir 
toute la surface. Mais peut-on parler d'écotone étant donné les dimen- 
sions réduites d'une mare ? 

2 
Comme la variation de log E/V de O à 2 exprime la variation de E/V (en %) 
de O à ]CO, on peut exprimer directement IEI sous la forme IE1 = E/V (%). 



Ainsi, la constitution d'un écotone dans la végétation d'un étang repré- 

sente une étape essentielle dans les processus dynamiques. La végétation 

amphibie y joue un rôle particulièrement important puisque l'écotone y trou- 

ve son origine. Ce rôle déterminant dépend vraisemblablement de la quan;' 

tité de matière organique élevée qui est produite, ce qui entraîne une évo- 

lution de la sédimentation propice a l'accélération du développement de 
l'écotone. L'importance de la végétation amphibie est confirmée par le fait 

que des étangs peuvent avoir une végétation très étendue, particulièrement 

la végétation aquatique, sans qu'il y ait formation d'écotone : dans ce cas 

la ceinture d'hélophytes est généralement réduite ou absente (rive â pente 

trop forte ; variations fréquentes et/ou importantes du niveau de la nappe 

aquatique). En outre, la pratique du faucardage ou la destruction de la vé- 

gétation amphibie par les rats musqués s'avarent efficaces pour freiner ou 

arrêter la progression du comblement. 

Une étude plus précise des mécanismes phytocinétiques au cours de l'ac- 

quisition de la structure en écailles et au cours de la formation et de 

l'extension de l'écotone pourrait être faite en réalisant plusieurs profils 

par étang placés selon un échantillonnage objectif tel que celui décrit par 

JENSEN (1977) pour les lacs suédois et en assurant la permanence de ces 

profils pour y effectuer des observations durant plusieurs années. Cela per- 

mettrait, par exemple, de connaître la vitesse de ces mécanismes qui dépend 

de facteurs biologiques tels que la productivité des espèces et la capacité 

minéralisatrice du sédiment et de facteurs abiotiques comme les conditions 

édaphoclimatiques ou l'épaisseur et le volume de la couche d'eau. 



Représentation des espèces sur l e s  p r o f i l s  ( f i a .  24) 

S&x P o p d u  FhanguRa CdXiwigon Sphagnm Ag~oh-ti.4 
cineheu R/reriiuRa a l n u  cwpidatwn sp. a.tuXu&duLa 

f ymphaea Nuphcvr Ttrapa PaZqgonun Potamog~an P.  ~ucencs P .  ghai?~nc?ub 
Rba l&ea viatarz/l5 atn~kibium natana 



C H A P I T R E  I I  

COMPOSITION ET IDENTIFICATION 

DES PHYTOCENOSES 

l'Vie Adyhe dm Wu6mpdlanzen~a&chadten gehotik 

zu den a chcctidga t e n  pdlanzenno z,iulugd chen Pho bLement7 



PROBLEMES ET METHODES 

Les communautés végétales, formées par des combinaisons d'espèces, re- 

connues sur le terrain ou après traitement des profils de végétation, sont 

très,variées : l'inventaire floristique et phytosociologique des étangs en 

montre la multiplicité, liée à la diversité des situations édapho-climatiques 

de la dition. Une typologie des étangs selon une approche physionomique pa- 

raît séduisante mais elle s'avère beaucoup trop simplificatrice car elle 

s'appuie sur la présence de quelques espèces dominantes et elle masque, de 

ce fait, la diversité floristique et phytosociologique. Une classification 

reposant sur les synusies, c'est-à-dire sur les groupes de types biologi- 

ques, a été utilisée récemment par JENSEN (1979) à l'aide de l'analyse 

factorielle en composantes principales, pour une classification des lacs 

en Suède : cette approche phytocénologique intéressante ne peut être utili- 

sée ici en raison de la rareté des synusies. Par contre, les méthodes phyto- 

sociologiques basées sur l'analyse floristique conviennent parfaitement. 

Mises au point par BRAUN-BLANQUET, éprouvées et perfectionnées par les phy- 

tosociologues au cours d'une multitude de travaux sur le terrain au niveau 

des types de végétation les plus variés, clairement présentées par GOUNOT 

(1969), GUINOCHET (1973), -pour ne citer que des auteurs d'ouvrages fran- 

çais facilement accessibles-, ces méthodes s'appliquent bien à l'analyse 

et à l'interprétation des relevés effectués le long des profils de végéta- 

tion. Malgré la complexité de la structure de la végétation des milieux 

aquatiques, la méthode des relevés sur segments ou carrés successifs le long 

des lignes placées selon le gradient de profondeur a été rarement employée 

jusqu'à présent dans les milieux aquatiques (FELZINES 1977a, M~IRINTA 1978, 

JESSEN et VAN DER MAAREL 1980) : c'est pourtant le moyen de saisir les rela- 

tions synsociologiques et syndynamiques entre les associations. En effet, 

conme on l'a vu, la structure des groupements végétaux est souvent complexe, 

en particulier au niveau de la végétation aquatique (voir aussi MERIAUX et 

GEHU 1978). Les particularités du milieu aquatique conduisent à une diver- 

sification des types biologiques et à une spécialisation dans leur distri- 

bution verticale et horizontale. Il en résulte soüvent Urie snpezpcsition 

des strates qui peuvent être rapportées à des associations distinctes : une 

telle phytocénose doit être alors considérée comme appartenant à une 



synassociation. Ainsi, les peuplements de NLteLta, considérés comme des in- 

dividus d'associations autonomes depuis les travaux de CORILLION (1957), 

constituent souvent une strate inférieure au sein des phytocénoses aquati- 

ques. Les individus d'association du Lmk%ion sont fréquents dans les indi- 

vidus d'association du Phhagmb%an mais ils peuvent se rencontrer aussi 

isolément. La possibilité d'autonomie ou non des strates senble un critère 

important pour attribuer l'appartenance d'un groupement à une association 

(ou à une synassociation). L'éclatement de groupements complexes autrefois 

pris en compte pour la recherche des associations entraîne évidemment une 

augmentation du nombre des associations mais, en contrepartie, cela limite 

le nombre parfois élevé des sous-associations ou des faciès de certaines 

associations comme le My&iophyQeo-NupbetLun ou le S&po-Phnag&&t.~~. 

Plus délicate est la distinction entre groupement et association pour les 

peuplements paucispécifiques ou monospécifiques, assez répandus en milieu 

aquatique. 

A t  - ANALYSE P H Y Ï O S O C I O L O G I Q U E  

1 - UTILISATION DES RELEVES ( f i g .  31) 

Les relevés sont effectués, pour la plupart, sur les segments 

des profils : ce sont les relevés élémentaires. Cependant, un certain nom- 

bre d'entre eux ont été réalisés sur des carrés, au sein des groupements 

très homogènes1 . Dans tous les cas, seul le coefficient d'abondance- 
dominance a 6té utilisé selon l'échelle habituelle. 

Les relevés effectués sur des carrés sont identifiés par la lettre "Rn 
suivie d'un numéro d'ordre. Leur liste est donnée dans l'annexe, à la 
suite des prof ils. Dans les tableaux est mentionnée leur 'surface 
(en m2). 
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FIGURE 31 

ELABORATION DES TABLEAUX PHYTOSOCIOLOGIQUES A PARTIR DES PROFILS 

lère étape : dé1 imi tation des phases par les coupures optimales : traitement 
automatique (cf. Ch. 1, 1, B, a) 

no des segments (= relevés élémentaires) et localisation des cou- 
pures entre les phases 

profil Pl 1 / 2 3 4 5 / 6 7 8 / 9 10 11 12 13 / 14 15 ...... 
profil P2 1 2  3 / 4 5 6 7 / 8 9 10 11 / 12 13 14 15 / ...... 
profil P3 1/ 2 3 4 5 6 7 / 8 9 / 10 11 12 13 14 / 15 ...... 

2ème étape : confection des tableaux détai 116s à 1 'aide des sui tes de relevés 
élémentaires 

phases = sui tes de rel evés 
élémentaires Pl12 PZ11 

espèces 2 3 4 5 1 2 3  2 3 4 5 6 7  

1 (abondance-domi nance) 5 3 4 4  4 4 3  2 3 4 3 3 2  
2 
3 
4 
5 

3ème étape : transformation des tableaux détai 1 lés en tableaux de relevés condensés 

relevés 
espèces 

1 (abondance-dominance moyenne) 4 4 3 
2 
3 
4 
5 



a )  Confection des tableaux déta i  11 és 

Ils regroupent des relevés sur carrés et des relevés sur seg- 

ments, ces derniers comportant souvent une suite de relevés élémentaires 

dont ttan&e de 4 u c c ~ 6 i o n  a é t é  nebpeclté afin de faciliter l'interpréta- 
tion, notamment pour les aspects dynamiques. Toutefois, les relevés élé- 

mentaires provenant des groupements de transition entre des zones ou des 

groupements hétérogènes n'ont pas été retenus sauf si les suites de rele- 

vés ont pu être subdivisées en suites de relevés d'homogénéité satisfai- 

sante (cf. p. 36 ) . 

b )  Transformation des tableaux déta i  1 l é s  en tableaux condensés 

Chaque suite de relevés élémentaires est alors condensée 

en un relevé global qui conserve le numéro d'identification de la suite 

initiale de relevés. Chaque espèce se trouve affectée d'un coefficient 

d'abondance-dominance moyen calculé à partir des coefficients d'abondance- 

dominance (qu'elle possède dans les relevés élémentaires successifs) qui 

ont été transformés en pourcentages à l'aide d'une échelle identique à 

celle utilisée pour les recouvrements (cf. p. 65 ) . 

c )  Réalisat ion des tableaux élaborés 1 

Généralement, les tableaux utilisés pour la présentation des 

associations sont les tableaux condensés qui ont été élaborés par arrange- 

ment des colonnes et des lignes. Les espèces autres que les caractéristi- 

ques d'associations et les différentielles de sous-associations ont été 

regroupées selon les grandes unités phytosociologiques auxquelles elles 

sont rattachées. L'indice de compétition interspécifique CI a été mentionné 

en bas de chaque relevé condensé. 

Etant donné la superposition ou l'interpénétration d'associa- 

tions dans les phytocénoses complexes, on constatera que certains relevés 

onc été repris dans des tableaux differents : par exemplz, quelques r?levés 

employés pour la mise en évidence des associations du LemLon se retrouvent 

dans des tableaux du Phhagmktbn. 

1 
Les tableaux élaborés ont é t é  reoroupés dans l 'annexe I I  B .  



d) Tableaux synthétiques 

Ils ont été construits à partir des p&ébencu des espèces dans 

les relevés des t ~ ~ b l e a r u x  di%dXiih. Les classes de fréquence correspondent 

à l'échelle suivante : 

fréquence de 1 à 5 % coefficient de présence r 

41 à 60 % III 

L'analyse de tels tableaux fait apparaître les unités phyto- 

sociologiques de rang supérieur à l'association et les groupes d'espèces 

qui les caractérisent. 

IDENTIFICATION DES UN ITES PHYTOSOCIOLOGIQUES 

Si l'on se réfère au "Vocabulaire de Sociologie Végétale" de 

BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD (1928), chaque association, unité sociologique 

fondamentale et abstraite, "se reconnaît floristiquement par son er~5mb&e 

b p é ~ a i q u e  (= charakteristiche Artenkombination) et principalement par ses 

&.5pèc&.5 caJuL&é&fiquecl". Ainsi, c'est une combinaison caractéristique 

d'espèces qui définit une association. Cet ensemble spécifique comporte 
1' les espèces caractéristiques et les espèces compagnes montrant un degré 

de présence élevé1'. Comme cela a été maintes fois souligné, les espèces 

caractéristiques sont fidèles : elles sont confinées dans un groupement 

(exclusives) ou elles sont cantonnées dans un groupement déterminé bien que 

plus ou moins présentes dans d'autres groupements (électives et préférantes). 

Un tableau éla-boré est formé par des individus d'association pro- 

venant de localités appartenant souvent à des secteurs écologiques distincts. 

Il est donc normal d'y trouver des fluctuations de l'ensemble spécifique 

qui se traduisent notamment par la présence d'espèces différentielles 



particulières et/ou par des variaticns dans l'abondance de certaines espè- 

ces compagnes. On pourra donc définir des sous-associations prenant valeur 

de races géographiques. Par ailleurs, dans un même secteur géographique, 

des différences de composition floristique se présentent fréquemment entre 

les individus d'association, en relation avec des conditions stationnelles 

ou avec les phases de développement des groupements qui sont soumises sans 

cesse à l'interaction des facteurs édapho-climatiques et des facteursbiotique2 

Ainsi ' peuvent se définir des sous-associations à caractère dynamique 

ou stationne1 avec éventuellement des variantes et des faciès, ces derniers 

n'étant marqués que par des différences d'abondance concernant une espèce 

(ou plusieurs). C'est pour faciliter l'interprétation des tableaux de rele- 

vés que j 'ai introduit l'indice de compétition interspécifique (cf. p .75 ) 

dont la valeur peut renseigner sur la tendance évolutive d'un groupement. 

En effet, comme le faisaient encore très justement remarquer BRAUN-BLANQUET 

et PAVILLARD (1928), l'évolution d'un groupement est provoquée générale- 

ment par l'influence particulière de certaines espèces, souvent une seule, 

qui modifie, par son développement et sa vitalité, la composition du grou- 

pement : nous en avons vu la traduction graphique sur les profils de végé- 

tation notamment avec l'installation de Nymphcrea dba dans les groupements 

aquatiques (cf. Chap. 1) ce qui entraîne la formation de mosaïques puis 

l'élimination d'associations du Nymphaeian, du Podamion ou du NiA&on. 

Je pense qu'il convient de conserver le terme d'association aux 

groupements-types définis 3 l'aide de tableaux homogènes même s'il n'existe 

qu'une seule espèce caractéristique : les peuplements monospécifiques re- 

présentent alors des individus d'association. D'ailleurs, plusieurs associa- 

tions reconnues comme telles ne possèdent qu'une seule espèce caractéristi- 

que (par exemple : f f a ~ a h u & w n  p d ~ m  Tüxen 37, Tt~apdwn ncttaittCa Mü11. 

et Gors 60, G l y c d u k u n  maxhnae Hueck 31). Si certains peuplements monospé- 

cifiques sont à l'évidence des sociations en raison de leur faible recou- 

vrement ou de la faible vitalité de l'espèce constituante, on doit recon- 

naître le rang d'association aux peuplements monospécifiques de fort recou- 

vrement et de vitalité spécifique élevée qui présentent un caractère répé- 

titif à l'échelle régionale eK qui, de ce fait, permettent llElaboratlor 

de tableaux homogènes (par exemple, les peuplements de Nymphctea &bu, de 

Lemna minah, de Phnagtnbkh aun&mtiA). C'est pourquoi, j'opterai pour le 



rang d'association chaque fois que les conditions d'homogénéité, de répéti- 

tivité et de recouvrement suffisant seront réunies. 

Les unités syntaxonomiques utilisées correspondent pour l'essen- 

tiel au synsystème inclus dans la synthèse dlOBERDORFER (1977) pour le sud 

de l'Allemagne. Il n'a pas été dzns mon intention de présenter une étude 

exhaustive sur la systématique et la chorologie des associations des diver- 

ses classes rencontrées dans les étangs de la dition. Cela m'aurait amené 

à des répétitions inutiles puisque ces aspects sont exposés par divers 

auteurs à travers toute l'Europe soit par la publication de prodromes soit 

dans des études régionales. Cependant, je me suis efforcé de rattacher mes 

observations et de les comparer à celles effectuées dans d'autres régions 

françaises et parfois dans le reste de l'Europe. Des synthèses me parais- 

sent en effet prématurées en raison des lacunes géographiques considéra- 

bles qui subsistent, de la variabilité et de la diversité des combinaisons 

spécifiques ou des combinaisons d'associations et surtout de l'insuffisance 

des recherches sur les caractères écologiques et dynamiques des associations. 

3 - TRAITEMENT AUTOMATIQUE DES TABLEAUX DE RELEVES CONDENSES 

Il m'a paru utile de compléter l'analyse et l'interprétation des 

tableaux de relevés par une analyse multivariable : l'adyhe dac;to/Lide 

d u  c v / z n u p v n d a n e ~ .  Ce type d'analyse est devenu d'utilisation courante 

en phytosociologie (LACOSTE et ROUX 1971, 1972 ; GUINOCHET 1973 ; ROYER 

1973 ; BRIMJE, LAZARE, ROUX et SASTRE 1974.; RAMEAU et ROYER 1974 ; DUME 

1978 ; COMPS, LETOUZEY et TIMBAL 1980). Elle révèle les affinités entre 

les relevés et/ou entre les espèces, ce qui met en évidence des relations 

entre les associations (relations synsociologiques) au sein d'une ou plu- 

sieurs alliances. Une analyse hiérarchique complémentaire1 peut en f acili- 

ter l'interprétation : elle représente un tableau de relevés par le même 

nuage de points que celui traité par l'analyse des correspondances, nais 

1 

Le traitement des données floristiques et écologiques a été réalisé au 
Centre interuniversitaire de Traitement de l'Information de Lille (C.I.T.I.) 
avec les programmes TABET (analyse des correspondances) et HIERAR 2 
(analyse hiérarchique). Je remercie très vivement Madame l'Ingénieur 
REMY qui m'a apporté une aide particulièrement précieuse. 



au lieu de le projeter selon les zxes factoriels, elle cherche à caracté- 

riser directement les proximités- entre les points du nuage et donc à éta- 

blir les groupes de relevés ou d'esp2 @ces. 

B, - ANALYSE SYMPHYTOSOCIOLOGIQUE 

Elle a pour but de rechercher les combinaisons d'associations soit au 

sein des groupements soit dans l'ensenble de la végétation. Comme le rappel- 

le GEHU (1977), c'est BR4UN-BLANQUET qui a montré l'existence de camptexe~ 
d1&5h0&do%5 (Gesellschaftskomplex) liées entre elles dans des conditions 

géomorphologiques ou écologiques déterminées et qui se retrouvent plus ou 

moins identiques en des localités diverses d'un territoire (voir aussi 

BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 1928) . Par ailleurs, TÜXEN (1 973, 1977) a éla- 
boré une méthodologie pour l'étude des complexes de groupements alors que 

GEHU (1977) dégageait le concept de A ~ ~ w A o & ~ u M  : c'est une combinai- 

son caractéristique et répétitive de groupements végétaux dans un paysage 

homogène, d'extension locale et incluse dans une végétation potentielle 

déterminée. 

La végétation complexe des étangs se prête remarquablement bien 

à la recherche des combinaisons dsassociations et elle se trouve facilitée 

par la réalisation des profils ou des transects. Elle se fait à l'aide de 

sigmarelevés qui sont disposés en tableaux symphytosociologiques où la 

liste des espèces est remplacée par celle des unités phytosociologiques iden- 

tifiées (GEHU 1977, MERIAUX et GEHU 1978, BEGUIN et HEGG 1975). 

L'analyse peut se faire d'abord au niveau des groupements complexes, 

reconnus tant sur les profils que dans les relevés traditionnels effectués 

sur des carrés. La comparaison des sigmarelevés fait apparaître alors des 

synassociations, c'est-à-dire des combinaisons d'unités phytosociologiques 

(peuplement, associatfon, fragment d'association ou d'alliance). 



Si on ne tient plus compte de la structure des groupements complexes 

mais seulement de leur composition sociologique, on peut établir des sigma- 

relevés pour un type de végétation déterminé ou pour l'ensemble de la vé- 

gétation de l'étang. La confection des tableaux montre l'existence de combi- 

naisons répétitives d'associations ou de fragments d'associations ou 

d'alliances : lorsqu'elles concernent une végétation potentielle donnée, 

il s'agit de sigmassociations ; si elles se rapportent à la végétation 

globale, qui comporte plusieurs séries potentielles, il s'agit de géosig- 

massociations~ . Un problème se pose pour 1 ' appréciation de 1 ' abondance- 
dominance de chaque unité phytosociologique : facile à partir des profils, 

elle s'avère délicate au niveau de l'ensemble de l'étang, d'autant plus que 

des variations annuelles assez importantes sont susceptibles de se produire 

dans le recouvrement des groupements. J'ai donc évalué cette abondznce- 

dominance à partir du recouvrement des groupements par rapport à la végéta- 

tion et non par rapport à la surface totale de l'étang, sans toutefois y 

attacher une importance primordiale. 

C ,  - U T 1  L I S A T I O N  DES CARACTÈRES SYNECOLOGIQUES 

Si la phytosociologie est d'abord l'étude des associations végétales 

identifiées sur des bases floristiques, il convient d'en dégager aussi 

leurs autres caractères conformément à la définition adoptée par le VIIIème 

Congrès international de Botanique (Paris, 1954) : "La phytosociologie est 

l'étude des communautés végétales du point de vue floristique, écologique, 

dynamique, chorologique et historique" (in GUINOCHET 1973). 

A la suite de la description des associations de chaque ordre ou alli- 

ance, j'ai présenté quelques considérations synécologiques. 

1 
La géosigmassociation ou "geosigm&tum" (BEGUIN, GEXJ et HEGG 1 979 ) intègre 
donc un complexe de végétation, ce qui lui confère une veleur paysagère 
dans un cadre régional. 



Pour ce faire, j'ai utilisé un certain nombre ds données qui ont servi 

à la construction de profils synécologiques exprimant, sous la forme d'his- 

togrammes, la distribution des fréquences corrigées1. 

Ces données concernent un certain nombre de facteurs écologiques dont 

le choix et le rôle seront précisés dans le chapitre III. Au niveau des in- 

dividus d'association, j'ai retenu parmi les multiples facteurs édapho- 

climatiques : 

- des facteurs thermiques : 
. la moyenne des minimums du mois de mars, en raison des inciden- 
ces éventuelles du froid sur la végétation à une période où elle 

reprend son activité ; 

. la moyenne des maxirms du mois de juillet, pour tenir compte 
des effets biologiques de la chaleur dans l'activité des végé- 

taux (maturation des organes reproducteurs, induction des orga- 

nes de résistance aux conditions hivernales, ...) ; 

- d2s caractères du substrat et du sédiment et de son activité : 
. la granulométrie ; 
. la teneur en matière organique, évaluée par calcination ; 
le potentiel d'oxydo-réduction, mesuré in b& ; 

- des caraccèreç de l'eeu : 

l'épaisseur de la couche d'eau ; 

le degré de minéralisation, évalué par la mesure de la conduc- 

tivité ; 

2 9  2+ + + . le rapport cationique Ca + Mg /K + Na . 
Bien que la notion de trophie ait été introduite par THIENEMAN (1931) 

pour caractériser la production des lacs en phytoplancton et en mâtière 

organique totale en un temps donné, il est commode de classer les eaux des 

1 

Les données synécologiques figurent dans le tableau de l'annexe III E s o ~ s  
la forme des fréquences corrigées. Le mode de calcul de la fréquence 
corrigée y est également rappelé ( annexe V A) 



étangs en-types trophiques (tab. 16) d'après leur minéralisation et leur 

teneur en hydrogénocarbonatesde calcium et de magnésium : ces paramètres 

sont fortement corrélés (FELZINES 1977a). 

TABLEAU 16 

CATEGORIES TROPHIQUES (ESPECES, ETANGS) 

Catégories trophiques ' 
Valeurs de la conductivité Teneur en Ca 2+ + 

Espèces ou Types d'eau (en pS/crn à 20°C) 
associations des étangs 

oligotrophe oligotrophique - < 5 0  O - 0,5 

mésotrophe mésotrophique 5 0  - 2 0 0  0,5 - 2 

eutrophe eutrophique > 2 0 0  > 2 

1 
Le terne de "polytrophe" peut s'appliquer à une eau dont la composition est 
perturbée par des apports polluants d'origine agricole, industrielle ou 
domestique. Le terme de "dystrophe" caractérise une eau enrichie en 
matières humiques au point de lui donner une teinte brune particulière. 



1 1 , - LES UNITES PHYTOSOCIOLOGIQUES 

A ,  - VÉGÉTATION AQUATIQUE 

Les hydrophytes appartiennent à des types et à des formes biologiques 

variés qui, au sein de la couche d'eau, occupent et exploitent l'espace 

au mieux en fonction de leurs adaptations particulières et de leurs exi- 

gences écophysiologiques. De ce fait, les espèces constituent des strates 

que les botanistes ont décrites d'abord par leur physionomie et la nature 

des espèces prédominantes, ensuite ?ar leur composition floristique. Dès 

1902, SCHROTEB et KIRCHNER, dans leur étude de la végétation du lac de 

Constance, ont proposé, sans réaliser de relevés phytosociologiques, des 

dénominations d'associations d'espèces dans les formations végétales aqua- 

tiques de macrophytes nageant en surface (Lemndum) ou submergées (C-O- 

p h y ~ ~ u m )  et dans les formotions de macrophytes fixées (Chattacetum, 

Paitarnogetan~, Nuphan-). C'est à la suite des recherches de KOCH 

(1926) que la systématique des groupements aquatiques fut précisée et que 

les associations reconnues furent rapportées à l'alliance du Potamion euha- 

aibMcum (ordre des Poahm&&u) et à l'alliance du L i L t o n ~ o n  (ordre 

des Li&ta~&t&ea). Selon sa conception, adoptée par ALLORGE et GAUME 

(1925) et par LEMXE (1937), FROMENT (1953) en France, les espèces des dif- 

férentes strates d'un groupement étaient les composantes d'une même asso- 

ciation. Pourtant , CORILLION (1948, 1949) étudiant les associations végé- 
tales des étangs du Bas-Maine armoricain et plus précisément les peuple- 

ments de Charophytes, montrait clairement l'autonomie de ces derniers et la 

possibilité de constituer des associations indépendantes qui sont actuelle- 

ment regroupées dans la classe des Chaneteu. Pour les mêmes raisons, fut .. 
constituée par R. TUXEN (1955) la classe des Lemnetea. Quant à l'alliance 

du Potamian e u h v ~ i b ~ c u m  Koch 26, elle e été modifiée et remplacée, 

selon de nombreux auteur$, par 3 alliances : le R u n u n c ~ o n  &iki..tawth 

Neuhausl 59 pour les associations des eaux courantes, et, pour les asso- 

ciations des eaux stagnantes, le Po&on (Koch 26) em Oberd. 57 et le 

NymphaaLon Oberd. 57 (cf. OBERDORFER 1977). On note donc une convergence 

entre les résultats des trsvaux phytosociologiques et la classification 



initiale basée sur les formes biologiques, comme le montre le tableau 17. 

TABLEAU 17 

COMPARAISON DES FORMATIONS VEGETALES ET DES UNITES PHYTOSOCIOLOGIQUES 

Formations végétales 
( i n  MAGNIN 1904) 

Un i tés  phytosocio logiques 
(Ln OBERDORFER 1977) 

- 

WARM I NG SCHROTER e t  KIRCHNER 

Hydrochari  t e s  Lemnetum 
émergées LemnPAea Pleuston 

(HAECKEL) Hydrochari t e s  cmophguetum 
submergées Pok-on 1 

Po;tamagPAonetwn P o X d o  n 1 PaXmetea 

Phytobgnthos Limnées 
(SCHROTER) N u p h m a  NgmphaGon 

ChahacPAum Chahetea 

Il semble donc que les critères écologiques et physiologiques intégrés 

par les types biologiques aboutissent à une classification convergente avec 

celle basée sur les critères physionomiques et floristiques utilisés pour 

la définition des alliances. 

1 - CLASSE : CHARETEA FRAGILIS (Fukarek 1961) Krausch 1964 

Les Characées ont été étudiées de façon remarquable en France 

par CORILLION (1957, 1975), tant au point de vue écologique que phytoso- 

ciologique : il a proposé de considérer les groupements de Characées comme 

des associations, ce qui était justifié par le fait que dans les étangs et 

les lacs les peuplements de Characées constituent souvent, et indépendam- 

ment des Spermatophytes, la strate la plus profonde. La synsyscématique a 

été précisse par 'fiRAUSZ (1769) qui a distingué deux ordres correspondant 

à des exigences écologiques différentes de la part des espèces constituan- 

tes. 



a )  Ordre : NTTELLETALTA FLEXlLIS Krause 69 

Al 1 i ance  : I Y L t W n  d l e W  (Cori 11 . 57) Krause 69 

1 

- NLt&e;tum ~1exLt.b Cori1 1 . 57 ( t a b .  18) 

Cette association forme de beaux peuplements dans des étangs offrant 

des conditions mésotrophiques sur substrat argilo-sablonneux. Elle se dé- 

veloppe en masse pendant une grande partie de l'année et entre en concur- 

rence parfois avec le N d & -  hyncmpae (relevé 13/4) .  Sa vitalité empê- 

che l'installation des associations du PoXatnion et lui permet de supporter 

le couvert des espèces à feuilles flottantes du Nymphean ainsi que l'aug- 

mentation de la teneur en matière organique du sédiment au cours de l'évo- 

lution de la végétation de l'étang. 

- NLt&etwn agncahpae C o r i l l .  57 ( t a b .  19) 

Seaucoup plus rare que la précédente, l'association se développe dans 

des conditions analogues mais elle paraît admettre une plus iorte teneur en 

matière organique du sédiment, dans les étangs ou les Nymphaeacées sont 

présentes. 

- N,LtcUetm &ta~nlucevLti6 Cori 11 . 57 (tata. 20) 

L'association se développe sur un sédiment de type gyttja, admettant 

la présence d'une strate supérieure (relevé 4314 ) .  Elle peut entrer en 

concurrence avec le I U , L ~ & ~  &%il% mais elle est moins répandue et 

dans la dition, elle paralt marquer une tendance climatique plus atlanti- 

que. 

- C h a t L d u n  b h a W  Cori 11. 57 ( t a b .  21) 

C'est une association pionnière qui se développe sur les substrats sa- 

blonneux ou argileux dans des eaux mésotrophiques et dans des conditions 

de profondeur assez faibles. Elle entre parfois en concurrence avec ~UMCLL.J 

buRboaun ssp. buRbah~~el forme ~ l u i a î z ~  et avec E 1 d n e  h e x a n h  (comme le 

a 

Les tableaux phyt~sociologiques sont regroupés dans l'annexe II B. 



montre le relevé 70/5 où l'indice de compétition est élevé) : ces deux es- 

pèces peuvent être considérées comme différentielles d'une sous-association 

&&n&oaum qui constitue une phase dynamique et que l'on retrouve dans 

des relevés effectués en Normandie par CORILLION (1957). Le ChC&eA:wn bmu- 

disparaît lorsque l'accumulation de matière organique devient trop 

importante, en particulier au contact des ceintures d'hélophytes. En revan- 

che, la destruction des hélophytes par les rats musqués a pu favoriser lz 

réinstallation de l'association dans les parties où le substrat était rendu 

apparent. 

Cette association, inégalement dispersée en France, paraît assez ther- 

mophilo puisqu'elle est exclue des régions montagneuses ainsi que du nord 

et de l'est de la France alors qu'elle se trouve dans le domaine ligérien, 

la Dombes, la Bresse (CORILLION 1957) et en Camargue où elle a colonisé des 

rizières (GUERLESQUIN et VAQUER 1980). 

b )  Ordre : CHARETALIA H7SPlDAE Sauer 37 

Alliance : Ckrahion dmg&~ Sauer 37 

- Chmu3.m contrLtvuae Cori 11 . 57 ( tab .  22) 

Cette association pionnière n'a été rencontrée que dans des étangs 

proches de Nevers sur substrat argilo-calcaire et dans des eaux eutrophiques. 

Elle forme une végétation dense et durable. ChCAU c o n t m a i a  est la seule 

 har racée' mais elle est accompagnée d'Algues filamenteuses qui viennent 
ensuite flotter en surface, formant alors une strate supérieure que l'on 

peut assimiler au Cladophoutun glornmatae Sauer 37. On peut en faire des 

différentielles de l'association2 . D'ailleurs, il semble se produire une 
succession algale, Z y g n m a  sp. succédant à C l a d o p h u m  g l o r n W  à la fin de 

l'été. 

NLtt.Uapai.6 o b ~ a  a été récoltée par F. SURUGUE en 1952 dans l'étang de 
Bizy (11'280) d'où provient le relevé 25/4 (communication de Mme GUERLESQUIN) 
mais je ne l'y ai pas revue. 

Sans être des caractéristiques, les espèces différentielies sont plus ou 
moins cantonnées dans une association et ellespeuvent être utilisées pour 
distinguer des associations pauvres en espèces caract~ristiques (BRAUN- 
BLANQUET et PAVILLARD 1928). 



Le Chahctum c a b ~ e  est généralement remplacé par le iMy. IuophgU&m 

v d & % U %  Lemée 3 7 ,  cependant il peut subsister dans les parties les plus 

pro6ondes. 

Malgré la tendance à rapprocher C h w  c o n t f m h  de Chaha v d g d  

(CORILLION 1975), le ChaneA.un covL.tuvihe se distingue nettement du ChaJ~etwn 

v d g d  Krause 69 qui se développe en eau moins profonde et de façon moins 

durable dans les petites pièces d'eau. Le C h u h m  contm&ae a é t é  signalé 

aussi dans le Jura et en Haute-Savoie (CORILLION 1957). 

TABLEAU 22 

Chanelun c a n O u m i a e  Corill. 57 

No du relevé 25/4 R28 R22 85/3 47/6 R29 

Nombre de segments (ou m2) 4 (16) (25)  3 7 (25)  
Nombre d ' espèces 2 4 4 3 1 1 

espèces des kege tea  

d Cludophûna g 1 a m W  
d Zqgnema sp. 

espèces des PoXmn&ea 

autre compagne 

E q h e A w n  @ u v h a Z e  



TABLEAU 23 

TABLEAU SYNTHETIQUE DES CHARETEA 

No de 1 'association 1 2 3 4 5  
Nombre de relevés élémentaires 13 22 99 26 17 

caractéristiques des Chaheteu 

Chatrcl bnauvLü 
NLtdXa Ouz~Lucevls 
Na&a & t e U  
Na&a 4 yncanpa 
Chaha cantruuua 

espèces des Po;tamaea 

PaAamag&un a%Lchoida 
My&io ph y&hn b picalun 
Naja minah 
PoXmnog &on Lucenn 
Pa;tamagetun a b . - U . i ~ o f i ~  
PuAarnageton U p c l n  
P a ~ o g c t o n  pe&atus 
My&iu phyUum v &GLU- . , 
ELodea nuLtaUu 
Tmpa n a  
Npphaea d b a  
Poaimogeton nahxnh 
PoLyganwn amphibhm 

espèces des kegetea 

C h d a  phaha g L o m W  
Zljgnema sp. 

,--- 
1 I I '  

I ! - L  J 

autres espèces 

ELaLine hexanciha I I  r 
Juncu b d b o a u  f . &kk&ta I I  
SaghXmia s a g W ~ a & a  f . a bituna 1 1 
U ~ c d &  ~LLAW 1 r 
E q u h e l m  ~ L u v m e  + i- 
Typha angunLiOolLa r 
S ~ i h p ~  Lacuna3i.b r 

Ordre des NLt&iktalh Krause 69 
Al 1 i ance E J ~ ~ o n  &mLLh (Cori 11 . 57) Krause 69 

1. Chatretwn bnauvtu Corill .  57 
2. NLtaetum &tix~n&ueeM;tin Cori 11 . 57 
3 .  ?IitcReetwn ~ 2 e &  Corill .  57 
4. NLtc?eeetwn hyncmpae Cori l l .  57 

Ordre des Chatretaeia kinpidae Sauer 37 
Al 1 iance Chanion dmgARin Sauer 37 

5. Chah&um covuhvriae Cori 11 . 57 



Synsociol ogie e t  synécol ogie  

Le tableau synthétique des Chattetea (tab. 23) fait apparaître 

une distinction nette entre les associations du NLteRehon @ e u  et le 
ChanEi%m cokl&uVuhe qui représente le Chanion a p W e .  Elle est renforcée 

par l'existence d'espèces différentielles telles que Cladophata g l o m W ,  

Eladea n-, MytuophyMum v~X.Lcieeatwn pour le C M o n  et Patamogeton 

2%ichohcfu, Naja dnotr pour le NiAetLLon. L'absence de nymphéides dans le 

C h & t m  co-ae est due au caractère pionnier de cette association ; les 

associations du N,LZ&an ont une durée plus grande dans l'évolution de la 

végétation ; cependant, le Chattetwn b k a u n ü  apparaît à un stade initial : 

la présence d'une sous-association &a.Cin&toawn reflète l'a possibilité d'une 

concurrence avec 1'E&~&Lnetwn hexandtrae qui est aussi une association pion- 
nière des substrats sablonneux. 

L'analyse des profils écologiques (fig. 32) permet de comparer 

les 3 associations pour lesquelles les données recueillies étaient en nom- 

bre suffisant. On voit bien que le ChcUz&tum cokl&uVuhe se localise dans les 

eaux eutrophiques, riches en cations divalents, sur un sédiment fin, pauvre 

en matière organique qui est souvent formé par le substrat argilo-calcaire 

lui-même. Le NiAdetwn ZjReU et le Chattu2.m b n a d  sont des associations 

mésotrophes et oligotrophes : le NLteRe&tum @aü5~ est très tolérant vis- 
à-vis de la valeur du rapport des cations de l'eau et du potentiel d'oxydo- 

réduction du sédiment ; il se trouve sur un sédiment fin de type gyttja. Le 

Chatt&tum b t r a u c  se trouve plus souvent sur un sédiment plus sableux et plus 

pauvre en matière arganique, ce qui confirme son caractère pionnier ; la 

présence d'une teneür élevée en matière organique grossière est possible 

au voisinage des hélophytes mais cela entraîne rapidement sa disparition. 

On remarque aussi que le Chatt&twn btraunü et le Chmdum conttuh.ae sont 

sensibles aux basses températures vernales : leur situation en limite orien- 

tale du domaine atlantico-européen indique leur tendance thermique subocéa- 

nique ou océanique, avec toutefois une thermophilie estivale plus accusée 

pour le Chatt&um 6-. 





2 - CLASSE : POTAMETEA Tüxen e t  P r e i s i n g  42 

O r d r e  : f o ; t a m W  Koch 26 

a )  A l  1 i ance  : Potamion Koch 26 em. Oberd. 57 

L'alliance regroupe un certain nombre d'associations consti- 

tuées par les espèces intra-aquatiques des genres principaux suivants : 

Po;tcvnogdon, Myt~LophyUwn, CWophyUwn,  N a j a ,  Elodea. Les groupements 

sont assez pauvres en espèces et, sauf exception, on ne peut identifier les 

associations par une combinaison caractéristique d'espèces : en effet, une 

seule espèce constitue généralement la caractéristique de l'association. 

On peut y voir le résultat du rôle sélectif important du milieu aquatique 

qui entraîne l'élimination des espèces de même type biologique par le jeu 

de la concurrence interspécifique. 

- My&iophyQe,twn &aL6Lo&i Lemée 37 ( t a b .  24) 

 association est localisée en ~uisaye et sur le nord du Morvan en 

conformité avec sa distribution atlantique ; elle a été reconnue dans le 

Massif armoricain (CORILLION 1949, 1957), le Perche (LEMEE 1937), la 

Sologne (GAUME 1924a,ALLORGE et GAUME 1925), les Landes (ALLORGE et DENIS 

1923), le Confolentais (CHOUARD 1924). Elle est néanmoins bien caractérisée 

avec un appauvrissement marqué d'ouest (relevé 5614 : étang de Morue, 

Sancerrois) en est (relevé 6314 : étang de Vernidard, nord du Morvan). 

L'association décrite par LEMEE dans le Perche est encore plus riche en 

espèces du Nqnlphadon. Dans tous les cas, le My&Lophyfl&tum &eanLdlo&L 

se développe sur un substrat sablonneux et dans des eaux faiblement miné- 

ralisées (conditions oligotrophiques). 

Dans un étang du Morvan (étang de Crossaint, près de Saulieu, n044, 

R47 ) , j 'ai trouvé CaeeiR;ruche b u R a t a  associéeà My~aphyUum & a & d l o -  

Rum. Ce groupement se rapproche donc du C W e h o - M y ~ o p h y U & u m  &ehvi- 

6lo&i steusioff 39, association du RanuncuRion 6Lux/tavLtin, qui se rencontre 

parfois dans les ruisseaux du nord du Morvan et qui se trouve dans cet 

étang près de l'arrivée du ruisseau dfalimentation,en eau assez profonde. 



Elle a été signalée dans les eaux courantes du Limousin (BRUNERYE 1962) 

et bien étudiée en Ailemagne (WEBER-OLDECOP 1967). 

TABLEAU 24 

MyhiophqUcium aetani@otu Lemée 37 

No du r e l e v é  

Nombre de segments (ou m2) 

Nombre d ' espèces 

espèces du PoXumion e t  du Nympheian 

Po;tamogeton a b W i ~ o U  
Polygonum a m p k i b h n  
RanuncuRun p W  
Nuphait l d e a  
Nymphaea d b a  

espèce du N L t W o n  

NLt&a @~d 

aut res  compagnes 

I n d i  ce de compéti ti on 0,l 0,7 O O 

- Po-- o b . t u i ~ o L Ü  (Sauer 37) Carstensen 54 ( tab .  25)  

th association, assez répandue en Sologne bourbonnaise, occupe des bio- 

topes peu profonds, sur substrat sablonneux souvent enrichi en sédiment or- 

ganique par les hélophytes proches ; plutôt thermophile, elle a son optimum 

dans des eaux oligotrophiques et mésotrophiques. Elle ne forme pas des peu- 

plements très vastes et Po;tamog&tan c b ~ i 6 o L i ~ c n  entre en concurrence avec 

d'autres élodéides (Mg/uaphqUum &ekddXohm, Naja rni.noti), avec CeXaAo- 

phgReu?n demmum et même avec NLte,.Uk &&d (relevQ 5 6 / 4 ) .  Le Pa;tametum 



obkuniOo&i a été seulement cité en France par CORILLION (1957) qui l'a 

rencontré dans la Dombes au contact du C W o p h y U e t r . u n  d u n e b i i ,  alors que 

la distribution de Poakmogetan ob&.&doU est assez large. L'association 

est aussi présente aux Pays-Bas et en Allemagne du Nord où elle a été ini- 

tialement décrite par SAUER (1937) sous le nom de P a A a m a  & p i -  

cb&.idoU : dans 2 relevés sur 3 de son tableau, Po;tumageton o b m i d c f i u  

n'est pas accompagné de PoAJamogetan & , & p u ,  ce qui justifie une distinction .. 
entre les deux associations. NEUHAUSL (1959) l'a décrite également dans le 

sud de la Bohême. 

- Po;tameturn c h i n p i  Soo 27 ( t a b .  26) 

P o h o g & o n  d p u  est une espèce répandue mais qui forme rarement 

des peuplements étendus ; elle accompagne de nombreux groupements aquati- 

ques. Cela peut s'expliquer par son cycle de développement : son rhizome 

grêle disparaît à la fin de l'automne et ce sont des hibernacles qui sur- 

vivent. L'espèce peut donc être disséminée facilement mais elle peut se 

trouver en compétition sévère pour l'occupation du substrat. Cependant, 

elle peut être prise comme caractéristique d'une association définie en 

Hongrie par S00 (1927), Pe P ~ & ~ ~ D ~ A J T I  c h h p 4  et SAUER (1937) 1 'avait aussi 

retenue pour son Pa.tamuk.rn c t i ~ p i - o b ; t u / s i ~ o f i ,  qu' il convient de scinder. 

D'ailleurs, dans la dition, la distribution des deux associations, hRame-  

Zum o b & i d o U  et PuRamubm c h i n p i  apparaît complémentaire (carte 3). Le 

PoZUtrfaum & . b p i  a une amplitude écologique importante puisqu'on Pe trouve 

aussi bien dans des mares peu profondes sur un substrat sablonneux que 

dans des étangs à fond argileux, dont l'eau présente des conditions méso- 

eutrophiquesoù il s'établit en situation plus profonde. L'association est 

très pauvre en espèces, souvent monospécifique. En France, elle a été recon- 

nue sous forme de peuplements très ouverts,dans des eaux calcaires profon- 

des,par CORILLION (1957) en Anjou et en Normanaie, avec une strate infé- 

rieure de C h V m  vuA2gWr.h. 



CARTE 3 

DISTRIBUT ION DU PUTAi4viETU~~4 CR7SPl ET DU P.  Ogi-USTFOLI 7 



- Po;tamo-Najadetwn mt-inae Horvatic e t  M i  cev 63 ( tab.  27) 

Cette association se rencontre dans des étangs mésotrophiques ou méso- 

eutrophiques, sur substrat sablonneux ou argileux. Les peuplements sont 

assez ouverts et peuvent couvrir des surfaces importantes (étangs de Vaux 

n0297, et de Baye n0298, Nièvre). Naja minoh est l'espèce caractéristique 

la plus abondante et Naju m&na ne l'accompagne que rarement et en faible 

quantité. J'ai rencontré une seule fois Z a n n i c h U  p d u h W  dans cette 

association (étang Billot n0260, Allier), qui supporte un enrichissement du 

substrat en matière organique et la superposition des espèces à feuilles 

flottantes du NympWeon,  notamment Nuphah CuAea. Najas minoh peut aussi se 

trouver en concurrence avec NLt&a ~ t e x i e ; n  qui présente une certaine con- 
vergence de forme.  association a été décrite en Alsace par KAPP et SELL 

(1965) sous le nom de P ~ v o p o & m o g e t o - Z a n n i c h ~ ~  najadatosum ou 

~a&vopo&mog&-NajadeAm; par CORILLION (1957) dans la Dombes, le Jura, 

on Normandie et dans le massif armoricain; par MERIAUX (1978) dans le Nord, 

dans des eaux parfois riches en hydrogénocarbonate et carbonate de calcium : 

N a j a  m d n a  s'y trouve généralement nettement plus abondante que N a j m  

m&ot,parfois en peuplements monospécifiques. Dans la dition, où N a j a  m i -  

no& est la plus représentative, l'optimum se trouve dans des eaux moyenne- 

ment minéralisées, avec un comportement écologique proche du Najadetum 

intmeduze (Koch 26) Lang 73 identifié dans le sud de l'Allemagne (in 
OBERDORFER 1977). 

- P o m -  &richoidb Freitag,  Markus e t  Schwippl 58 ( tab .  28) 

D'abord décrite en Saxe (FREITAG, MARKUS et SCHWIPPL 1958) où elle a 

été signalée en plusieurs points (in HILBIG 1971), cette association a été 

reconnue aussi dans le Harz (WIEGLEB 1979), la Hesse (KNAPP 1967) et la 

vallée inférieure du Rhin (HIDL 1964) . En France, le P o ; ~ ~ u n & m  f i c h o k d i n  

a été identifié dans le Nord (MERIAUX 1978), en Vendée (CORILLION 1957). 

Dans la dition, j'ai pu observer l'association dans plusieurs étangs Ca- 

ractérisés par des eaux mGsotrophiques sur substrat sablonneux ou argileux. 

Son développement subit des fluctuations annuelles sensibles qui paraissent 

liées au rythme des variations thermiques saisonnières. Il est remarquable 

de constater aussi des fluctuations, qui ne sont pas nécessairement simul- 



tanées, dans le développement du RaizuncuR&tum pee;tdti Sauer 47 et du Ttrape- 

;tum IZ&W.A% Müller et G6rs 60 qui trouvent leur optimum dans les mêmes 

étangs. Le tableau montre bien une synassociation Tttapc~Xml na.tantih - 
P o X a m ~  RhichoidA où la densité du PoltamtXun fichaidin diminue lorsque 

le couvert du T / ~ . p e l o n  devient trop important. L'association se trouve 

parfois en concurrence avec les associations du NLteReCon. 

- My&LophyUm spicat i  Soo 27 ( t a b .  29) 

Les peuplements de MyniophyUwn apicatwn sont répandus dans la dicion 

dans des étangs à substrat sablonneux possédant des eaux de type mésotro- 

phique, avec une plus grande fréquence en Sologne bourbonnaise. Ces peu- 

plement souvent très denses ont été tantôt rattachés au / d g ~ o p h ~ & m  vetr- 

fi&& (LEMEE 1937, WATTEZ 1968), tantôt à un faciès du Myhb3phyUo- 

N u p h a h a  (MERIAUX 1978). Effectivement, dans l'ouest de la France, My- 
niophyMum apica;twn se mêle à MyGophqUum v M c L & k t u ~ n  ou à MyGophyUum 

& U ~ ~ @ o & w n  (CORILLION 1957, LEMEE 1937) alors que dans la dition, en 

limite orientale du domaine atlantique, les trois espèces sont nettement 

dissociées (carte 4). Ce fait a été signalé aussi par WATTEZ (1968) dans 

les marais arrière-littoraux de Picardie où les peuplements à MyniophyUwn 

~ p i ~ a A m  sont distincts de ceux à MytUophy&bn v&&atwn, ces derniers 

se comportant en calciphiles comme dans le Nivernais. Le tableau montre 

encore la présence fréquente d'espèces de la strate supérieure, à feuilles 

flottantes (Nuphatr luAea, Polygonum mpkibhm)  : il se constitue une synas- 

sociation qui correspond au MyhivphyUo-Nupkcvtctum Koch 26, étudié par de 

très nombreux auteurs et répandu en Europe, comme le rappelle de façon dé- 

taillée WEBER-OLDECOP (1970). La reconnaissance d'une association autonome 

me paraît plus justifiée que le rattachement à un faciès du MyGophyUo- 

NuphanUhn sans les espèces du NymphacLon (HILBIG 1971, MERIAUX 1978) ou 

bien à un ,MqrUoph~Uo-Nupkcvt~ dans lequel les Myriophylles nianquent 

(SAUER 1937, où sur 7 relevés du tableau MyGophyUm apiccttwn et My&Lo- 

phyUWl v e h t i f i a t u n ~  ne sont présentsqu'une seule fois). De la même façon 

l'association à MyGophyUwn apicatum et N u p h  LuZeum, indiquée en Belgiqrie 

par LEBRUN & cd. (1949), est une synassociation ; dans ce même pays, 

Myhiuphyfium dpiccr/tum forme une strate inférieure aussi bien dans les vé- 

gétationsà /duphah Lu;tea que dans celles à Nymphaa d b a  (NOIRFALISE et 

DETHIOUX 1977) . 



CARTE 4 

DISTRIBUTION BE UYRIOPHYLLUM ALTERNIFLORUM, M. SPICATUM ET H. VERTICI LLATW 

Plusieurs observations m'amènent à penser qu'il existe une compétition 

entre MyfiioplzqUwn bpiAcu.twil et Po.tamo~ctc~n ktrhchoidu car elles se trouvent 

parfois ensemble1 , mais avec des abondances différentes, dans des biotopes 

.'-..-/' 1 Une variante B iI1yAi.oph~~Uu.m dpicatum de l'association à Poakmogcton fi- 
c l i o d d ~  a Gté décrite par MERIAUX (1974) dans le Nord. 



analogues (relevé 3314 où l'indice de compétition est élevé ; relevé 8812 

du tableau 28). L'effet de la concurrence entre ces deux espèces se retrou- 

ve dans la distribution géographique complémentaire du ~ o a î m ~  ~ c h ~ k c h  

et du MyhiophyU&tum 6pica;ti (carte 25 , p. 450 ) . 

- P o m m  g&minG (Cori1 1 ion 57) Tüxen 75 ( t a b .  30) 

Cette association présente des particularités au niveau de la dition : 

elle est très pauvre en espèces du Pa;tamivn mais c'est la plus riche en 

espèces des Phtragmi;t&tea où elle forme fréquemment une synassociation avec 
le s&p&tm &CU& ou 1 E l e u c ~ ~  pduitiUd. Po2arnuge;ton ghamineus 

est le plus souvent représenté par la forme h ~ ~ o p h y ~  qui apparaît en 

eau peu profonde et après exondation. L'association a son optimum sur un 

substrat limoneux et argileux et dans les étangs m6sotrophiques qui pré- 

sentent des variations de niveau de la nappe d'eau (étang de Goule n0237, 

étang de Vaux n0297, étang de la Perchette n0361). Dans les étangs sablon- 

neux du Bourbonnais (relevés 3314, 19/3) on peut rencontrer des espèces des 

~Ltto4rne2ea au sein de l'association (€Xu%ne hexandrta, €leachatLin a ~ -  

c d & ,  Juncuh buRbo4~~) .  Les mêmes synassociations existent dans la Brenne 

où RALLET (1935) a recensé ~ v ~ o g & t v n  gKamineu associé 10 fois sur 14 

avec S & p u  lacuh& dans la ceinture d'hélophytes et 23 fois sur 26 avec 

L i A / t a t ~ ~  & @ ~ t ~ a  et Juncuh bdbvhu4 sur les grèves sableuses ; ûnalheu- 

reusement il ne donne pas de relevés phytosociolcgiques précis. CORILLION 

(1949, 1957) a décrit des végétations dans le Bas-Maine armoricain associées à 

i ' Eeevchc~.ti-tcturn pdukhin, au i.itto~&etwn et au NLt l>Re&wl~  &mvi~Luce~t&. 

Etant donné la similitude de notre association avec les relevés donnés par 

CORILLION (1957), je pense qu'il convient d'attribuer à cet auteur l'anté- 

riorité de la description du PaZam&twn gmrninei qui me paraît différent du 

i%tcunetum p a n v ~ i n o - g t a m i n e i  Koch 26 em. GGrs 77 trouvé autour du lac de 

Constance, dans le nord de la Suisse (OBERDORFER 1977) et aussi en Saxe 

(HILBIG 1-71), où cette association est rare et plus calciphile. L'associa- 

tion à affinité atlantique du Centre et de l'ouest de la France ne renferme 

?as P a ~ v g & t a n  pund tun .  



- P o ; t a r n ~ X ~ ~  RuceM/tin Hueck 31 (tab. 31) 

Présente dans les eaux mésotrophiques à eutrophiques, cette associa- 

tion est répandue dans la dition, aussi bien sur substrat sablonneux que 

sur substrat argileux, et à des profondeurs variables, avec un optimum 

vers 0,80 - 1,60 m. Elle fcrme assez souvent des peuplements monospécifi- 
ques ou paucispécifiques, où les espèces du PO-on sont peu nombreuses. 

On peut remarquer la présence de P o ~ o g & a n  a c d a o m  (relevés 4516 et 

46/3)dans11étang de Javoulet n0240, seule localité de la dition où cette 

espèce a été trouvée : on peut considérer cette espèce comme une diffé- 

rentielle de sous-association dont CORILLION (1957) a aussi donné un relevé 

pour la Dombes. 

L'association se mêle rarement aux espèces du Npphaeon avec lesquel- 

les elle semble en compétition, d'autant plus qu'elle s'accommode bien d'un 

sédiment organique de type gyttja dans lequel PoMag&on h c e m  enfonce 

profondément son rhizome. Elle résiste assez bien à la progression des hélo- 

phytes en constituant alors des synassociations avec le S&p&wn tacuhXki.b 
, , 

ou 1 ' E q d d r n  ~ L u v ~ .  

Le l'odî7.m- l u c e d  est une association répandue en France et en 

Europe centrale avec une tendance calciphile marquée ; elle est plutôt 

thermophile. En Alsace, KAPP et SELL (1965) ont identifié une sous-association 

à UanuncuLu chCinalL?I qui comporte aussi MqhiophyUwn v d & a C ~ 1 ,  P U ~ U -  

mogdon ped- .  Dans le Nord, MERIAUX (1978) cite un groupement assez 

voisin où se retrouvent Po;tamogeton Rucevin, RanuncuRLLn &cinatun, MyLio- 

phq&b,m h p k u k m  et une variante à Po&?mog&ton ;ttuchoidU. Dans les relevés 

de LEIEE (1937) qui ont permis de définir le M y ~ o p h ~ ~ ~  vUU%.&&, 

on trouve associés zussi Poltamogaton Rucevin, MqhLuphyUum hpica;tum, My&lo- 

p h y h  vd&-1 ,  RanuncuLl~b C A h & n a t ~ ,  Pu;tamogetan cttinpu/~, Pc~Xamo - 
g m n  ncLtan?l, PoRyganum amphibh ,  N p p h o i d ~  p-. Je considère que tous 

ces groupements forment des synassociations avec le Po;tam& Rucelz;tin et 

d'autres associations du P o ~ c n ,  en particulier le MyhLophqUum v&ciX- 

R d ,  souvent décrites comme faciès du M ~ L ~ V ~ ~ ~ U V - N U ~ ~ ~ ~  . Un exemple 
comparable existe dans l'étang de Bizy (nc2b0) où l'on trodve le groupement 

suivant (25/b) : 

' En Europe centrale a été décrit un groupement analogue : le MqGophyUa- 
~oXamogmn& Soo 34 ( i n  OBERDORFER 1977) . 



no des segments (profil P25) 13 14 15 16 17 18 19 20 21  

type espèces 

Quant à la sous-association à Po;tamoge;tan p e t r ~ a f i & u A  identifiée en 

Alsace par KAPP et SELL (1965), elle ne se trouve pas dans la dition alors 

qu'elle est répandue en Allemagne du sud et en Europe centrale où elle est 

décrite aussi sous le nom de P o Z a m ~  pat jo i%?% p o m c L t a a u m  tuceM;tin 

Koch 26 (HORST, KRAUSCH et MULLER-STOLL 1966 ; OBERDORFER 1977). 

- & W a p h y U & m  d e m m i  Hild 56 ( tab.  32) 

Fréquemment considérée comme une espèce des eaux eutrophisées par les 

activités humaines, C ~ a p h y U m  dmUrAum est une espèce caractéristique 

d'une association qui trouve dans la dition des conditions naturelles de 

développement, généralement dans des étangs méso-eutrophiques à sédiment 

de type gyttja. CQhatophyUum dmernum peut se fixer temporairement au sta- 

de des hibernacles avant de donner des touffes densément ramifiées et libres, 

formant alors une végétation intra-aquatique ne laissant que peu de possi- 

bilitkde développement pour d'autres espèces appartenant au type élodéide 

ou au type charide, ce dernier présentant une convergence de forme avec le 

type cératophyllide. C&?&ophy~um d r n U A u n ~  a participé à des titres divers 

à la définition d'unités phytosociologiques après SCHP~OTER et KIRCHNER 

(1902) qui avaient proposé un " C e f r & a p h y U ~ "  pour caractériser un type 

de végétation aquatique. UtilisLe comme variante du My~iophykXo-Nuphah- 

dans les eaux les plus riches en calcium, l'espèce a été utilisée aussi 

comme caractéristique d'un groupement à C e k a t o p h y ~ w n  d m m u m  et HydfLoch-  

& moUw-&unae ( C ~ o p h y U v - f i ~ & ~ c r c ~ e A w 1 i  Nedelcu 67). DEN HARTOG et 



SEGAL (1964) ont mSme créé une classe nouvelle (CWophyU&ea) avec un 

seul ordre et une seule alliance ( C W o p h y U o n )  comprenant le C W o p h y t -  

L e l u n  dmeui et le Ceha.tophyUuh nubmes i .  

En fait, conne le montrent le tableau synthétique et l'analyse facto- 

rielle (cf. p. 144 et p. 146 ), cette association, que HILBIG (1971) avait 

rangée dans l'ffydtroc~on Rübel 33 ,trouve sa place dans le h?2.union. 

Elle peut constituer des ~~nassociations avec des associations des LemnGea, 

des kegdea (C&dophoh&un g l o m W e )  et des Po;tarne;t~ (MijtLiophyUUk~?~ 
VU=, Thapetwn n-). 

Le CUr.uXophyUuhrn dmUb5.i est une association thermophile dont 

CORILLION (1957) a signalé la présence en Vendée et dans le Jura. On la re- 

trouve aux Pays-Bas (DEN HARTOG et SEGAL 1964), en Belgique, dans les r6- 

gions de Campine et du Brabant où on l'identifie dans les relevés de 

NOIRFALISE et DETHIOUX (1977), en Allemagne (HILBIG 1971, HILD 1964, 

OBERDORFER 1977, WEBER-OLDECOP 1970) où son extension est favorisée par ies 

facteurs d'eutrophisation d'origine anthropique. 

- Eodeehm canadevinh (Pign. 53) Soo 64 ( t a b .  33)  

L'association, très pauvre en espèces, est constituée par des peuple- 

ments dlELadea canaderad, parfois très denses mais peu étendus, qui se 

développent dans des situations écologiques différentes. Assez souvent, 

l'association se rencontre dans les eaux peu profondes et riches en calcium, 

au contact du Ch&tetum coMittahicte ou du My~ophyU&tum v d c i U a t i  : elle 

se comporte comme un groupement pionnier. On peut rencontrer aussi l'EXodee- 

X u n  c a d e v ~ ~ s d  dans des étangs à substrat sablonneux et dans des conditions 

mésotrophiques, ce qui montre la grande plasticité écologique dfEXodea cma- 

demA et explique sa propagation rapide en Europe depuis son introduction 
au siècle dernier. On peut s'étonner alors de ne pas trouver de vastes et 

nombreux peuplements. Je pense que la compétition avec les nombreuses espè- 

ces indigènes est vive et se fait généralement aux dépens d1E1odea cana- 

dembl. Cependant, si  TL créneaü écologique se dégage, l'Zlcd6e est capable 

de l'occuper très rapidement. J'ai observé des modifications très importan- 

tes de végétation en quelques années dans deux cas précis : dans l'étang 



eutrophe de ~auvigny-les-Bois (n0318), un peuplement considérable dlElodea 

canadekA et Potamogeton n.aXc;ILs a remplacé, même en eau profonde de 2 à 

3 m, un groupement à P~Lygonwn cwipkbkm et MyUkphgl?.hn dpic&i.f?~ ; dans 

l'étang mésotrophe des Brandons à Tréban (n0224), le peuplement très dense 

et étendu de Pa~ageton chApuA a laissé la place à un peuplement d'Ela- 

d u  canadenbh (relevé R43) qui forme une ceinture en eau peu profonde. 
On peut interpréter de tels changements spectaculaires par des modifica- 

tions même minimes des conditions écologiques comme, par exemple, l'effet 

cumulatif de fluctuations thermiques annuelles, un excès d'immobilisation 

de nutrients dans le sédiment ou au contraire leur libération importante 

dans l'eaupar accélération des phénomènes de minéralisation de la matière 

organique. Ces modifications sont suffisantes pour favoriser une espèce, 

en l'occurence Eladea canaden&&, par rapport à d'autres espèces ayant des 

exigences écologiques voisines. 

Eladea n a a e e ü ,  récemment découverte près de Nevers (étang du Cha- 
zeau à Imphy, n0327) a un comportement écologique et sociologique tout à 

fait semblable à celui dlEladea canaden& dans les conditions eutrophiques 

(FELZINES et BONNOT 1981). On peut considérer cette espèce comme caracté- 

ristique d'une variante de 1'Eladeatum cavladenn,h et on doit s'attendre 

soit à la formation de groupements comportant les deux espèces, mais cela 

est peu probable en raison de la compétition interspécifique, soit à une 

distribution géographique complémentaire des deux espèces dans la dition. 

Yn France, les peuplements à Eladea canademh, très rarement signalés 
dans des étangs (MERIAUX 1978), sont cités en Belgique où NOIRFALISE et 

DETHIOUX (1977) en font une strate inférieure de plusieurs potanaies, en 

Allemagne où llElode&ui canademd est décrit (HILBIG 1971, WIEGLEE 1979) 

et en Roumanie (NEDELCU 1973). 

- MytUciphyUe;tum v e t r ; t i d d  Lemée 37 ( tab .  34) 

Dans la dition, cette association ne se rencontre que dans quelques 

étangs dont les eaux sont riches en calcium. Elle peut former des peuple- 

ments étendus et s'intégrer à d'autres groupements pour constituer des 

synassociations. Curieusement, LEMEE (1937) a défini cette association 

dans le Perche à partir de relevés effectués dans des groupements stratifiés 



alors qu'il considère par ailleurs qu'on ne peut "distinguer des associations 

comme le C l ~ c a t u n ,  le N ~ p h a m . .  .là où n'existent que des strates et 

des formes biologiques (= "synusies") différentes". Cette association corn- 

porte deux espèces caractéristiques, Mqhiophy~um v&&- et Ranuncu- 

U h ~ i z m h 5 .  Elle admet très souvent en strate inférieure le c ~ a p h y l -  

 elu un d~w&Uum. Le tableau 34 montre bien deux sous-associations qui corres- 

pondent en réalité à deux phases dans l'évolution de l'association : 

- le M y h i o p h y U m  v&&& chatetohum, accompagné de Cladophoha 

gLomuzata, qui .assure le remplacement du Chatt& covttrraniae 

pionnier par le Myhiophy&k&.un vettLciee& typique ; 

- le MyhiophyU&un v & W  nuphatetcsum qui représente . une 

phase plus évoluée, où le groupement est progressivement recouvert 

et remplacé pôr la strate des nymphéides . Ce groupement stratifié 
est souvent décrit sous le ncm de Myfuhphy&b-Nuphahetwn Koch 26 

qui est en fait une synassociation. On remarquera que Nupharr Ru-tea 

est loin de représenter la nymphélde la plus fréquente. Par ailleurs, 

l'association peut être en contact avec l1ElodeQ;twn canademh (re- 

levé 9113) et avec une association du Ranuncution d l & a W ,  

le CaeeiA;rUchelon obmangutae Seibert 62 rencontré à l'arrivée 

du ruisseau d'alimentation de l'étang de Palissonnet (n0281, relevé 

8712) et représenté par Caeei/ttuche a b ~ a n g u l a  et Z a n n i c h W  pu- 

Lun;trtin. 

Généralement intégré dans le MyhicphgUo -!-hphah&m, le Mgfi0 phfj~~~?Aum 

vemcdX!& est aussi connu en Alsace (KAPP et SELL 19651, le Jura, le 

Massif armoricain, l'Anjou et le Maine (CORILLION 1957), en Picardie litto- 

rale (WATTEZ 1968) : My~ophq&un vUUkk&ktunl et Myfiaphy~Um bp~cC&YH 

S'Y trouvent parfois ensemble et i7anuncdun c h ~ n a t u  n'est pas toujours 

présent. L'association a été aussi décrite en Belgique (NOIRFALISE et 

DETHIOUX 1977) et en Allemagne comme f ôciès du Mfj~ophyUo-Nuphah& 

(FREITAG, MARKUS et SCHWIPPL 1958 ; HILBIG 1971) ou du CUmXop/ty~eXm7 de- 

M e t ~ n i  (OBERDORFER 1977) . 

Dans la dition, Ce,utophyUum demmuw accompagne souvent le M g ~ o -  

phyU&tum v e t l t i c d X ! d  mais cette espèce, comme on l'a vu précédemment 

constitue aussi une association autonome. Cette tendance à une distribu- 

tion géographique différente et complémentaire des deux associations appa- 



raît encore dans le tableau du M l j ~ ~ p h ~ ~ o - N u p h ~ d U m  donné par FREITAG, 

MARKUS et SCHWIPPL (1958) où C~ophy-Uurn dm~U~Sum et Myhiophyh  v&- 

sont les différentielles de deux faciès. 

Enfin, il faut indiquer que Ranuncdun &c,kUk4 a été proposé aux 

Pays-Bas comme caractéristique d'une association, le Ranuncdelun chcina-  

A% Benneman et Westhoff 1943 puis comme différentielle de sous-association 

du MyhhphyUo-Nuphah&tu~?~ (WESTHOFF et DEN HELD 1969) . Ranunculun &&na- 

X&5 forme souvent une strate intra-aquatique dans la synassociation du 

My&k~phyfio-Nuphatretwn comme cela apparaît très nettement dans le tableau 

donné par NOIRFALISE et DETHIOUX (1977) en Belgique. Il existe effectivement 

une tendance à la dissociation sociologique entre MyfrkphyUwn v&d%zA.im 

et ~ a n u n c d ~ ~ i )  &cin&~A qui apparaît au sein des relevés du tableau 34 

car certains relevés ne comportent que l'une ou l'autre des espèces. Le 

relevé détaillé suivant, extrait du profil P60, fait apparaztre cette ten- 

dance à la séparation des deux espèces : 

-- 

no des segments 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 

espèces 

Caractères synsociologiques et synécologiques du Potumion 

Le tableau 35 montre la structure synsociologiqüe du Potamion des 

étangs du Centre de la France. pu alliance est bien caractérisée et distinc- 

te du NymphaGon dont les coefficients de présence sont généralement fai- 

bles. On y distingue un ensemble caractéristique d'espèces et des espèces 



TABLEAU 35 

TABLEAU SYNTHETIQUE DE L'ALLIANCE POTAMIOH Koch 26 em. Oberd. 57 

No de l'association 1 2 3 4 5 6 7 8 9 1 0 1 1  
Nombre de releves élémentaires 51 17 24 51 96 59 42 6 9  78 36 
Nombre d'espèces 7 18 10 36 24 Il 10 3  17 20 14 

~ G & ~ L t o n  ULA~LU 
Eîodea c a r d w i ~  
Ebdea YicLttaeeu 

. . 
MiiiLiophuUwn v e h t i c i L & t m  

- - -- - - - - - - 

R'in&& DYL- 
C e h a t o p A y h  d m w u m  
Potanmgeton p e c t W a k h  
Z a n n i c h W  paeudakiA 
C W c h e  O b U a n g &  
C W c h e  lumuRata 

espèces des C h m e t a  et U g e t t u  
:1- -III' II- '" "" 

k& @kxA% r r + !  
t J L W X a  x2aitseuCm I r + I 

N C t U  svncanva I I l  

~ g h i o p h y a ~  -6e0- 
PoXcvnogeton o b . U L b i 6 o U  
Najas nukoh 

Zygnma sp.  
u e o m  zoirata . . 

v + 
r V  I I r  

+ V P r 

especes des Nymphaeion 

Taupu &M 
N u p h  &.tu 
Nqnpliaea d b a  
Poeygom a m p k i b h  
PotantogeRYn natan6 
R a n u n c h  peetatLL6 
Ranuncui!~~ -0~L~hophyUub 
h ' o m n i a  paeus& 

Najas niahuÿl + 
Potanmgeton giramineuh 
Potanmgeton tueen6 
Potamogeton a c u t i b o L i u ~  
Potantogeton ~ c t t o d i d e 6  r I 
Muhio~kueûun s ~ . L c a l m  + 1 

V r r 
+ + r V + I  

1 
r V + I  

+ V I 1 1  

especes des Lmnetea 

Lenina miiiolr 
Sphodeik  poey/rkiza 
WoL66.ia annkiza 
U.oficuûvl-ia a u s w  
Hy&och&ti~ momub -nanue' 

1 + 

II 
1 

espëces des P ~ ~ e t e a  

II II: + 

III 
1 II I r r  

1 r 

1 

En plus : 2  : Po&jgonum hydtop ipm +, A m r r t a  p.tantago-aqtlaiico + ; 4 : m n i a  phntago-  
a q d i c -  r. Vctoruca :cutcLe(LtLZ +, Catex ven ic ru ia  1, Liro;mock;lr vdg- I I ,  
W w n  pu,tu.t~e 1, R a t ~ u n c d u ~  (tammda r, Cdt iehgon cbpidnt iun r, ~ l y a 5 o m  
dco,tpioidcu r, hlerttha aquat ica +, G ~ c n o  &paht i tz  r, Lqcopus eunopaw r, 
C h i w f t  pdw. t t re '  r, ScuteULvUa g a & & c u W ~ ~  r, Hi  &ocotyLe vdg& r, Iwh 
p ~ e ~ d n c o u i a  r ; 5 : Paiuincirlua Lirtgua + ; 8 : ~qti!uWnpohtu(a 1 : 9 : Lytliituti 
p o W a  1, Solarium d d c a i c ~ a  1. 

Associations : 1  b4yn.Lop~lqLLeti;m &t&=ru6ecG Lemee 37 
2 Fotmietwn o b . t L L 6 i ~ o U  (Sauer 37) Carstensen 54 
3 Potm~ieto-naja de tu,^^ incuinae Horvatic et biicev 53 
4  Potaniclm ghwninei (Cori i l .  57) Tüxen 75 
5 Potametwn CucenhA Hueck 31 
6  Pataniotut~ t . L i c i ~ i d i d  Freitag ct d. 58 
7 M y ~ o p l i y U e t w n  spLc(Lti Soo 27 
8 Po.tun~c€wn &\pi Soo 27 
9  ELodcetwn cartndensh (Pign. 53) Soo 64 
10 My,tioplrytCotw!~ ve?i ticiUati Lemée 37 



plus caractéristiques de certains groupes d'associations. My&k3phy&eum d p i -  

c-, Potamogeton ~ c h o i d e h ,  P o ~ o g ~ o n  lucenn, Poltamog&n U p u h ,  

Pa;tamoge;ton g d n e u h  sont en effet présentes dans la plupart des associa- 

tions. Un groupe d'associations (1 à 3) est plus particulièrement caracté- 

risé par Mq&iophy~ww & ~ d a R o ~ ,  à distribution atlantique, PoXamogeton 

obX~ i~uk? iuh  et Naja mino& : ces associations se trouvent principalement 

dans des eaux oligo-mésotrophes et sur substrat sablonneux. Un autre groupe 

d'associations (9 à 11) est représenté par des espèces des milieux eutro- 

phes, riches en calcium : Myh&IphqUwn vc%i%&a;tum, Rununcutun ch&a.ztuA, 

CWophyUum d e m m w n ,  PoZurnugcton pecZiMatu et Elodea canudemd, cette 

dernière y étant moins nettement localisée. Cette distinction dont la cause 

est de nature édaphique,est renforcée par les différences de composition 

floristique au niveau des espèces compagnes : C h a ~  C O W ~ U & L ,  Cladophum 

g L u m W  et la présence des Lemnacées constituent des espèces différentiel- 

les pour le groupe d'associations eutrophes alors que les espèces du Nad- 

&n,sont des espèces différentielles des autres associations et plus parti- 

culièrement Nd&a ~ ~ e m  pour le groupe oligo-mésotrophe sur substrat 

sablonneux. 

Les espèces du Nympheion sont présentes sans toutefois se montrer 

fréquentes, excepté Tmpa na&M dans le P o M &  itiuchoidiA. N u p b ~  l&ea 

possède une fréquence relativement faible ce qui justifie l'éclatement du 

MqhiaphyUa-Nuphatretwn. Enfin, le P o l t a m a  gnamind, le P0;tametwn lucsM;tin 

et le P o m c t w n  ob;tunidoU s'installent assez souvent dans la ceinture 

d'hélophytes ou à son contact. 

Le diagramme 1 donne les résultats de l'analyse factorielle des corres- 

pondances effectuée où sont projetés les relevés des tableaux condensés 

des associations du Pa&m.ion décrites précédemment et les espèces caracté- 

ristiques des associations. Les données floristiques ont été introduites 

avec l'abondance-dominance mais les espèces des PhnagdeXeu ont été éli- 

minées. On remarque que i 'axe 1 oppose le Pokcunu3.m g~amind  au My~ophql-  

l2;twn vc%i%ciU& et au CmdtaphyUWîl demeui alors que l'axe 2 oppose 

le Mq&opkqU&um hpica.ti au Potamctm lucentin. La partie centrale est 

occupée par le Pokm&î a2LchoidL.b. On constate aussi la proximité et 

donc 1 es affinités synsociologiques de 11ERode~2wn canadelah et du Po&- 

m e l u n  & p i .  Il faut utiliser les axes 4 et 5 (diagramme 2) pour faire 







Pcr 

Ms 

Mv 

s 

Ec 

Cd 

Po 

Pt 

Nm 

Ma 

ASSOCIATIONS DU POTABiION : A F F I ~ I T E S  SYNSOCIOLOGIQUES 

DIAPRES L'ANALYSE HIEKARCHIQUE 



rn 
Wrn 
>kl 
W U  
2 W 
w a  
rzrn 

W 
rn 
w m  
C W 

n 
Z z s  
t Z 
0 4 
W Z  
3i-i 
0 5  
= O  
(Zn 

1 .. W 
U 

Z Z 
3 4  
% n 
=Ez 
< O  
+-a 
2" 

!- + 5 s  
0-  
0-1 
m-  
ml- <= 

1 



FIGVRE 33 - ASSOCIATIONS DU MTMIION : PROFILS SYNECOLOGIQVES 
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apparaltre les affinités du My&ophyUetum &ehn&jlohL, du Po&- 

a b k ~ i ~ a ~  et du Poltameto-Najadetum mdnae, ces associations étant assez 

proches du Pa;tama f i c h o u .  L'analyse hiérarchique complémentaire con- 

f inne l'originalité sociologique du Po-- g h n e  et du Pa&meA.m lu- 
cem% et les affinités des associations signalées précédemment (diagramme 

3). Oans cette analyse, les relevés du C&ophyUetum d e m m i  ont été, enfait, 

projetés en deux parties, l'une proche du PolLam&tum o b X u i ~ o f i  et l'autre 

mêlée aux relevés du My&iophyUetum v d & d ,  ce qui est en accord 

avec l'amplitude écologique importante de l'association. Le diagramme 4 

a été obtenu par l'analyse des correspondances à partir des relevés sans 

tenir compte de l'abondance-dominance, donc sur la base de la seule présence. 

Toutefois, n'ont pas été introduits les relevés de 1'Elodctwn canademh, 

du Pa.&unm W p i  et du Potam- g d n G .  On y retrouve bien les affi- 

nités synsociologiques constatées dans le tableau synthétique : dans la 

partie gauche, un groupe formé par le My&iophyUelun v e a . t i c U  et le 

C W ~ p h y U & m  dmmi qui s'oppose le long de l'axe 1 à un groupe formé 

par le iMyhiaphyUetum aetmnLdlo&i et le Po,tameXum o6.tunidaiX-L. Le Putume- 
t m  lucevttin conserve son originalité, le long de l'axe 2. 

Les profils synécologiques donnés par la figure 33 permettent de 

dégager les principales caractéristiques écologiques des associations du 

Po;tanLu n . 
On remarque aiséuient la forte valeur discriminante des facteurs éda- 

phiques, et plus spécialement ceux concernant la minéralisation de l'eau 

(mesurée par la conductivité et par le rapport cationique) : il existe une 

/5fie écologique depuis les associations oligotropheç(MyhLaphyU~ al- 

kefLni6latU) et oligo-mésotrophes et nésotrophes ( poxmo -Najacietun rnhnae, 

PaMetwn fichoidin) jusqu'aux associations méso-eutrophes (PoXayifletum 

chinpi, MytUaphyUe;twn   pi cati, Paltametwn g h n i u ,  ElodeeXum canaderni-4 ) 

et eutrophes (Po;tametwn .tucentin, Ccxu-taphgUctrun daneuh et My~Laphyt!hturn 
v d a d ) .  Les associations qui se développent dans la plus forte 

épaisseur d ' eau (> 1 ,60 m) sont le Po2imetm fichoicb, le PoZamehwn 

tucc~ztin, le CefLaitophqU~Alun d e m m h  et le My&aphuU& ' J ~ c L U ~ .  

Le sédiment est généralement de type gyttja, caractérisé par sa finesse et 

sa teneur en matière organique faible ou moyenne, celle-ci se trouvant 

incorporée dans un complexe argilo-humique de couleur jaunâtre à grisâtre 



et de texture plus ou moins lâche. Le Pokam&wn &LCG?I%~% accepte de fortes 

teneurs en matière organique et des conditions très réductrices grâce au 

rhizome de Pa;tamog&on h c e m  qui s'enfonce profondément dans le sédiment 

et dont le parenchyme lacunaire facilite la circulation de l'oxygène et sa 

diffusion. Cette possibilité de supporter l'accumulation de matière orga- 

nique permet à l'association de résister à la progression des hélophytes 

et de former une strate inférieure dans leur ceinture (étang de Javoulet, 

n0240). Le Po;tamU ghamind, le Po&~metwn w c h o i d i n  et le ikbmo- 

Najadelun mdnac? sont fixés dans un sédiment à la fois pauvre en matière 

organique et peu réducteur, en raison, vraisemblablement, de la minérali- 

sation rapide de la matière organique sous l'effet d'une intense activité 

microbienne. 

Enfin, on notera que le comportement des associations vis-à-vis des 

facteurs thermiques est assez homogène. Seul le Mq&LopCtqUetum &ctrni~lo&L 

se démarque nettement par un optimum dans les températures maximales les 

moins élevées : c'est bien là un caractère de l'influence climatique océa- 

nique pour la dition. Le Myfr,bphqfi&m~ bpic& apparaît comme l'associa- 

tion la plus thermophile, ainsi que le Pa&m&un 0 6 ~ ~ i ~ 0 ~ ,  pour les 

température estivales. 

Les différences de comportement synécologique apportent une aide pour 

l'interprétation de la distribution géographique des associations. Les 

aspects chorologiques seront précisés dans le chapitre III. 

6) A l  1 iance : N y m p h ~ a n  Oberdorfer 57 

Cette alliance comporte une majorité d'associations dont les 

espèces caractéristiques sont des nymphéides . Elles admettent assez sou- 
vent des strates inférieures de myriophyllides ou de cératophyllides si 

bien qu'il se constitue des groupements stratifiés qui ont été fréquemment 

analysés comme des individus d'associations à la suite des recherches de 

KOCH (1926) mais qui peuvent être interprétés comme des synassociations. 



- ffoaXvvI,L& p & u n W  TUxen 37 ( t a b .  36) 

H o a X o n h  p d u h X A h  forme des peuplements dans un certain nombre d'étangs 

caractérisés généralement par leurs eaux mésotrophiques ou oligotrophiques. 

Le plus beau peuplement a été trouvé dans l'étang de Villemenant (n0279) en 

situation forestière : ffoaXania p a e U n M  y est fixée p2r des racines ad- 

ventives sur un substrat d'argile contenant des chailles siliceuses où se 

déposent des fragments grossiers de feuilles et de brindilles, 2 l'ombre 

de S a x  cinmea. J'ai pu y observer le développement de l l f f o ~ u ~ e , t u m  : il 

s'est produit au fur et 3 mesure de la régression de peuplements très éten- 

dus de Pv;tcvnogetan Matam et de G k . j c b  a luhta~n.  La carte 5 montre que 
l'association est bien représentée à proximité des grandes vallées de la 

Loire et de l'Allier ; cette distribution peut être mise en relation avec 

les trajets migratoires de nombreuses espèces d'oiseaux fréquentant les 

zones humides, le transport étant assuré à l'état de bourgeons qui se dé- 

tachent facilement. 

L'association est bien identifiée par ffo;ttania pa.hhktLin. On peut y 

reconnaître deux sous-associations : 

- une sous-association à Pa;tcvnogetan nataMn, qui paraît la plus répan- 

due et qui représente un stade d'évolution vers l'association à 

PuXamogctan natam ; 

- une sous-association à Po2mnogeton lucuin, des eaux plus minéralisées 

et qui constitue un stade d'évolution vers le P o Z m ~  &uceM;tb. 

L'HoaXo~&&m~ p U & , i A W  a été observé, surtout dans des fossés, dans 

le nord de la France (GEHU 1959, MERIAUX 1978, WATTEZ 1968) et en Belgique 

(LEBRbX & c o u .  1949), NOIRFALISE et DETHIOUX 1977) avec notamment une 
sous-association 2 0entuz;the a q d c a  et Ra&ippa amph,ibLz. A la différence 

de ce que l'on observe dans la dition, les Lemnacées et les Callitriches 

s'y développent scuveniz. L'association a été décrite dans le sud de 1'Alle- 

magne (OBERDORFER 1977) avec une sous-association à N u p h  2u;tea et dans le 
nord de l'Allemagne (WEBER-OLDECOP 1970) avec une sous-association à ?O&- 

mogetun ~ b & i ~ ~ f i l ~ c l  des eaux faiblement minéralisées et une sous- 

association à Po&unag&on d p u h  des eaux assez fortement minéralisées. 

Elle est aussi connueen Allemagne de l'Est (HILBIG 1971) et en Pologne 

(PODBIELKOWSKI 1970). 



CARTE 5 

DISTRIBUTION DE L ' HOTTONTETUM PALUSTRTS 

On voit la diversité des sous-associations décrites. Cela montre les 

possibilités d'adaptation du type biologique particulier d'Hofionb2 p d l t n -  

qui peut se développer au contact de nombreuses associations et suppor- 

ter longtemps l'accumulation de sédiment organique. Si l'espèce a pu être 

prise comme caractéristique d'alliance (HoLtonion Den Hartog et Segal 6 4 ) ,  

il apparaît nettement dans le tableau synthétique n044 que llHaMoni&cni 

p u R h i n  s'intègre naturellement dans le NynphaGon et plus particulière- 

ment dans un groupe d'associations caractérisé par Po&mog&on naAa;a. Quant 



à Ranuncdun peetatun, qui a été donné comme caractéristique de l'associa- 

tion par quelques auteurs, on doit le considérer coume caractéristique d'une 

association distincte. 

- RanuncuRa p W  Sauer 45 ( t a b .  37)  

RanuncuRun pe.hWuA Schrank se distingue de RanunciLRun au- L. 

avec lequel il a été longtemps confondu, par son nombre chromosomique et 

par des fleurs plus grandes dont les nectaires sont plus étroits à une ex- 

trémité au lieu d'être arrondis. RanuncuRru p&&tuA est présent dans de 

nombreuses mares mais il peut former de beaux peuplements dans quelques 

étangs offrant des conditions mésotrophiques et un substrat sablonneux ou 

argileux (étang Neuf n0300, étang de Chassain n0025). Certaines années, ces 

étangs se recouvrent d'une magnifique nappe blanche due à la floraison ver- 

nale et éphémère de la Renoncule qui se développe en eau assez profonde 

(0,60 à 1 m) : ce spectacle malheureusement sporadique paraît lié à des 

conditions thermiques particulières. 

Le tableau 37 permet de reconnaître : 

- une sous-association à Po;tamogaton vzdtam, décrite dans le nord de 

la France (GEHU 1959) , en Allemagne (HORST, KRAUSCH et MÜLLER-STOLL 
1966 ; WEBER-OLDECOP 1970) et en Belgique (NOIRFALISE et DETHIOUX 

1977) ; 

- une sous-association à Suncun b~Leboiu,~ ssp. bLLebohu var. &Ltau 

Fries . 
PoXa~ogeton natau et Suncun b d b o n ~ ~ c l  se développent plus tardivement 

que Ranuncdun p W  ce qui constitue une succession de phases. Cependant, 

la présence de F'omog&o;~ n m n b  semble bien liée aussi à l'enrichissement 

du sédiment en matière organique. G l y c W  & h & ~ ~ n ,  reconnue comme diffé- 

rentielle d'association par GEHU (1961), HORST, KRAUSCH et MULLER-STOLL 
(1966), WIEGLEB (1979) ainsi que des espèces du genre C&ttLiche paraissent 

caractSriser une sous-asscciation des mares de la dition 410~s que je ne 

les ai pas rencontréesdans le RanuncuR&m p W  des étangs : en eau 



profonde, Gk~'cUh ~ L ( k 2 U t - 3  forme habituellement des peuplements autonomes 

(cf. Phhagmiketea p,204) . DANGIEN et DECORNET (1977) ont également signalé 
l'existence du RanuncuRdun p W  contenant GXycetUa d&~-&%nA dans des 

mares du nord-est de la France. 

TABLEAU 37 

Ra~wzcuRdwn p e l X a t i  Sauer 45 

No du relevé 

Nombre de segments 

Nombre d ' espèces 

espèces du Nympheion 

d Po;tamogetan na&zm + 1 4 
Ngtnphea d b a  3 + 
Tmpa nmmh 1 1 
Nuphatr RlLtea 1 1 

espèce du PuAarnion 

P o ~ u g e t o n  f i c h a i d a  1 + 

espèces des PhtragtnLtctea 

d JuncuA buRboaw var. ~ R ~ m h  
SagLt-tmh nagh%(oU f.  abtuna 
Oenanthe ayuatica 
U W c u R h  c r u n u  

espèces supplémentaires : 1514 : UioXhhix zona& 1 ; 



- Po;tamub Matam% Soo 27 ( tab .  38) 

Généralement considéré comme une espèce caractéristique de l'alliance, 

Poltamogeton na;tam a parfois été pris, avec d'autres espèces, pour carac- 

téristique d'associations comme le ~ a m a  MatantSI-Cucenth Uhlig 38, 
le PaCygono-~a;ltm~um rm&x%?% Soo 64 (HILBIG 1971) ou le PoitUm&c- 

Nuph- Müller et GGrs 60. L'examen du tableau montre que, dans la di- 

tion, les peuplements de P042unogelon Matan6 excluent PoXmogeXon Cucem, 

kq3hah et Po&gO~wn Umpkib.hrl. Je pense que ces espèces entrent en 

compétition, ce qui est illustré, pour Pa&xmog&on vlcrXaMn et PORY~OYUU~ am- 

pkibLum, par les relevés de WIEGLEB (1979) effectués dans le Harz où les 

deux espèces ne cohabitent que rarement. On peut attribuer ces peuplements 

à une association autonome, le Pometwn MataM;t;in Soo 27. Cette autonomie 

est confirmée par le tableau donné par CORILLION (1957) qui indique des 

végétations à Po&mog&ton Matan6 dans le Massif armoricain et dans la 

Dombes, dans des eaux mésotrophiques à méso-eutrophiques. De telles pota- 

maies ont été aussi décritesen Belgique, notamment en Ardenne belge 

(NOIRFALISE et DETHIOUX 1977) dans les eaux mésotrophes et elles sont aussi 

citées en Pologne (PODBIELROWSKI 1970). Curieusement, l'association n'est 

pas indiquée dans le nord de la France : en fait, elle est considérée comme 

un faciès du Mcj&phq~o-~upbrah~ (MERIAUX 1978). Je l'ai principalement 

rencontrée dans les eaux oligotrophiques à mésotrophiques et souvent dans 

des étangs soumis à des influences thermiques estivales plutôt fraîches 

de type submontagnard (Morvan, Nivernais central). L'association vient au 

contact de llHoaXov~etum p d u m % A  et du RanuncuRetum pd3at.L auxquels 

elle paraît succéder assez souvent. Elle se trouve ec compétition sévère 

avec les peuplements de Nymphaea dba ou de GXycda î$&Ltc~n. D'après le 

tableau, on peut considérer que Nit&a ~ 1 e U  constitue une différen- 

tielle de sous-association bien qu'il s'agisse en fait d'une synassociation. 

En Belgique, il semble qulECodea canademh constitue aussi une différentiel- 

le de sous-association car elle se trouve assez fréquemment en strate infé- 

rieure, d'après les relevés de NOIRFALISE et DETHIOUX (1977). J'ai trouvé 

ce groupement dans l'étang de Sauvigny-les-Bois (n0318) où il a succédé en 

quelques années à un groupement à PoCggonwri amphibium et Mghiaph.yk2k.m APL- 
Cdtwn : il s'agit d'un exemple typique de substitution de végétation à la 

suite de modifications même faibles d'un facteur écologique indéterminé 

(fluctuations thermiques annuelles ou modifications dans la composition 



chimique de l'eau ou du sédiment). L'association paraît cependant plus sen- 

sible au facteur thermique qu'à la minéralisation, comme le laisse penser 

sa distribution dans la plupart des massifs de moyenne altitude de l'Europe 

centrale et occidentale (Bretagne, Ardenne, Jura Souabe, Harz. ..) sur des 

substrats géologiques variés. 

- Nymphae& d b a e  Vollm.  47 em. Oberd. apud Oberd. e,t d . 57 ( tab .  39) 

Les peuplements à Nymphaea d b a  sont répandus dans les étangs oligo- 

trophiques et oligomésotrophiques, en particulier dans les étangs à subs- 

trat sablonneux du Morvan où l'espèce s'installe souvent comme pionnière. 

Cependant, son optimum de développement se produit dans les étangs à sédi- 

ment de type gyttja fortement enrichi en matière organique produite par 

une ceinture d'hélophytes (Phtragmi;t&A aun-, E y u d e t u m  @uvi&2k ) . 
L'association s'implante souvent dans d'autres associations du NymphaaLon 

(PO-- MC13ta~-C&) et du P o ~ o n  et elle constitue des synassociations 

avec les associations d'hélophytes. Elle représente alors une association 

de type climatique pour la végétation aquatique : cette évolution, qui se 

produit dans des étangs installés sur des substrats divers, aboutit à une 

convergence pkysionomique renforcée par l'évolution parallèle de la végéta- 

tion amphibie vers la phragmitaie. Nymphea alba trouve son optimum dans 

les étangs dystrophiques, enrichis en matière organique et dont les eaux 

sont brunes. Dans les étangs eutrophiques, riches en hydrogénocarbonate 

de calcium, la minéralisation de la matière organique est plus rapide et 

son accumulation est plus limitée : le Nymphaeh  d b a e  est fortement 

concurrencé par d ' autres associations comme le MyniuphyUo -NuphcuLm ou le 

T&X~&?~AJ?I nuLarrC&3 ;il se forme alors des mosaïques durables. Une sous- 

association à U;tFUcLLe& a . . u h U  peut être reconnue dans le tableau ; 

elle a été signalée par HILBIG (1971) en Allemagne centrale. L'association 

typique a été citée par CORILLION (1957) en bordure du Massif armoricain, 

où elle n'est pas très répandue et où elle est accompagnée par des associa- 

tions du N L t e k Z o ~  ( N h t & m  Ztan~Rucen;tin et N A A a e t L u n  ayncanpae) , ce 
qui est awsi le cas dans certains étangs du centre de la France (relevé 59/61. 

Le NymphaeEtwn albae a été observé encoreen Sologne par ALLORGE et GAUNE 

(1925) où il forme une synassociation avec le M y ~ o p h y ~ ~ ? % l ? l  ~Lhk4G4l0hi ; 

dans le nord de la France (FROMENT 1953) et en Belgique (NOIRFALISE et 



DETHIOUX 1977) où il donne fréquemment des synassociations avec des groupe- 

ments du Po&mion comportant MqtUophqUwn apica-tm, CWaphgUum derne~r,~wn. 

- MyaLophyUo-Nuphah- Koch 26 e t  NuphatLubn luteas n.n. ( t ab .  40)  

Bien souvent décrite dans les travaux phytosociologiques en raison de 

sa large distribution (cf. WEBER-OLDECOP 19701, cette association représen- 

te l'exemple d'un groupement complexe. L'examen des tableaux phytosociolo- 

giques laisse parfois perplexe : on y trouve tantôt l'association représen- 

tée par un faciès à MyRiophy~um h p i c m  (MERIAUX 1978) ou à Myhh?ph~&k.tn 

v&d..h,tWn (FREITAG, MARKUS et SCHWIPPL 1958), tantôt consituée par une 

superposition de strates qui constituent 2 l'évidence une synassociation. 

De très nombreuses variantes et parfois des associations ont été proposées 

pour en traduire la diversité phytosociologique. LEMEE (1937), qui considé- 

rait toutes les strates d'un groupement comme les composantes d'un individu 

d' association, a cependant proposé le iMyhL~phyUeturn v m & d  comme 

association distincte. De la même façon, on trouve un groupement à PCJJiIMo- 

g&on abZu.~iOofiu~ et Nuphan lu;tea cité par WEBER-OLDECOP (1970), un 

Po;tatl;tc&~-NuphdtLm (Panknin 41) Müller et G6rs 50 où Nuphatr h t e a  est 

accompagné par P o ~ a g ~ u n  n m n h  et un Nuphase/lun dbo-h.&~L~owinski 28. 

Pour certains auteurs, il s 'agit du Mq~ophyUo- (veht i&X&) -Nuphan- 

@AUEX 1337), pour d'autres, d'une association à Myhiophy&h"/1pic- et 

NuphanL~ te~  (LEBRL? & z. 49). FREITAG & a. 58 y reconnaissent 
plusieurs variantes et faciès (à MyaLophyUwn v ~ ~ & L 4 U d t u m ,  à CeltatophqUurn 

cimmum, à Tmpa ncLtanh, à S d v i h k  n a n n ,  à 7holepih -&iaix;/~is). 

L'examen du tableau 40 montre une situation beaucoup plus simple, si 

l'on veut bien considérer le My~aphyUo-Nuphana comme une combinaison 

variable d'associations (synassociation). On y voit une association cerac- 

térisée par Nuphah LuXea. Les relevés 1 à 5 constituent une sous-associatior, 

des eaux oligo-mésctrophiques qui pourrait être rapprochée du groupement à 

nu ph^% LuAc?cr et Po&og&n i r b t u b i 6 o ~  cité par WESER-OLDECOP (1970). Les 

relevés 6 et 7 constituent la sous-association typique, à MyGophyUum 

~ p i c & u n .  Le relevé 8 pourrait constituer une sous-association à NLteUc 

A yncatpa . 



Cette association à Nuphan CLLtea ne devrait plus être appelée 

Mymk~phyUo-NuphetLun Koch. 26 car elle n'en cons~itue qu'un élément. Je 

l'appellerai provisoirement Nuphah&m Cu/teae (Koch. 26) n.n. 

D'un point de vue dynamique, cette association apparalt au-dessus des 

associations du Potamion ou du N L t W o n  auxquelles elle succède dans les 

milieux mésotrophes : par suite de l'accumulation de matière organique, 

sous forme d'un sédiment de type gyttja, les espèces du PoRdon ou du 

NA;tWon disparaissent progressivement alors que le rhizome du Nuphah se 

développe à la surface de la vase. Lorsque l'accumulation devient plus im- 

portante, NympCzaea d b a  s'installe dans le Nuphelun lu;teae grâce à ses 

rhizomes enfouis dans la vase et des mosaïques peuvent se former : c'est 

alors le Nuphacr~2.~?1 dbo-lLLtd Nowinski 28 qui représente en fait une sous- 

association à Npiphaea dba, rarement réalisée en raison de la compétition 

entre les deux Nymphaeacées. 

Le Nuphah* Lu;teae a été décrit sous le nom de "végétation à Nuphan 

&akwnl' par CORILLION (1957) dans le Maine et l'Anjou où il ne paraît pas 

très répandu et dans la Dombes, le Jura et la Haute-Savoie, accompagné 

soit de N L t d a  diverses soit de C b a ,  selon la teneur de l'eau en hydro- 

génocarbonate de calcium. L'association est citée dans le nord de la France 

(FROMENT 1953, GEHU 1959), en Belgique, où l'association se trouve dans 

les eaux eutrophes du Brabant en compagnie de Lemnacées et d'espèces du 

P u f i o n  (NOIRFALISE et DETHIOUX 1977). Le M ~ ~ ~ a p h y ~ o - N u p h a t r ~  Koch. 26 

est décrit en Alsace (KAPP et SELL 1965), en de très nombreux secteurs 

d'Allemagne et d'Europe centrale. 

- TmpeZwn nata& Müller e t  Gars 60 ( t a b .  41) 

Tmpa natcrnh est une espèce répandue dans la dition où elle forme de 

beaux peuplements parfois très envahissants. Cependant sa distrfbution est 

inégale. La carte (cf., annexe~v B Jmontre qu'elle est absente sur le nord 

et le centre du Morvan et qu'elle est peu fréquente en Puisaye ; sur le sud 

du Morvan, sa présence est sporadique et le dév2ioppeme3t de peuplements 

est lié à la réalisation de conditions thermiques suffisantes pour un dé- 

veloppement des fruits. L'association possède donc un caractère thermophile 

évident. 



Le tableau 41 révSle la pauvreté de l'association en espèces en raison 

de la vitalité de la châtaigne d'eau et de son pouvoir couvrant: la juxta- 

position des rosettes de feuilles flottantes constitue un écran pour la 

lumière, ce qui empêche le développement des strates de myriophyllides, de 

cératophyllides ou de charides lorsque le recouvrement devient trop impor- 

tant. Les autres nymphéides sont évincées par la compi5tition sauf N p p h a e a  

&bu qui peut s'installer lorsque la teneur en matière organique du sédi- 

ment devient forte. Le Ttrapetum M a t a m  se rencontre dans les eaux mésotro- 

phiques, sur un gyttja peu évolué, et il s'installe dans les associations 

du N L t W o n  ou du PoÂ2union. Absent du nord de la France, il a été bien 

identifié par CORILLION (1957) sous le nom de "végétation à T m p a  MatanA": 

il fournitun tableau de relevés provenant de la Dombes, du Maine armoricain 

et des Deux-Sèvres alors que l'association n'est pas signalée en Sologne 

ou dans la Brenne. En Allemagne, elle a été considérée comme une variante 

à Ttrapu ncLtanA du Mg&phyao-k.~phah& par FREITAG, MARKUS et SCHWIPPL 

(1958) qui en ont donné des relevés dans la vallée de l'Elbe. Ces mêmes 

relevés sont considérés par HILBIG (1971) comme une sous-association à 

N u p h  L I L t u  du Tkap&tum vzata~~% défini par MÜLLER et GORS (1960). L'-as- 

sociation a été aussi décrite dans le sud de l'Allemagne par PHILIPPI (1969), 

HILBIG (1971), OBERDORFER (1977) et en Europe centrale où elle est fréquen- 

te ('UPATI 1963, KRAUSCH 1965), ce qui atteste son caractère thermophile. 

- PoLygone,twn anlp&bii (Soo 2 7 )  Eggler 33 ( t ab .  42) 

PoLygonum ampkcbium forme Matau est fréquent et il constitue parfois 

de beaux peuplements soic comme espèce pionnière dans des étangs à subs- 

trat aussi bien sablonneux qu'argileux, soit comme ceinture de végétation 

en bordure interne des hélophytes, oG il peut pénétrer (cf. S&p&tum 

kumXiA ,  p.216). Le tableau 42 montre la pauvreté spécifique du groupe- 

ment ; bien qu'il soit considéré généralement comme une sociation, il est 

cependant bien autonome et suffisamment répandu pour l'admettre comme une 

association, d ' ailleurs décrice, le PoLqgonetwn a m p k i b i i  (Soo 27) Eggler 

33. 03 ne ~ e c t  rogar6er CP grol~pement comme un simple faciès du M~ttiupCzqlXa- 

N u p h a t r m  Koch 26 et si les Hymphaeacées s'y trouvent de temps S autre, 

c'&t l'indication d'une évolution de l'association à la suite d'une modi- 

fication du substrat qui s'est recouvert d'un sédiment de type gyttja. 



CARTE 6 

DISTRIBUT ION DU POLYGONEJUM AMPH1817 ET DU POTAMETUM NATANTIS 



Le groupement a été indiqué par CORILLION (1957) dans le Maine armoricain 

(2 relevés), dans le nord de la France (MERIAUX 1978, 1 relevé) ce qui est 

bien peu comparativement à la distribution assez large et à la fréquence 

de Polyganwn umpkibhwn. 

Le groupement à Polygonwn m p k i b i u m  a été cité en Pologne (PODBIELKOWSKI 

1970) et décrit en Allemagne en plusieurs régions (OBERDORFER 1977, qui 

utilise les relevés de plusieurs auteurs : JESCHKE 1959, HILD 1964, HILBIG 

1971, WIEGLEB 1979). HILBIG (1971) rattache des groupements à Palygonwn 

a m p k b i u m  dépourvus de PoXmnogeton Matanh au Polygone-Po~~ 

Soo 64, lequel devrait être nettement dissocié en P~;tarn&&m mZ-tu~?% Soo 27 

et en P o ~ y g o n ~  m p k b &  comme SOO l'avait initialement réalisé. En 

effet, ces deux associa.t;ionç meparaissent concurrentes et il est possible 

de les rencontrer dans une même dition avec, danh u n  pu% nambhe d e  cm, 
une coexistence dont le caractère temporaire est souligné par l'inégalité 

des abondances de PoLygo~wn umpkibium et de PoXmnvgeZon nuitam lorsque 

ces deux espèces de nême type biologique sont présentes ensemble (cf. les 

relevés de WIEGLEB 1979 et le tableau synthétique du N y m p h e i o n  de HILBIG, 

tableau 4, colonne 11). 

J'ai pu constater le résultat de cette compétition dans un changement 

rapide de végétation qui s'est produit en quelques années dans l'étang de 

Sauvigny-les-Bois (n0318) où une végétation à Po&unageton nuland et Elodea 

c a n a d e ~ h a  succédé à une végétation à Polygonwn umphibhwn et M y ~ o p h y U w n  

~5,ohcc~tWn (donnée par le relevé 84/2 où l'on voit la présence très faible de 

P~kcrmogeton naZan/j). On peut voir aussi l'effet de la concurrence entre le 

P o m a  natantin et le Polygonctwn a m p k i b i i  sur la carte 6 où la complé- 

mentarité de la distribution géographique apparaîq ainsi que dans les indi- 

cations de WIEGLEB (1979) qui trouve, sur un secteur limité du Harz, les 

peuplements de Polygonum a m p l u b h . ~  dans les eaux troubles et peu ninérali- 

sées alors que les peuplements à Po;tamogeton n a t a u  sont dans les eaux 

claires et assez fortement minéralisées. 



- groupement à Paltamagcton n a d o . s ~  (tab. 43) 

Pa;tamag&an n a d a n u  est plus fréquent dans les eaux courantes riches 

en hydrogénocarbonate de calcium du Berry et du Nivernais (BOREAU 1857, 

LE GRAND 1894, GAGNEPAIN 1900a; observations personnelles dans la Nièvre 

à Nevers et dans le canal entre Apremont et le Guétin, Cher) que dans les 

eaux calmes des étangs. Je ne l'ai rencontré en effet que dans une "boire" 

de l'Allier, petit étang naturel formé dans une dépression alluviale et 

dans l'étang Saint-Pierre (276) créé sur un petit cours d'eau du Nivernais 

calcaire où l'espèce avait été citée par GAGNEPAIN (1gmJ. Là (relevés 

77/2 et 77/3) elle forme un vaste peuplement, pénétrant jusque dans la 

ceinture de P h h a g m L t u  aun$4d&. L'espèce, malgré son caractère rhéophile, 

peut donc occuper des eaux calmes. Etant donné les possibilités offertes 

par plusieurs étangs du Nivernais, il peut paraître surprenant que ce peu- 

plement au caractère eutrophe ne soit pas plus répandu. Il faut peut être 

y voir l'effet de la concurrence du PaLyganctum a m p h b i i  , très tolérant 
pour la minéralisation de l'eau et la nature du substrat, et celle du 

Po;tametwn Ma;taM;tin que l'on rencontre aussi dans des eaux minéralisées. 

TABLEAU 43 

Groupement à Pa&magetan n a d o / ~ u n  ( P u m m  n a d a d i  Segal 6 8 )  

No du relevé, R24 77/2 7713 

Nombre de segments (ou m2) (4) 5 5 

Nombre d'espèces 5 5 2 

Compagnes 

C W p h y Q L u m  d e m m . m n  2 
S p h a d c z t a  p u l y n h l z a  2 
Lemna minutr 1 
UXhicldatU, a u n W  1 



Po;tamagcton n a d o ~ u d  paraît moins apte à se maintenir par son rhizome 

dont l'extrémité ia plus récente subsiste dans le sédiment (ROYER 1881) 

alors que Po;tamogeton natanA et surtout Polggor~um a m p & b h  y sont forte- 

ment fixés par leur rhizome ramifié, parfois très long, capable de bour- 

geonner sur toute sa longueur. D'ailleurs, dans l'étang Saint-Pierre, le 

Polygon& m p & b L i  est juxtaposé au groupement 3 Patamog&on nodoa~~i l  

sans qu'il y ait interpénétration (cf. profil P77) : la compétition provo- 

que une dissociation latérale des deux groupements de nymphéides ,. 

Ce groupement peut être rattaché au Potam&tu.m n u d o a i  proposé par 

SEGAL (1968) . 

- groupement à Po;tamage;ton po lggov t iZ joLh~  

Pa;tamogctan po~ggovtiZjoRiuh se rencontre dans les ruisseaux du nord du 

Morvan mais très rarement dans les étangs. J'ai observé sa présence en 

quelques points seulement, dans des eaux peu profondes de la bordure plus 

ou moins tourbeuse d'étangs de la Puisaye (étang de Chassain, n0025) et 

du nord du Morvan (étang de Vernidard, n0036) et étang Larmier (n0323). 

L'espèce y est peu abondante et occupe des surfaces restreintes. Le relevé 

suivant provient de la queue de l'étang Larmier, au contact d'une aunaie 

à Cmex p a ~ c u t a t a  : 

- R46 (surface 4 m2, 8/8/79) : P o t m a g e t o n  po lygan ido f iun  4 ; 

Rununcutun ~JU ? (juvénile) 1 ; U M c d a ~  sp. (juvénile) 1 ; 

C W c h e  ;Druncatu ssp . o c o i d e n b R i n  + ; Lmna rfiinak +. 

En l'absence de relevés plus nombreux, il est assez délicat de dégager 

la position synsystématique de ce groupement. On pourrait le rattacher au 

Potamctwn p a 1 y g o n i ~ o l i . i  Segal 65 sans toutefois admettre l'alliance PuZa- 

mion p o l f j g o n i d o f i  Den Hartog et Segal 64. Je pense plutôt qu'il s'agit 

d'une variante appauvrie de l ' H y p ~ ? c o - P o & l r r ~ &  o b l o n g i  (Allorge 26) Br. 

Blanquet et Tüxen 50, association à caractère atlantique que CORILLION 

(1957) a signalée dans le Massif armoricain sous le nom de "végétation à 

?oXfmog&cn p o 1 g g o n i d a ~ "  et qui existe également dans les fossés à 

Sphaignes de Sologne (ALLORGE et GAmE 1925) ainsi que dans les ruisselets 

du Limousin (BRUNERYE 1962). Dans ce cas, le groupement peut être inséré 



dans l ' t l y p ~ ~ ~ n  ~ o c f b  de la classe des ~ a h ~ e t e a ,  près du Scihpe- 

Xum 6 e d v L t i n .  

Caractères synsociologiques et synécologiques du NpphaLon 

Le tableau 44 donne une vue d'ensemble sur les associations du Np-  

p h L o n  de la dition. Elles forment deux groupes distincts : 

- un groupe représenté par le Nymphaeë;twn d b a e ,  le PotLWIetwn ncr;tavi;tin, 

le Ranuncdetwn p W  et l'i-iaktami&tum p d u n & f u h ,  où Nymphcrea 

d b a  et RanuncURUn pee; tafun sont les espèces les plus représentati- 

ves ; 

- un groupe constitué par le N u p h a n a  Luteue, le T&apc;)^"lun n~&vi;tin, 

le PaXyganetum ampkibLi et le groupement à PatLWIogetan nadohia , 
marqué par l'absence ou la rareté des espèces du groupe précédent. 

Cette différence est accentuée par le fait que le deuxième groupe est 

fréquemment accompagné par des espèces caractéristiques du Pa&w?bn, en 

particulier le Nuphatretum LLLteae : la stratification de nymphéides et de 

myriophyllides prise dans son ensemble est à l'origine de la synassociation 

complexe décrite communément sous le nom de My~iaphyUo-Nuphcu~W~ Koch 26. 

Le premier groupe d'associatiorsest accompagné par un lot d'espèces diffé- 

rentielles que je rattacherai à un ordre GLycda-Spahgadon Br. BI. et 

Siss . 42 (cf. p. 201 ) de la classe Phnagtrit&tea qui se développe lorsque 

les ceintures d'hélophytes sont détruites ou dégradées. 

Une analyse des correspondances et une analyse hiérarchique ont été 

réalisées avec les espèces affectées de leur coefficient d'abondance- 

dominance ; les hydrophytes seules ont été retenues, avec aussi des hélo- 

phytes susceptibles de réaliser des synassociations avec les associations 

du NymphaaLan (EqLLinetwn @h.vi&Lte, S & p u  lacu;trtin, P h g t r i t a  aunaXa- 

ml. 



TABLEAU 44 

TABLEAU SYNTHETIQUE DL L'ALLIANCE NYMPHAEZON Oberd. 57 

No de 1 'associat ion 1 2 3 4 5 6 7 8  
Nombre de relevés é l k e n i a i  res 121 79 31 25 73 70 46 11 
Nombre d'espèces 14 18 12 19 13 20 17 9 

espèces caractér i  stiques du Nipphadn 

Ngnrpkaea utbu 
Po;tamogeton natam 
RanwtcuRLLd peetatud 
Harnnirs ' G d u . b u  

Thapa IIaJhm 
N u p h  &.ta 
PoOygonwn amplubuUn 
Po-geton nodaau 

espèces du Potamion 

Potamogeion &hoideb 
MyrriophyUum ~picatwn 
Najas mUloir 
Potamog eton l u c m  
Potantogeton O b.t(Lbi6o.U 
Ranwzcdw t~~ ichOphgU~~6  
MyhiophyLhi aCtenni610nwn 
CalZ&tiche 
Eeodea canaderi6h 
CenatophyUutn demehbm 
RanunclLeud &cinatu  
Po;tamog&avi a d d o L i u  

especes des NLZ&eteu, Atgetea, Lemneteu 

NA&a 4 yncmpa I I  1  
N L t U  d.texA% + r I I  
SpUrog y m  beeeid r 
S p & o g y ~ ~ ~  decimina r 
U e o m  zonata r 
Lemna &wir r r +  
Sphod& poeyhhiza + 

v I I  I I  I ?  
1 V  I V  III  

+ I V 1  
,+ r V 

II  1 

r 

espèces des PhgmLtetea 
U W  a u b w  
Oena.nthe q u a t i c a  
Rohipps m p k i b k  
SagCtbhia sagcrtti,joUz 
GeyceUa ~ - ! , u A m  
Juncub blLebob(~b var. 6- 
Wma p&ntago-aquatica 

+ r 
r P 

r r  

v 1 i 

I I r r V  1 
I I r  r V  . v 

EquAaeaOn & v W  
SaLtpub eacud.vLL4 
Spcvrganllun e n C C t u . !  
PkagmLtu a u 6 w  
Ly.thnwn 4a&cahia 
Cahex eeata 
Typha eatidoeUr 

- 1  I I  + 1 P + 
+ + I I  I I  

r 1 II  
+ III 
+ 1 + 
+ 1 

r + 

Espèces supplémentaires : 1 : Cahex ea6iocmpa 1, Cahex vedicahia + ; 2 : Typha 
anguaXdoUz +, GLycehUi maximu r, ELeochahin p d c l . i a  r ; 
4 : Ranuncueub euigua +, Cmex vedicahiLZ r ; 7 : Rutex 
irydmhpcLthwn r, E L c o c W  paeud- +, Cmex acu& + ; 
8 : Catex n c u Z 6 o W  +. 

Associations : 1 N~pphaeettvn d b a e  Vollm. 47 em Oberd. 67 
2 Po&metLun n a t a u  Soo 27 
3 Rununcutetun p e e t d  Sauer 45 
4 HoaXanietum 13Rt)~~6&iA Tüxen 37 
5 Thape*wn natarLtin Mül le r  e t  Gors 60 
6 Nupiianetwn hXeae (Koch 26) nov. nom. 
7 PoLqgonetwn aniphibii (Soo 27) Eggler 33 
8 groupement 2 Pohiog&n vlodob~b 





L'analyse des correspondances (diagramme 5) montre l'individualité 

des associations décrites et notamment l'indépendance du Nymphaekhm dbae  

et du Nuphcstwn Lu;teae, ce dernier ayant des affinités synsociologiques 

avec le PoLggonetwn arnpkibik . On remarque égalenient les affinités entre 
le Po;tame;lun natan?%, le RanuncuRelun p e W  et 1 iio&tonietwn p a l u n W .  

En raison de la complexité des interactions des facteurs écologiques, il 

est difficile de déceler, à travers cette analyse floristique, les tendan- 

ces écologiques exprimées par ces associations. Cependant, on peut considé- 

rer que le long de l'axe 1 les associations se disposent selon un gradient 

en rapport avec la teneur en matière organique du sédiment, celle-ci aug- 

mentant du Thapc?Awn mAan;tin au Npphae& dbae  ; l'axe 2 pourrait avoir 

une signification climatique, le Paitamukm natantin étant l'association la 

moins thermophile et le T/tccpetwn nataru% possédant un caractère thermophi- 

le accentué, comme le montre l'analyse synécologique. Le diagramme 6, donné 

par l'analyse hiérarchique, confirme les résultats de l'analyse des corres- 

pondances et ceux de l'analyse phytosociologique avec deux groupes d'asso- 

ciations : 

- N c p h u h t  .tu,teae, PoLygone;lun ampkibii ., groupement à Poltamog Gon 

M O ~ O ~ U .  

Le ThapeRwn n a t a W  et le NymphaeLtun d b a e  sont indépendants l'un 

de l'autre, ce qui n'exclut pas des relations synsociologiques avec les 

autres associations du Nympha~on, notamment au sein de séries dynamiques. 

Il est clair, en effet, que le Nymphe& d b a e  se substitue souvent à 

d'autres associations en même temps que se produit l'évolution de la végé- 

tation de l'étang en liaison avec l'évolution du sédiment. 

Les profils synécologiques (fig. 34) permettent de comparer les com- 

portements écologiques des associations du Ngmphaeon. On remarque le 

caractère oligotrophe de l'ffoaXonkc?Awn p d u A m  dans la dition et le Ca- 

ractèrê mésotrophe du Ra~zuncuRGum pe&aZL, du P o m & w n  nabrzkin et du 

T,hap& natcrnfi, ce dernier étant plus tolérant pour une minéralisation 

élevée. Le ~NupCraha Lu-teae et le PoLygon&um m p k b i i  , plus euryioniques, 
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ont cependant un caractère méso-eutrophe marqué. C'est le Nympke&un &bue 

qui possède l'amplitude la plus large avec un minimum qui coïncide avec 

l'optimum écologique du Nuphah- tu;tme : il faut y voir probablement 

l'effet de la concurrence entre les deux Nymphaeacées qui ne se rencontrent 

que rarement dans les mêmes étangs (cf. cartes , en annexe). Par ailleurs, 

le Nymphaeh  &bue a une préférence marquée pour les eaux dont le rapport 

cations bivalents/cations monovalents est assez faible, même si les concen- 

trations sont parfois fortes. 

La nature du sédiment est caractérisée par sa finesse : il s'agit d'une 

vase de type gyttja dont la teneur en matière organique varie beaucoup se- 

lon les associations et permet de les caractériser. Le Ranwrc~&etwn pe&~L% 

le Tirapetun ni~A~vr;tin et le PoRygonetwn a m p K b i i  s'installent souvent sur 

un substrat argileux ou sur un gyttja de faible épaisseur, peu réducteur 

et l'accumulation de matière organique les fait régresser. Ils se trouvent 

principalement dans des étangs dont la végétation en est au stade initial 

ou bien dans des étangs dont la végétation d'hélophytes n'est pas trop 

évoluée (groupements à S & p u  L a c u n W ,  à T y p h  a n g u n ~ ~ a ~ )  : la 

matière organique produite est assez rapidement minéralisée. Par contre, 

le Nuphahehm luAue ,  le Pokametwn nataniA et surtout le Nymphe& d-  

bue indiquent un sédiment fortement enrichi en matière organique. Le 

Nymphe& d b a e  résiste bien à l'accumulation grâce à l'enfouissement 

de ses rhizomes dans le sédiment épais et très réducteur : il supplante les 

autres associations du Nympha&ion ou du Po&mion ou parfois du N d a u n  

dans les étangs les plus évolués et cette association peut être considérée 

comme climatique pour la végétation aquatique. 

Enfin, vis-à-vis des facteurs thermiques, on remarque le caractère 

eurytherme de plusieurs associations. Pourtant, la thermophilie du Tkape- 

2un M a t c r d  est bien marquée alors que le Pozkxrnetwn Wvr;tin préfère les 

secteurs où les températures estivales sont relativement fraîches, ce qui 

dénote une tendance submontagnarde. L'Uu~2aLetwn p&ubZhh et le Ranuncu- 

Retwn p w  sont exclus des secteurs les plus froids et leur comportement 

nésothermophile indiqce un caractEre subatlantique au niveau de la dition. 



DIAGRAMME 7 - PROJECTION DES ESPECES CARACTERISTIQUES DU P(iT/L,IION ET DU NYMPHAEION (AXES 1-2) 

Des espèces du PoXikon  ( é t o i l e s ) ,  du Nympheion (cerc les  noirs)  e t  des Chahetea (cerc les  
blancs) sont représenrées par leurs numéros ( c f .  l i s t e  donnée en annexe). 



- Analyse factorielle portant sur les relevés des Paim1e-tea et des 
Chaheteu 

Un tableau de 148 relevés comportant 53 espèces avec prise en compte 

de l'abondance-dominance a été soumis à l'analyse des correspondances 

(diagramme 7). La projection sur les axes factoriels 1 et 2 des espèces 

caractéristiques des associations décrites précédemment permet de dis- 

tinguer sans ambiguïté le Pa&unbn (partie droite) du Nympheion (partie 

gauche). A l'intérieur du Po*on se projette également C h  con&Wrh 

dont nous avons vu le caractère pionnier, alors que NLteLta @ e W  et 
N. ayncahpa se situent parmi les espèces du Nymphaeion, en rapport avec 
leur maintien sur un sédiment enrichi en matière organique. Notons encore 

que l'axe 2 oppose Nymphaea dba à Pa;tamogeton natanh et Tmpa nuAam 2 

Nuphatr LuXea. 

Les résultats de cette analyse justifient donc la subdivision de la 

classe des PoRamctea et la conception selon laquelle les strates de la 

végétation aquatique sont déterminées par des combinaisons d'associations. 



3 - CLASSE : LEMNETEA MTNORIS Tüxen 55 em. Schwabe e t  Tüxen 81 

Ordre : L e m n W  mino& Tx. 55 em. Schwabe e t  Tüxen 81 

Malgré une identification physionomique aisée des groupements 

d'hydrophytes flottantes, leur synsystématique s'avère particulièrement 

délicate si l'on considère le nombre de remaniements opérés par divers 

auteurs. C'est R. TÜXEN (1955) qui a reconnu les groupements d'hydrophy- 

tes flottantes comme des associations autonomes et qui a proposé ultérieu- 

rement la subdivision de l'ordre des L e m n u  en deux alliances, confir- 

mées récemment par Mlle SCOPOLLA (1982) : 

- le Eccio  (hbu/i;taW) - i m h n  &Lihdcae Schwabe et Tüxen 81, 

- le LmnLon gibbae Tüxen et Schwabe 72. 

Bien que Lemna gibba soit absente .de la dition', j'opte pour 

cette transfomation de l'alliance LemLon rninottin retenue initialement .. 
par TÜXEN (1955) et maintenue par MULLER, i n  OBERDORFER (1977) ; en effet, 

WoLZj@a anttkiza, caractéristique du L m ~ o n  gibbae, forme des peuplements 

dans la dition. 

Comme le proposent OBERDORFER & d-  ( 1957) , puis PASSARGE 
( 1 9 6 4 ) ,  HILBIG (1971), je distinguerai au sein des L m n w a  l'alliance 

i - i y d h u c ~ i o ; ~  Rübel 33 mais je pense qu' il f âut en détacher 1 ' U ~ c d d e -  

Zwn cU.fA,C%&iA qui trouve mieux sa place dans le Gbycdo-SpczhgaMhon 

(ci. p.203 ) . 

' Je n'ai rencontré Lmna gibba que deux fois : dans une mare de la vallée 
de l'Allier à W o l d d k  anttkCza à Vary, commune de Langeron (Nièvre) et 
dans un fossé près du chsteau de Souls, commune de St-Menoux (Allier). 



a)  A l l i a n c e  : Eccia-Lemnion W d c a e  Schwabe e t  Tüxen 81 

- i?Lcci&u~~~ & L L t a d  Slavn ic  56 em. Tüxen 74 ( tab .  45) 

L'association est assez fréquente dans les parties calmes des étangs 

oligo-mésotrophiques, notamment au sein de la cariçaie à Cahex v & 5 . k V i i ,  

dans les groupements d'hélophytes à Scihpu.4 tacuA.Oi4 et GtycUrh maxima 
et plus spécialement dans les parties dégradées où s'installent les espèces 

du Glycho-Spahganion. Ric& & h L t a ~ n  est toujours accompagnéepar Lmna 
mina&. l-?icciacahpun natam, souvent considéré comme une caractéristique 

de l'association doit plutôt être pris comme différentielle de sous- 

association ; il caractérise une autre association, le Ricciocahpetwn 
n m d  Gegal 63) em. Tüxen 74 des eaux eutrophiques,que je n'ai vue 
qu'une seule fois dans un trou d'eau ci'une roselière à P h n a g d & 5   fi^ 

et Cahex /up& aujourd'hui drainée (source dlOusseline, près de la 

Charité-sur-Loire, Nièvre). 

Le Riccidwn @khkvLtin a été décrit dans le nord et le nord-ouest de 
la France (FRILEUX 1977, MERIAUX 1978), on le trouve aussi en Allemagne, 

dans le sud de la Norvège et de la Finlande où de nombreux auteurs l'ont 

signalé (hl. WEBER-OLDECOP 1970 et HILBIG 1971), ainsi qu'en Pologne 

(PODBIELKOWSKI 1970) et en Roumanie (NEDELCU 1973) . 

- Lmnctm ,OrduRcae (Ke lho fer  15) Knapp e t  S t o f f e r s  62 j t ab .  45 j  

Souvent donnéecomme différentielle de sous-association dans plusieurs 

associations des L m n u ,  Lmna aYdidca est une espèce caractéristique 
d'une association peu répandue dans la dition mais bien représentée par 

les relevés 3913 et 4813 du tableau 45. Cette association a été décrite 

dans le nord de la France (MERIAUX 1978) et citée en Pologne (PODBIELKOWSKI 

1970), aux Pays-Bas (DEN HARTOG et SEGAL 1964). On peut aussi la reconnaî- 

tre dans la sous-association à Lemm Zt.L5cLeca des associations Lmno- 

Sp.bt~d&etwn palykkizae (Kelhof er 15) Koch 54 em. Müller et Gors 60 et 

LeYnna  m&ohin (Oberd. 57) Müller et Gors 60 qui ont été indiquées en 

Alsace et en Allemagne (M~LLER et GORS 1960, KAPP et SELL 1965, HILBIG 

1971). En fait, l'attribution d'un relevé au Lernnetwn &tihuRcae ou à une 



sous-association du Lemno-Sp.ihod&uhm polyhfizae peut s ' avérer délicate 
en l'absence de Lemna gibba ou de f i c ~  (&L~CL~LII puisque la première est 

considérée comme caractéristique du LemLon gibbae et la seconde comme 

caractéristique du RiccLo-Lemn&tum XkLutcae. 

b) Alliance : LemLon gibbae Tüxen et Schwabe 72 

- Lemno-SpXhodefhturn paXyrkizae (Kelhofer) Koch 54 en. Müller et G8rs 60 

(tab. 45) 

Même si elle s'installe parfois dans les peuplements de Spa.kgav&m 

~~eclcm, l'association à SphudeRa polyrhiza et Lunna minoh présente un 

caractère héliophile et thermophile marqué : elle se trouve à la surface 

des mares et des "boires"' des vallées de la Loire et de l'Allier. Elle 

forme parfois une synassociation avec le Ce,tatophyQ~urn d a n m i .  

Wolddh m ! u z a  peut être considérée comme différentielle de sous- 

association : je l'ai trouvée en 1969 dans l'étang du Moulin Neuf à Saxi- 

Bourdon, Mièvre (293) où elle s'est maintenue pendant quelques années 

(relevé 74/4), ainsi que dans l'étang du Grand-Puyet à Saint-Voir, Allier 

(127). Je n'ai pas pu retrouver et noter A z o m  ~ ~ c d u h d e i s  dans les re- 

levés R24 et 9111 provenant de la "boire" dlApremont, Cher (252) où je 

l'y avais vue en 1970 : cette espèce, d'apparition épisodique, a migré dans 

la vallée de l'Allier depuis la Limagne et le Jardin botanique de Clermont- 

Ferrand, où elle avait été introduite en 1887 (CHASSAGNE 1956-57). 

L'association a été décrite dans le nord et le nord-ouest de la France 

(WATTEZ 1968, FRILEUX 1977, MERIAUX 1978), en Alsace ( W P  et SELL 1965) . 
On la retrouve (synonyme : S p h o d d u - L m n m  mino& tfüller et Gors 60) 

1 tSboirell, II trot'?, l'f~~ilie~", "ganche" désignent des  dépression^ rlnplies 

lld'eau, dont le niveau peut varier plus ou moins, et qui jalonnent l'ancien 
emplacement du lit de la Loire ou de l'Allier ; elles sont parfois creu- 
sées ou remaniées lors des crues. ' 



en Belgique (NOIRFALISE et DETHIOUX 1977) et en Allemagne (HORST, KRAUSCH 

et MÜLLER-STOLL 1965, HILBIG 197 1 ,  WEBER-OLDECOP '1 970) où la çous- 

association à Lemna $t.htLeca est assez fréquente. 

- Irlold&i.etwn m h i z a e  Miyawaki e t  J . Tüxen 60 

Wolddka m h k ï a ,  espèce thermophile dont CK4SSAGNE (1 956-57) a bien 

montré la migration et le caractère instable dans diverses localités de la 

Limagne, n'avait été signalée que deux fois dans la dition et plus préci- 

sément dans la vallée de la Loire par JUTTIN en 1892 ( i n  LE GRAND 1894) 

près de Léré (Cher) et par DELARUE (1932) près de Nevers. J'ai rencontré 

de beaux peuplements, en plus des deux mentionnés précédemment, dans 

des mares (mare de la ferme des Gallons, à Lavau, Yonne, en Puisaye ; 

mare de Vary, à Langeron, Nièvre, vallée de l'Allier ; mare de Reugny, à 

Cossaye, Nièvre, à proximité de la vallée de la Loire). OJol6dk C C W ~ Z ~  

y couvre densément toute la surface avec de très rares individus de Lmna 
mhuk (mare de Reugny : surface du relevé 25 m2 ; Waladia m h i z a  5 ,  

Lmna winat +) et exceptionnellement Lemna gibba (mare de Vary). De tels 

peuplements peuvent être rapportés au Wolddi&um m h L z a e ,  association 

thermophile d'Europe centrale et méridionale qui se rencontre en quelques 

localités d'Allemagne du Nord (WEBER-OLDECOP 1970) et de Pologne 

(PODBIELKOWSKI 1970). Le caractère fugace et la dispersion de cette asso- 

ciation sont certainement sous la dépendance des fluctuations thermiques 

annuelles et du transport de WoRhdk m h i z a  par les oiseaux migrateurs. 

c)  A l l i a n c e  : H y d t r o c W o n  Rübel 33 

- HydtrocWetum mouccn-mnae van Langendonck 35 ( t a b .  46) 

WEBER-OLDECOP (1970) a donné une très bonne mise au point chorologique 

et systématique sur cette association, d'abord considérée comme un faciès 

du MyhLophyUa-Nuphahubn Koch 26, puis rattachée au LemvUon par PASSARGE 

(1957), &LER et GORS (1960) avant de retrouver sa place dans l ' f f yd t ro -  

chm&bn, défini par RÜBEL (1933), que celui-ci mettait dans un ordre 



f f y & o c ~ ~ a  au s e i n  de l a  classe des  ~o , tm&ea  a l o r s  qu 'aujourd 'hui  

l ' f f y d f l u c ~ ~ o n  es t  i n c l u s  dans l a  classe des Lunnatea e t  l ' o r d r e  des 

L m n w  à l a  s u i t e  d 'OBERDORFER & ne. (1957) e t  de PASSARGE (1964). 

TABLEAU 46 

f f y & o c W e t w r ~  mouun-mnae  van Langendonck 35 

No du relevé 
Surface (m2) 
Nombre d ' espèces 

espèces du LemLon 

Lmna minon 
S p h o d &  polynhiza 
Lmm a2AcLeca 

espèces des P h h a g d e t e a  

d U;t/Uc* aun&wk& 
SpahgavLul1 mectwn 
Typha laa5doiX.a 
Equinetwn ~ X u v U e  
Cahex v e b i c d a  
l h i 5  pa eudaconu 

espèces des Poa%m&sa e t  ChmeXea 

12.Zy~ophyUwr! v ~ ~ u . t u t n  
C ~ o p h y U u m  dmehnwn 
N.C-tcUa 6 l e U  



Le tableau de présence des Lemndea (tab. 47) montre la pauvreté de 

llUg&uchdfLi;t(rJtum mo/tsub-mnae en espèces des Lemrzetea, ce qui justifie le 

maintien d'une alliance distincte. 

Sur le territoire prospecté, l'association est localisée entre Loire 

et Allier (Sud-Nivernais, Sologne bourbonnaise) où elle occupe des eaux cal- 

mes, souvent ombragées, de nature mésotrophique ou méso-eutrophique (carte 7). 

U g & o c m  momu -rranae n' est j amais accompagnée par S;trLatio;tU do id^, 

absent de la dition, et qui a une distribution plus septentrionale et orien- 

tale, la limite méridionale de son aire de distribution partant de la 

Flandre belge vers le delta du Danube à travers l'Allemagne centrale. Par 

contre, lh%cd& a ~ m m  s'y trouve assez fréquemment au point de cons- 

tituer une différentielle de sous-association vicariante d'une sous- 

association à W c d a / u a  v d g d  identifiable dans le nord de la France 

(CORILLION 1949, MERIAUX 1978), aux Pays-Bas (WESTHOFF et DEN HELD 1969), 

en Al lemagne (OBERDORFER 1 95 7 ; HORST, KRAUSCH et MÜLLER-STOLL 1 9 66, HILBIG 

1971). 

ri'HydrLoch#rit&tm sans S,tZmXukU du id^, d'abord décrit en Belgique 

par VAN LANGENDONCK (1935), se retrouve dans d'autres régions françaises : 

dans le nord de la France (GEHU 1959, FROMENT 1953, WATTEZ 1968, MERIAUX 

1978), dans l'ouest (GADECEAU 1909, CORILLION 1949), en Alsace (KAPP et 

SELL 1965), dans la Dombes (REYNAUD-BEAUVERIE 1965). 

Synsoci 01 ogi e et synécol ogi e 

L'examen du tableau synthétique (tab. 47) fait apparaître la distinc- 

tion entre les 3 alliances des Lemnatea. Les associations des Lmnetea 
pénètrent souvent à l'intérieur des associations des Phhagtnaetea formant 
ainsi des synassociations. On note la fréquence d 1 U a % i c d ~ a  c u ~ 5 O d h  

qui est considérée comme caractéristique d'une association des Lernnetea 

par OBERDORFER eX d. 1977 alors que DEN HARTOG et SEGAL (1964) en font 
la caractéristique d'une alliance, d'un ordre et d'une classe particu- 

liers (comme ils le font d'ailleurs pour HydtLuckJtin rnuhnU-/rame). Pour 

ma part, je place W c d d a  au?s;trtaXh parmi les caractéristiques du 



CARTE 7 

DISTRIBUTION D E  L ' HYDRUCHARITETtlEn' hfORSUS-RANAE 



TABLEAU 47 

TABLEAU SYNTHETIQUE DE LA CLASSE DES 

LEMNETEA MINURIS TUxen 55 em. Schwabe et TUxen 81 

No de 1 'association 
Nombre de relevés élémentaires 
Nombre d ' espèces 

espèces caractéristiques des associations 
du Riccio- Lemnion a 2 h d c a e  

Ricch ~ M Y L ~  V 1  
RLcciocmpus vlatAa4 I I  
Lmm &&dca V 

espèces caractéristiques des associations ' 

du Lemnion gibbae. 
$phad& potyrthiza V I I  
Wot6d.ia arvrhiza 1  

espèce caractéristique de 1 'Hy&o- 
'Chwütion 

espèce caractéristique des Lmn&az 
Lmna tnin0h V V V I I  

espèces du Glycho-SpatrgavUon 

UWcLLecvLia w m  
Roaippa aml~hibia 
Oenanthe aq-a 
Aeidma peantago -aquaLLca 

autres especes des Ph/rag&etea 

SpahganUun me& 
T y p h  k k . t i $ o U  
L y t h  n&c& 
S&pus eaclb5Lun 
Ph.agmLte6 a .UA&U 
EqLLibetwn d l u v U e  
Cmex ves.LcaiUa 
L y b h c k i a  v(LegaAL5 

espèces des Pohzmctea 

I I  v + III  
+ I I  
+ 
1  

I I I  II I I  II  
I I  11 1  1  
1  v 1  
I I I  I I  1  
1  

I I  + 
IV 111 + 
I I I  I I I  + 

+ 1  
I I I  1  

espèces supplémentaires : 1 : Gtyc&.a rnaxha I I ,  Nynphaea aîba t, 
f f o ~ o n i a  p d u b u  r ; 

2 : ~oa2rno~e~on &cen6 1, Catex h i p a ~ t i n  1 ; 
3 : Typha angwtiboLia I I ,  Tmpa natann t, 

Potmnogeton nctann + ; 
4 : I h i n  pheudacoru 1, Rai~uncutud scdehatU 1, 
. N d t &  6 t e . U  1. 1 .  

$ 

: 1 : Riccidwn 6luXRantin (Slavnic 56) em. Tüxen 74 ., associations .II "II  

2 : Lemnetwn a%&dcze (Kelhofer 15) Knapp et 
Stoffers 62 

3 : Lemno-Sphoddctum potyfikizne (Kelhofer 1 5 )  Koch 
54 em. Müller et Gors 60 

4 : Hydhoclm,Ltetum mo#uu-mnac van Langendonck 35 



Glycmio-SpahganLon au sein des Phg&&tea. On remarque enfin la rareté 

des espèces des Po,ûune;tecr et des C h & u  qui sont éliminées par le déve- 

loppement des hélophytes et, dans certains cas, par la densité des hydro- 

phytes flottantes qui forment un écran vis-%vis de la lumière pour les 

strates intra-aquatiques. 

La figure 35 permet une comparaison des profils synécologiques. Les 

4 associations se développent dans des biotopes caractérisés par une fai- 

ble épaisseur de la couche d'eau (optimum entre O et 0,SO m), le f?iCde- 

Xun @u%nk.in supportant une exondation temporaire sur la vase humide. 

Elles sont mésotrophes et méso-eutrophes, avec une tendance oligotrophique 

pour le Riccktun @ h L t a d  et pour 1'Hydhoc~e;tum maUuA-trame qui 

se retrouve dans le profil relatif au rapport des cations. Il apparaît 

nettement que, dans la dition, ces associations ne fréquentent pas les 

eaux les plus minéralisées, chargées d'hydrogénocarbonate de calcium. 

C'est le L ~ ~ z ~ - S p i , t ~ d & ~  polytrkizae qui accepte le mieux les teneurs 
++ ++ 

relatives les plus élevées en Ca et Mg . Cela est en accord avec la 
valeur indicatrice des associations des Lemnaeu vis-à-vis de la trophie 

du milieu, montrée par TÜXEN (!955), vérifiée par FRILEUX (1977), MERIAUX 

(1978), SCOPPOLA (1982) : le fic&&tu.tn ~ ~ ~ r ~ ? % 5  est l'association la 

plus oligotrophe, le Lemnctum ,O&uikae est mésotrophe et le Lemno- 

SphodefWum polytrkizae est méso-eutrophe. Le ficdocmp- naZzzm est 
susceptible de se développer dans les eaux eutrophiques mais sa rareté ne 

permet pas d'en définir le profil écologique. Vis-à-vis des facteurs ther- 

miques, c'est la sensibilité aux températures basses qui permet de diffé- 

rencier les associations du Lemuuofl qui se comportent comme des thermophi- 

les estivales : le Ricdaun dluhîzd supporte mieux les basses tempéra- 
tures que les associations de Lennacées . ~ ' ~ t j d r L o c h ~ ~  m0hnLL.r-trame 

est une association typiquement mésothermophile qui trouve ces conditions 

en plaine et en limite du domaine climatique océanique comme le traduit 

sa distribution générale (carte 7). Le Woi~~i&Ihn atlhbizae, malgré l'ab- 

sence de profil, semble une association à la fois héliophile et thermophile. 



F l C l l R i  35 - ASSOCIA1  [LINS DES LI:IVI T l A  : P R O F I L S  SYNECOLOGIQUES 
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u 
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B, - VÉGÉTATION AMPHIBIE ET HYGROPHILE 

Les groupements exondés sont étudiés avec ceux de la végétation amphi- 

bie car la limite entre les deux types de végétation est délicate à définir. 

Des groupements normalement exondés de façon permanente dans certains étangs 

peuvent être temporairement inondés et inversement, des groupements normale- 

ment aquatiques peuvent se trouver momentanément exondés. Les conditions par- 

ticulières liées aux fluctuations du niveau de la nappe entraînent la forma- 

tion de groupements dont les espèces appartiennent à des types biologiques 

variés. On peut considérer que les groupements de la végétation amphibie 

sont capables de supporter des périodes alternatives de submersion et d'émer- 

sion ou des variations d'épaisseur de la couche d'eau, sans que cela repré- 

sente pour autant une nécessité. On y trcuve les amphiphytes, représentées 

par les hélophytes et par les pseudohydrophytes mais aussi des hydrophytes 

fixées au substrat (isoétides) ou non (U;Ducdania aunA%a&h). La végétation 

normalement exondée est représentée surtout par des groupements de crypto- 

phytes et d'hémicryptophytes et aussi par quelques groupements de phanéro- 

phytes. Les groupements de thérophytes, temporaires, seront étudiés séparé- 

ment (partie C). 

A la suite de SCHROETER et KIRCHNER (1902), MAGNIN (1904) et GADECEAU 

(1909) ont utilisé une classification biologique et physionomique avec ce- 

pendant des acceptions différentes des termes désignant les types biologi- 

ques. Pour SCHROETER et KIRCHNER comme pour M A G N I N ,  les "hélophytes" dé- 

signaient la formation des grands CatLex = "bhagnoc&cchn" alors que les 
I I  roselières" représentaient la pnragmitaie et la scirpaie. GADECEAU distin- 

guait dans la zone marginale ou palustre du lac de Grandlieu les "hélophytes" 

qui formaient "le Schpetwn, le P h h a g d m v ~ ,  le Typhetum" et les 

"distrophytes" qui participaient à la composition de plusieurs formations 

telles que "le Magnocatucetm, le Juncetum, l'AghohZLtelul1, le FiX.Lcatucetu.w, 

le b~y~c&ll.m~" ; quant au terme "d'amphiphytes", i 1 s'appliquait aux types 

biologiques caractéristiques d'un certain nombre de groupements dénommés 

"1 ' H e R e o c h ~ ~ ~ m ~ '  comportant Eleochaa acicLLeatLin, Eleochahin p d u ~ - t , t i ~ ,  

S d p ~  & L i t ~ ; . z n  et même RotLippa a r n p k b k  ; "le L&crh&-~" ; "1' f f c t cxa -  

phyaetwn", avec Po;taniogcton gkarineun, S a g L t & u k  aaghXLdofia, U m a  

plantago -aqu&Lca. 



Les travaux des phytosociologues sont venus clarifier une situation 

quelque peu ambiguë en dégageant une classification reposant sur des bases 

floristiques. 

Les associations reconnues dans la dition peuvent être rangées dans 

4 classes : 

- Li;ttok&.4%ctea Braun-Blanquet et Tüxen 43 
- Phnagmi;tetea Tüxen et Preising 42 
- MoLhio-JuncGea Braun-Blanquet 47 
- ken&ea gtdnoaae Braun-Blanquet 43  

Les deux premières renferment les associations amphibies (et quelques 

groupements aquatiques ou exondés) alors que les deux autres contiennent 

des associations hygrophiles. 

1 - CLASSE : LlTTORELLETEA Braun-Blanquet et Tüxen 43 

Ordre : LTTTORELLETALIA Koch 26 

L'unique alliance du Littoh&i%on définie initialement par KOCH 

a été scindée par OBERDORFER (1957), PIETSCH (1966, 1977) et DIERSSEN 

(1975) mais la synsystématique de cette classe n'est pas encore définitive- 

ment fixée. 

Les groupements des W o k ~ e t e a  ne se rencontrent, sur le terri- 

toire étudié, qu'en bordure des étangs oiigotrophiques à mésotrophiques, 

sur substrat généralement sablonneux (parfois sur l'argile à silex). Ils 

ont un caractère atlantique marqué mais leur situation à la limite orientale 

du domaine floristique atlantico-européen entraîne cependant un certain ap- 

pauvrissement par rapport aux groupements décrits dans l'ouest de la France, 

comme l'a fait remarquer ROYER (1969) : c'est ainsi que manquent totalement 

les T ~ u ~ ~ A  qui parviennent jusqu'en Sologne (ALLORGE et DENIS 1925) et dans 

le Berry (LE GMD 1894), qu'on peut aussi trouver en Auvergne (CHASSAGNE 

1956-57), dans les Vosges et la Forêt Noire (OBERDORFER 1977) et qui sont .. 
très largement répandues en Europe septentrionale (LOHAMMAII 1938, YXIRINTA 



Les associations identifiées peuvent toutes être rattachées à 

une même alliance : 1' EReochdthn ccicdahin. 

a) A l l i ance  : E l e o c M a n  aciclLeçvLin Pie tsch 66 em. Dierssen 75 

- E l e o c ~ ~  acicdahin (Baumann 11) Koch 26 ( t ab .  48) 

L'association est assez fréquente dans les étangs sablonneux et argi- 

leux de la Puisaye et du Bourbonnais mais elle n'occupe jamais de vastes 

étendues. Elle peut pénétrer dans les parties dégradées de la scirpaie 

où J U Z C ~  b d b o . i ~ ~ ~ * ~  la concurrence parfois. Elle se développe aussi bien 

dans l'eau que sur les parties exondées. 

~ ' E l e o c ~ ~ & t ~ ~  acicuR& a une grande extensionen Europe septentrio- 

nale et occidentale puisqu'il est signalé en Finlande (GKIRINTA 1978), en 

Suède (ALMQUIST 1929, LOHAMMAR 1938), en Pologne, Danemark, Pays-Bas, Bel- 

gique, Allemagne (DIERSSEN 1975, OBERDORFER 1977, WIEGLEB 1979). En France, 

1 ' association a été d' abord incorporée dans le "L&v&&~" par GADECEAU 

(1909) au Lac de Grandlieu ainsi que par CHOUARD (1924) dans le Confolentais 

(= association à L&urtLcUa unidlvtra et Eleachvrih a c i c W ) ,  dans les 

Vosges par MALCUIT (1929) (= L,&t~t~&~-Ele~chanW ~&cuRahin), par LEMEE 

(1937) dans le Perche et par CORILLION (1949, 1957) dans le Maine, qui la 

situe à la partie supérieure du "LiMu/r&&nl'. Dans la dition, 1' Elevcha- 
L h W u w  acicutahin est distinct du groupement à Li/ttatL&a uniilorra, ce qui 

a été admis et proposé par divers auteurs depuis longtemps : JOUANNE (1927), 

GEHU (1959), WATTEZ (1968) dans le nord de la France, RALLET (1935) dans la 

Brenne. Je pense que cette association ne peut être considérée comme un 

faciès du Li;ttoh&u - . f f ~ e a c h ~ ~ u m  Malcuit 29 ni comme un stade 

de dégradation comme le fait DUVIGNEAUD (1971). ~'Eleachan~L~Xm acicdahin 

et les peuplements à L&LotLUa unL~lotra sont en fait concurrents, ce qui 

entraîne leur dissociation suivant le gradient de profondeur ou selon la 

nature du sédiment, s'ils cohabitent dans un même étang. 



- iAtoh&eXwn tacusm Corif 1. 57 ( t ab .  49) 

C'est CORILLION (1957) qui a montré l'autonomie des peuplements à 

LiXtohW unL6Rotra et en a présenté un tableau pour le Massif armoricain 

et la Maine. Ces peuplements, qu'il a a p p e l é s ~ 0 4 ~ ~  tacuA&'&, 

étaient jusqu'alors généralement rattachés à ceux d ' E t e o c ~  a c i c w  

sous le nom de ~ h & a - f i ~ e o c ~ ~  adcLLeatLin Malcuit 29. Le tableau 

49 montre que dans le centre de la France existe la même association, où 

Eteochmh adcdahrh manque presque complètement. On peut y reconnaître 
une sous-association à Catrex heholtuza, rencontrée en Puisaye (relevés 2311 

et 27/3) et sur le petit massif granitiqce de Saint-Saulge, Nièvre (étang 

du Merle, 291). WATTEZ (1968) a également décrit des peuplements à m 0 -  

ttek?&x dans les marais du littoral picard qu'il a distingués des peuplements 

à Eeeachahin a~cUemi-5 sous le nom identique de l&Zah&&.m l&cuhR/ti/J 

mais qu'il faut rapporter au Sam~lo-l,kXoh&etwn Westhoff 43 (GEHU 1973) 

en raison de la présence de Sama&iA vdan&, absent de notre dition ; 

d'ailleurs, une sous-association à Cahex heko&ina (et à Catrex ; t 'Un&tvh) 

est reconnaissable dans le tableau 7 de WATTEZ. 

Le LiXtott&&lun tacuA&'& présente un caractère subatlantique marqué. 

Il se rencontre sur la marge sablonneuse, parfois argilo-caillouteuse (ar- 

gile à silex), de plusieurs étangs de la Puisaye, du Morvan et de la par- 

tie occidentale du Bourbonnais (carte 8). Malheureusement, l'association est 

en régression en raison du piétinement des berges de certains étangs fré- 

quentés pour les loisirs. Comme le montre le tableau 49, il se produit aus- 

si une colonisation progressive de l'association par l1E&ock-4iAetwl1 

pduh&'&~ formant ainsi une synassociationl, ou par des hélophytes. 

Le LiXtoh&e.tutn &cuha%h, signalé en Puisaye par ROYER (1969), peut 

être aisément reconnu dans le "L&treRe&tun" du lac de Grandlieu décrit 

par GADECEAU (1909) et dans les groupements mentionnés dans le Confolentais 

(CHOUARD 1924), dans le Massif armoricain et ses confins (LEMEE 1937, 

CORILLION 1949, 1957, LENOIR 1958) , en Auvergne (BRAUN-BLANQUET et DENIS 1926) 

' LEMEE (1937) décrit ce groupement sous le nom d'ff&eochat~cto - Laohdkkd~l 
Ct;tRaY&icm mzis l'examen de son tableau montre bien l'existence de deux 
associations distinctes correspondant au l&Xo&&&t~ x a c u h u  et à 
1 ' ElsochaQAwn paeuLa.  



CARTE 8 

DISTRIBUTION DE L ' ELATlNETUhI ff EXANDRAE, D U  

LTTTORELLETUM LACUSTRIS ET DU PTLLlLARTETUM GLOBULTFERAE 



et dans la Dombes (REYNAUD-BEAWERIE 1966). L'association est aussi indiquée 

en Allemagne, dans le Harz par WIEGLEB (1979) (avec une sous-association à 

RanuncuR1~6 ~Rcuwrnh) et dans l'Eifel, le Palatinat, par KORNECK (in 
OBERDORFER 1977). On peut considérer le mo&&k?&m &ac~.?l.%iA comme une 

association vicariante du Scuno~o-iiLton&~ Westhoff 43 et de 1'Tbo~o- 

Lobfielun (Koch 26) Tüxen 37 qui existe en Belgique (LEBRUN, NOIRFALISE 

et HEINEMANN 1949), dans le nord-ouest de 1' Allemagne, aux Pays-Bas, au 

Danemark, en Suède méridionale, en Norvège et dans les Iles britanniques 

(DIERSSEN 1975, PIETSCH 1977, &IRINTA 1978) et aussi en France puisque 

CORILLION (1957) en donne 3 relevés en Bretagne et que ALLORGE et DENIS 

(1923) l'ont cité dans les lacs des Landes, en synassociation avec le 

My~LophyUctum aeta~,LdRo~. 

- ERdnctum hexanhe ( C o r i l l .  57) n. ,  nov. ( tab .  50) 

Curieusement, les peuplements à E R d n e  hexanh, pourtant assez répan- 
dus, n'ont pas encore été considérés comme appartenant à une association. 

Je n'ai trouvé que deux mentions pour ces groupements : 

- un groupement à NLteUa ba,tmchoapetuna et E R d n e  hexandncr dont 
VANDEN BERGHEN (1969) donne deux relevés réalisés dans le sud-ouest 

de la France (étangs des Landes) et qui renferment en plus des deux 

espèces citées, T a u c ~ t ~  bonyana, Sunc1~6 butbub~n et Scinpuh a m d c a -  

n a  ; 

- des relevés donnés par CORILLION (1957) provenant du Massif armori- 
cain et de la Dombes où ERaLLne hexanh se présente soit en strate 

inférieure dans des groupements du Potamion et du Npphaeon, soit 

comme un peuplement distinct. 

Le tableau 50 confirme l'existence d'une association particulière avec 

comme espèce caractéristique ERcttine hexancltca. Junca bdboauir, présent 

aussi dans les relevés de CORILLION et de VANDEN BERGHEN, et Lk%~t&a 

uni.@u&a sont des caractéristiques de la classe des i&tuh~eiea. L'asso- 

ciation comporte des espèces comme Najacl minoh, Chma b&au;lLu, N L t M a  

;frtanbiucenb qui figurent également dans les relevés de CORILLION. Il est4 ! , 
, 

' 
1.. 1 I 



difficile d'en extraire des différentielles de sous-associations. J'ai si- 

gnalé toutefois la possibilité d'une compétition entre llEl&nakm hexan- 

h e  et le Chahelon b&aunÜ (cf. p. 125 ) . 
~'ElaAinZtwn h e x a n h e  se développe dans la plupart des cas sur le 

substrat sablonneux des étangs oligotrophiques à mésotrophiques à des pro- 

fondeurs variables, le maximum observé étant de 0,60 à 0,80 m (étang Bordot, 

068, près de Saulieu, sur le Morvan). Je l'ai rencontré généralement sur 

la marge interne de la ceinture de S&PLL?I lacun&, parfois de phA.Ug&~ 

aun;ttLaein, ou dans les trouées des ceintures d'hélophytes provoquéespar les 

rats musqués qui ont décapé la couche de sédiment et la rhizosphère mettant 

alors à nu le substrat. L'association paraît en régression dans la dition 

où E L d n e  hexandrra était assez fréquentedans les étangs du Bourbonnais 

(MIGOUT 1890) . 

- P,i.tuRahiekwn gLobutidme Tüxen 55 em Müller et G6rs 50 ( t ab .  51) 

Cette association, devenue rare, n'a été vue qu'en Puisaye et à l'étang 

de Vernidard (036) sur la partie nord du Morvan. Elle semble avoir disparu 

du Bourbonnais et du sud de la Nièvre où P ~ d U h  globlLehgCh2 était autre- 

fois présente(MIG0UT 1890). Le tableau 51 montre deux sous-associations. 

Une sous-association à JWCU bLLebu4~n représente une phase terminale où 

P,ih.dda gLobuRidCh2 est dominéepar Juncw bdbohuh. Une autre sous- 

association, à ELeochmh a&cLLeafLin, peut être retenue : elle a été déjà 

décrite en Allemagne du Sud (OBERDORFER d de. 1977, DIERSSEN 1975, 

PIETSCH 1977) et en Finlande (MAKIRINTA 1978). On peut même y reconnaître 

une race géographique à €Latine hexandm qui se retrouve dans les relevés 

de CORILLION (1957). Dans les deux sous-associations, la compétition est 

forte entre les espèces du type isoétide. 

Cette association des étangs oligotrophiques occupe des surfaces ré- 

duites et se développe en eau peu profonde, sur un substrat sablonneux 

ou argileux. Son caractère subatlantique est indiqué par sa répartition 

dans 12 dition. En France, le PdLLe0d~Zum gRobuRibmae a ét6 décrit par 

CORILLION (:957), qui en a donné'des relevés pour la Bretagne, le Maine et 

la Dombes et par PHILIPPI (1969), dans le sud de l'Alsace. 



- Sci,tpetum d1LU;tavLtin (Al lorge 22) Lemée 37 ( t a b .  52) 

TABLEAU 52 

Sci,tpetwn @Ltan;tin (Al lorge 22) Lemée 37 

- 

No d u  relevé 96/1 95/2 R16 

Nombre de segments (ou m2) 5 3 (9) 

Nombre d ' espëces 6 12 8 

c S ~ ~ U A  6elu;tam 3 3 5 

es~ëces des Uone .Uetea  

espëces des Phtragdetea 

SpatrgaMAum mmwn 
Eleachanin p a t u n a  
1hin pa eudaconun 
fith ma plantago -aqudca  
G l y c d  ~ . l k h k v t 6  

espèces supplémentaires : 96/1 : Po&mog&on naLam 1 ; 95/2 : 
Juncun acu56lotrun 1, CalLimgun cunpiddwn 1 ,  Spcmgankw 
mecAm +, LyhhnachLa vdganin +, Lycopun euhopueun 1 ; 
RI6 : Juncun e$dunu~ +. 

J'ai rencontré le groupement à S c i h p u  d L d % 5  dans un étang de la 

Puisaye (étang des Atrées, 0 1 6 )  d'où proviennent les 3 relevés du tableau 

52 ; sa présence avait été signalée en Puisaye et dans le Gâtinais par 

GAUME (1929) et l'espèce caractéristique se trouve là à sa limite orien- 

tale de son aire atlantique. Le groupement, peu étendu, se développe soit 

sur la grève sablonneuse en contiguSté avec le P~.~~RuAL&~I  gRobuRidehae 

(9512, R 1 6 )  soit dans une profonaeur d'eau de 0,20 à 0 , L O  n ( 9 6 / 1 ) .  LZ-%E 

( 1 9 3 7 )  a le premier reconnu l'autonclrnie du Schpetwn d l u i X a i ~  en donnant 

un tableau de 4 relevés effectués dans le Perche (en fait l'un de ces 

relevés appartient au RanuncuRo-Juncetwn b d b o h i ) .  Auparavant, ALLORGE 



(1921) avait décrit une association à SCihpun @uhkn.l et Po;tamog&ton poly- 

godaofiu dans les mares siliceuses du Vexin qu'il indiquait comme un 

faciès de"llff &eochah2kum mu&Cicautd!'. Le SCihpdm dlu.&Id a été recon- 

nu dans les marais du littoral picard par tlATTEZ (1968) où Apim inundatwn 

est considérée comme caractéristique ; en Bretagne (LENOIR 1958, STRULU 1970) 

et dans le Maine (CORILLION 1948) ; dans les Landes avec Lu&gk p d ~ X d A  

comme caractéristique (VANDEN BERGHEN 1969) ; en Auvergne (BRAUN-BLANQUET 

et DENIS 1926) ; en Sologne (ALLORGE et GAWE 1925). On peut remarquer, 

enfin, que l'association cohabite facilement avec les peuplements d1EReo- 

chahin p&a%& et de Spakgunhm memum. 

- Ranunculo-Juncelun butbuai Oberd. 57 ( t ab .  53) 

Les espèces de ce groupement ont été longtemps incluses dans diverses 

formations ou associations telles que l"'H&eoch~&tum'' de GADECEAU (1909), 

1 ' association à "HaeochcvLin p d u b W "  (GAUME 1924) , l'"ff&eochanetwn 
rnu&ica&iA1' (ALLORGE et GAUME, 1925) ou encore le groupement a été consi- 

déré comme un faciès de 1 ' "ffdeochatr&to- Lito&&etwn a;t;ealzticum" (LE= 1937) . 
Après P' avoir rangé dans 1 ' "ff &eocheRumll, CORILLION ( 1  957) fait du grou- 

pement à Juncun b u l b o ~ , ~  une "végétation à Juncun supinun" distincte. En 

fait, c'est OBERDORFER (1957) qui a proposé de l'ériger en une association 

mais ensuite il l'a ramenée au niveau de groupement (1977). Pour ma part, 

je pense qu'il y a lieu de conserver l'association même si Ranunculun dlm- 
muRa ne peut être retenuecomme une espèce caractéristique dans le centre de 

la France. Par contre, ainsi que le montre le tableau 53, ffydtr~coi~~e v&- 

g d ,  qui a son optimum dans le Junchn 6fiv&CiY constitue une bonne 

différentielle d'association. D'ailleurs, le RanuncuRo-Juncctum butbuai 
est l'association de l1Eleochv&ion a~culanin qui comporte le plus d'es- 

pèces des h i o f i d W .  On peut y reconnaître une sous-association à Pituta- 

&ia g l o b d . i d ~  qui représente une phase initiale et une sous-association 
à Agtro~Lh cavtkna qui indique une évolution vers les groupements du JunCCun 

ac~~lohi. C'est dans cette derniere qu'on trouve, en bordure de l'étang 

des Bruyères à Toury-sur-Jcur (Fièvre, 198), Hypchcum d o d a  et EleoctkVk5 
muR.ticauRin (signalés par BOREAU en 1857) considérés comme caractéristiques 

d'une autre alliance des LhXotr&&tea, 1 'ff y p d d o n  do& Braun-Blanquet 

et Tüxen 42,qui n'est pas représentéedans la dition. 



Le Rununcdo- Juncetum butbuhi est resté longtemps méconnu et a été 

incorporé dans d'autres groupements, y compris dans la dition (ROYER 1969). 

On le trouve dans quelques relevés de LEMEE (1937), CORILLION (1957) et 

bien caractérisé dans WATTEZ (1968) et MERIAUX (1978) qui l'ont identifié 

dans le nord de la France, où il est également représenté par J u n c ~  b d -  

bonua ssp. kocku.  11 se retrouve dans les Vosges, en Forêt Noire, dans le 

Palatinat (OBERDORFER & d.  1977), dans le nord-ouest de l'Allemagne 

(PASSARGE 1964, WIEGLEB 1979) où la sous-espèce b d b o h ~  du ~ u n c ~  bu2baaua 

semble relayer la sous-espèce kocku. 

Dans la dition, la forme ~ ~ ~ n . h ,  que je crois rapporter à la sous- 

espèce b&bonuh, est assez fréquente mais participe comme différentielle à 

des groupements distincts appartenant au Nqmpheion ou bien elle se ren- 

contre dans des parties dégradées de la scirpaie à S ~ h p u A  tacuna%ih (tab. 

5 4 )  : on n'y trouve pas d'espèces des L & t o & ~ e t e a .  

Synsociologie et synécologie 

L'analyse factorielle des correspondances (réalisée en prenant en comp- 

te l'abondance-dominance) fait apparaître l'autonomie des associations dé- 

crites (diagramme 8) ; on remarque en particulier les affinités de ~ ' E ~ c u -  
chahitu3.m ac icdah in  et du i~%o4&&twn t a c u h ~  qui se retrouvent dans 

le tableau synthétique (tab. 55). 11 n'apparaît pas utile de distinguer une 

alliance Hydnocvrtyto-BaLdfian comprenant le PilLLeatUctwn globuLLd4nae 

( i n  OBERDORFER 1977) d'autant plus que iiqdtrocotyte v d g l d h ,  bien qu'assez 

fréquent dans les associationsdes ibXo&&et~a,  est une caractéristique 

de la classe des Mafin.io-Juncdea, En l'absence de 1 ' H q p d C o n  & a h  Br.- 

B1. et Tüxen 42 et de 1 ' Tnoe,&on Cacun&d Nordh 37, 1 ' E ~ e o c ~ a n  U&CU- 

L d  représente donc la seule alliance des Li-tto4&ctCa pour la dition. 

En plus des caractéristiques d'associations, on reconnaît conme caractéris- 

tiques d'ordre et de classe : Juncuh bdbonuh ssp. kacku,  Ranunc&l?/~ 

&mrncLea, B a L d U  mnuncdo idu  . 

Le caractère amphibie des associations apparaît dans la présence de 

nombreuses espèces des P h g r r k t d e a  et des PoZamQea. Les tendances dyna- 

miques et les caractères écologiques sont reflétées également dans le 



TABLEAU 55 

TABLEAU SYNYHETIQUE DE LA CLASSE LIiTOEELLETEA 

ND de 1 'assoc ia t ion 
Nombre de releves el Menta i res 
Nombre d'especes 

esptces caracter is t iques des LLt tc tcLtc tca 

Eleocliruib a c i c u e a w  
L i t t o t e U a  wri j tota 
ECrtUic hexaxdta 
P L k l ~ L ~ t i a  g4obuLi jm 
ScM~uh .uddecublu 
JWICLLA b d b o b u  

espèces des Alotinietaeca 

H y h c o t y i e  v d g h  
Ag.wbtU canins 
luncud aciLti6&.u~~ 
Sphagtuun inundatuni 
M o u  uwea 
Catex p-aa 

especes des Ibo&-Nanojmetea e t  des W&CL#XU 

P e p m  porrtLea 
E e e o c w  ov* 
Junu~6 tenageur 
Cicendia 
Gnaphaeun U e o - & b m  
Gtiaphakkw! u&gixobcun 
Bidm thcpcMtcta 

espèces des Phhagnitetea 

Eewckul iA pa&'h&ib 
swg-  ~ I r n , U  
Lythnwn ~aeccaiua 
Scinpus e i c u d ~  
I d  pdecrdacou 
Cmex v e s i w u h  
Carrer au.& 
L y h h h i a  VU.&& 

EqLLisetwn $&v ia t i t e  
w m  peantago-aquuim 
Oenrutthe aquaticn 
RO*w amphibia 
Glycexîa 6ûrctans 
V*n*ca qcLiteeeata 
Ut- a ~ ~ s o d i h  

especes des ~ o t m e t a a  e t  Chaneteu 

MyhiophyUum 
Po-geton gnanrinw 
N a j a  ininox 
Potumogeton W p u ~  
Ilyhiophyleum ae tmt i$ tonwn  
P o e l j g o ~  ampkibium 
P o m g e t o n  na6md 
Chma b n m n ü  
Nd&a .DLcrns&cetu 
~itm t e e u  

I I I  I I  II  I I  r i  v 
III 1 II II II 
II 1 II 1 

II I I  1 III 
t t II  

t . I  
II 

+ 
t 

+ I I  I I I  
+ III 

II 1 t 1 
III 1 t t 

+ I I  
1 I  
II 1 P III 

t II P ' 

r III 
II 

1 

3 : Po&m~getori a b f ~ i ~ a r ~ ~ s  1; T r q a  na ta^ + 1 4 : TypCut 
angub t~ (oL iu  +, G a t h m  odew&te 4, I'(;*unti.rça rialu4fni~ + ; 5 : Juncud 
ediwub r, Acnochrtiwn csmpidatum +, Spunganuun mv.ctwn r ,  itjcupun 
eui~c~,m~oub + ; 6 : Putnmr~g~&~n euceru r ,  Pufitmoqetan ubmAil(oYAUd r ,  
Trjnha zncunti(«î.ia r ,  Pltxagzdeb audindch I I .  C d * w n  ~ " e t ~ ~ t i ~  r .  
M l j o ~ o L i ~  ncotpioided r ,  Laf1~6 LLeigirl0du.b 1, Lyco~<~b Q I I R « ~ C ~  r, 
ho&&* c ~ p i r i a f u m  r ,  Cmex hihtc r .  Co- -the r .  

associations : 1 ELuochmrA~iwn a c ~ . r d U h < A  (Uaumann :1) Koch 26 
2 L*t(otuYYufiun YncudtmA Cor1 I l .  57 
3 EPatxnvJum huxorrrlmu ( C o r i l l .  5 7 )  n. n .  
4 Pu?uYonrrfum g F o b u L c d v , t a ~  TUxon 55 
5 Scurp~Run { (u r tan t rb  ( A l l o r q ~  2 2 )  Lr?m(ao 37 
6 Ranuncuîu-l:incv~um buYfmn~ Obcrdorfer 57 
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tableau : llEUn&wn hexan&tae est l'association la plus pauvre en espèces 

et aussi celle qui comporte le plus d'hydrophytes avec lesquelles elle peut 

se trouver en compétition (Chma bhaunü, Najan mina&). ~ ' E R e a c M e X w n  

acicuRatUn et le Li;tta/rdlctwn Racuna3.h entrent en concurrence avec les 

groupements de thérophytes de 1'1hoeXa-Nanoj'uncc~tea qu'ils parviennent à 

dominer ; le Ranuncdo-luncetwn bcLeboai est assez souvent en compétition 
avec les groupements du Jwlcian .r5i&1&d ou du MagnocatLioion et lui-même 

envahit d'autres associations de 1 ' E l e a c W a n  aoicdanin comme le montre 

l'exemple de l'étang Lélu, en Puisaye (015), illustré par le profil du 

tableau 56 : on voit l'installation de l'E~eacCtcuLi&twn acicdahin (segments 

1-3) sur la vase humide puis son remplacement par le Ranwzcdo-Juncctwn 

bdboai (segments 4-5) sur la vase plus sèche, iui-même envahi progressive- 

ment par le Cdcetuvn g t r a u  (segment 6). 

TABLEAU 56 

PROFIL MONTRANT L A  COMPETITION ENTRE ASSOCIATIONS DE L ' ELEOCffARZTiON 

No des segments (longueur 1 m) 1 2  3 

EReo c hanin a c i c d d ~  5 4 4  2  
B d d e e e U z  /tanunccLeoiden 1 1 2  
Juncun butbahun ssp . kachü 2 1 2  4 4 4  
Cmex acuta 1 3 .  
Ly/~imackia vdganin + + 



L'analyse des profils écologiques (fig. 36) fait apparaître une parti- 

cularité des associations des Littah&ctea : elles se développent sur un 

substrat caractérisé par des v d e m  du paXevLt.i& d'oxyda-héducLion po/~Sveh 

(qui peuvent atteindre + 400 mV dans le LbX~t~&&tum) ce qui traduit une 

forte oxygénation au niveau de la rhizosphère. Toutes ces associations se 

rencontrent dans des conditions oligotrophiques et mésotrophFques, 1'Elea- 

chVriXe&un aLcuRdrUs acceptant même des conditions méso-eutrophiques . Des 
différences concernent la nature du substrat et sa teneur en matière organi- 

que : le Li;tta&&e&un L a c u n m  >et llEC&nelun hexanhe ont leur optimum 

sur les substrats sablonneux et très pauvres en matière organique. Le Pdu- 

Lahictum gLabuLidehae et aussi l l E l e a c W &  a L c W  (dont le prof il 

n'est pas représenté en raison de données insuffisantes) recherchent les 

substrats argileux de préférence ; le Ranunclteo-Junce.tum buRboai et le PkLuLa 

supportent des teneurs en matière organique assez élevées. Le LhXa- 

&&etwn présente une bonne tolérance par rapport aux variations de niveau 

de la nappe aquatique ; l1EluLLn&wn n'est que très rarement exondé et il 

peut même s'installer jusqu'à une profondeur de 0,80 m. Par contre, ilERea- 

c M c i h m  acicuRatLin et surtout le RanuncuRo-Juncetwn bulbotisont souvent 

exondés. 

Vis-à-vis des conditions thermiques, l'amplitude du Ranuncd~-Juncetwn 

est la plus grande. Le Li.t.tatr&efwn est l'association la moins thermophile 

ce qui est le reflet de sa distribution : les données utilisées pour les 

profils concernent un certain nombre de stations du Morvan, où les autres 
\ 

associations sont absentes ou rarement représentées. ~ ' E R e a c W & m  est 
mésothermophile comme le P ~ d & & w n  mais ce dernier est, en outre, plus 

exigeant pour les conditions hivernales, ce qui est en relation avec son 

caractère atlantique plus accusé. La carte 8 traduit des différences de 

distribution du PkLuRuhhturn, de 11ELa5Lnctutn et du LhXoh&&h en rapport 

avec leur sensibilité aux températures minimales qui s'abaissent d'ouest 

en est. 
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Les nombreux groupements de cette classe reflètent la diversité 

des conditions écologiques offertes par la zone littorale sur laquelle 

s'exercent avec le plus d'effet les variations de niveau de la nappe aquati- 

que libre. Ces fluctuations saisonnières, par leur rôle sélectif important, 

permettent l'installation de types biologiques particuliers (hélophytes, 

pseudohydrophytes réunis sous la dénomination d'amphiphytes). Cependant, 

même sur le rivage des étangs dont le niveau reste stable, on voit se dé- 

velopper une végétation zonée assurant une transition entre le domaine ter- 

restre et le domaine aquatique ; elle comporte des groupements caractéristi- 

ques des marais et des roselières avec, le plus souvent, une ceinture exter- 

ne marécageuse, exondée une grande partie de l'année et occupée par des 

cariçaies, puis une ceinture interne, rarement exondée, formée par une cein- 

ture d'hélophytes. 

Les recherches phytosociologiques se rapportant à la classe des 

Phhagmi;t&tea sont nombreuses et, malgré la reconnaissance relativement aisée 

des associations, la position systématique de certaines d'entre elles peut 

prêter encore à discussion. Divers remaniements synsystématiques ont fait f'> 
éclater l'ordre unique des Phnagr&t&tdiu défini initialement par KOCH p'5. 

-4- 

(1926) et encore retenu par OBERDORFER (1977). Compte-tenu de la structure 

floristique et des conditions écologiques d'installation et de développement 

des groupements et des associations, il me paraît nécessaire, comme l'ont 

fait WESTHOFF et DEN HELD (1969), d'adopter la subdivision de la classe des 

~ ~ g ~ L t e a  en 3 ordres, proposée par PIGNATTI (1953) : 

- P h n a g r n i Z ~ ~  (Koch 26) Pign. 53 

- Magnocakic&ta.&a Pign. 53  

- NcrnZuhtio-Glyc&Gcdia Pign. 5 3  

L'ordre des Na6ku&a%o-GlycekLG~ est formé d'associations que 

l'on ne rencontre pas au bord des étangs. 
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- OenavLtho-Ra/UppW (Soo 27) Lohmeyer 50 ( t ab .  57) 

Le groupement à Oenanthe aquaLLca et à R o ~ p p a  ampkibh s'installe 

dans les parties dégradées de la scirpaie où il est fréquemment accompagné 

par U X c d &  aun.tmtih et par LyZSihLun ~&cah.ia ce qui lui con£ ère une 

physionomie colorée lors de la floraison. J'ai pu l'observer dans son op- 

timum aux étangs de Vaux. Cependant, il arrive souvent, comme le montre le 

tableau 57, que les deux espèces caractéristiques ne coexistent pas : Ro- 

&ippa U.u~p&.bh se rencontre de préférence dans les roselières et principale- 

ment dans la scirpaie, surtout s'il y a eu faucardage ou destruction par 

les rats musqués, alors que Oenanthe aquaLLca se développe bien dans cer- 

tains étangs à fond argilo-sableux et dans les "crots" des vallées de la 

Loire et de l'Allier. La richesse floristique de l'association dépend du 

fait que llOena&ha-Rotippetwn est en compétition habituelle avec d'autres 

associations comme le S&pc);twn t a c u A u  ou bien fait partie d'une synas- 

sociation où 1 'on retrouve 1 'Ua3icddetwn a u n u  ou le PaLygun&um 

arnphibii . Cette complexité et le dynamisme se traduisent par une valeur 
élevée de l'indice de compétition dans plusieurs relevés : c'est le ré- 

sultat de l'instabilité des conditions de milieu déterminée par les fluc- ' 

tuations de la nappe et les interventions anthropiques et animales. 

L'association comportant les deux espèces est rarement signalée. Dans 

la vallée de l'Oise, elle occupe des fossés et des mares (BOURNERIAS e2 cd. 

1978) ; elle se développe dans les mardelles de Touraine (COUDERC 1980) et 

du Bassigny (DANGIEN et DECORNET 1977) : ces auteurs rapportent ce groupe- 

ment à l10enavLthetun aquaZLcae Soo 27. NATTEZ (1968) décrit une roselière 

à Ra/tippa a~p&.bia dans les fossés des marais littoraux de la plaine picar- 

de d'où Oenanthe a q d c a  est complètement exclue mais qui comporte 
Oenanthe  musa (dans 5 relevés sur 7 ) .  Par contre, l'association est 

bien connue en Allemagne c3  ?3ILIP?I (in OBERDORTER 1979) a réalisé de nom- 

breux releves dans la partie supérieure de la vallée du Rhin. HILBIG (1971) 

cite plusieurs auteurs qui ont effectué,comme lui, des relevés en divers 

secteurs de L'Allemagne de l'Est et il mentionne l'existence de l'associa- 



tion en Pologne, en Roumanie et en ~chécoilova~uie. S00 (1927) avait si- 

gnalé la présence d'un Oenanthetwii aquaficae en Hongrie mais c'est LOHMEYER 
(195 1) qui a décrit une association à Rozippa ampkibia et Oenanthe ph&avr- 

dtLUun (= Oenanthe- Rohippatm) puis un R o h i l p p ~  ampkibiae distinct, cons idé- 

ré comme un faciès du précédent par PASSARGE (1964). 11 semble donc que la 

coexistence des deux espèces caractéristiques ne soit pas constante. Dans 

le Centre de la France, on remarque nettement une tendance à la dissociation 

des deux espèces dans leur répartition géographique (tab. 57) mais aussi 

stationnelle comme le fait apparaître le relevé suivant (tab. 58) provenant 

de l'étang de Vaux (297), grand étang servant de réservoir pour l'alimenta- 

tion du canal du Nivernais et subissant d'importantes variations de niveau 

estivales : dans la ceinture de S & p u  Lacuh;tnin dégradée et faucardée s'est 

développé un groupement complexe en compétition avec les espèces des Poitame-tea. 

En 1976, lors de la baisse progressive du niveau de cet étang en vue de sa 

vidange, une ceinture de RoiLippa ampkibia monospécif ique s ' est développée 
de façon extraordinaire sur des kilomètres de sa périphérie. 

TABLEAU 58 

D I S S O C I A T I O N  D E  RORlPPA AMPHIBIA ET D'OENAVTHE AQUATICA LE LONG D ' U N  P R O F I L  

No des segments ( p r o f i l  P31) 13 14 15 16 17 18 19 20 21 -22 23 24 

S-pu Lacunknin 
Lqthtuun a U c a n i a  
RokLppa am)hibha 
Oenanthe a q d c a  
Ua%icLLeania aun- 
PoLqgonum ampkibiwn 
Spmganium et~ectum 
Cmex venicakia 
VmovLica acuA&aAa 
L~hhAck ia  V U ~ ~ L V L ~  

Potamog G o  n Luce~n 
Nympiuiea d b a  
Sag.b%mia ~agkt%dolia 
G L ~ C ~  , j . t d m  
Tmpa na&m 
PoOmog Gon  nodohun 



Comme on le voit sur les tableaux 5 7  et 58, le faciès à Ro&ppa ampki- 

b h  se développe surtorlt dans la ceinture de SCAhpub kkcun.tmh et à moindre 

profondeur que le faciès à Oenanthe aqdca. 

Je suis donc enclin à penser qu'une compétition existe entre les deux 

hélophytes, ce qui justifierait un maintien de la distinction de itOenan;the- 

Zum aquaticae Soo 27  et du Rahippu2.m mpkibhe Lohm. 50 mais cette concur- 

rence n'est pas très intense, en raison des formes biologiques assez diffé- 

rentes, si bien que l'exclusion mutuelle des deux espèces est incomplète. 

Leur coexistence peut même être assez fréquente dans certaines régions pour 

justifier l'existence de 1'0enan;tho-Ra&pp&un. Une étude détaillée de la 

distribution géographique des deux espèces et de leur abondance dans des 

relevés provenant de régions diverses devrait permettre une réponse plus 

précise. 

- U~clked&wn neglectae Miller e t  Gors 60 ( t a b .  59) 

Les peuplements d ' U i t G c w  aun.Ztahh sont très répandus dans la di- 

tion où je n'ai jamais rencontré U f i c u  v&ga&5 ; il semble que les 

deux espèces aientété fréquemment confondues dans le passé. Ces peuplements 

se trouvent dans les mares et les "boires" aussi bien que dans les étangs, 

les plus beaux ayant été observés dans l'étang de Vaux ( 2 9 7 )  et l'étang de 

%a Perchette (361) dont le niveau de la nappe présente des fluctuations 

assez importantes1 . Leur optimu~ se situe dans les ceintures très dégra- 
dées d'hélophytes, et plus particulièrement sur les emplacementsdu S&pe- 

.tum 1acunAxLb où croissent, en outre, PoLygonum ampkibium, P o ~ u g & t o n  gha- 

rnineub, LyZhtuun h&c& mais il n'est pas rare de voir l'U&cW&um 

negLec;tcre occuper les trouées faites dans la cariçaie à Cahex vcAic~J&~ 

lorsque celle-ci a sa base inondée. L'association, qui est héliophile, 

recherche les endroits calmes où l'échauffement de l'eau est assez rapide. 

Elle flotte dans des eaux mésotrophiques de profondeur variable, générale- 

ment faible (0,20 S 0,40 m) mais je l'al vue ancrée dans la vase par des 

l A la suite de travaux effectués en 1 9 7 7 ,  ces étangs, qui ont été créés 
pour l'alimentation du canal du Nivernais, présentent actuellement un 
plan d'eau beaucoup plus stable. 



racines adventives grêles, Z la façon de C~ophl.jUum dmc>~m, dans des 

eaux plus profondes (0,80 à 1 m : étangs de Vaux) ou, à l'inverse, fixée 

dans le sable sous quelques cm d'eau (étang de Saint-Augustin, 395). 

Le tableau 59 et le tableau synthétique rendent évidente, dans la di- 

tion, l'appartenance de 1'UaXicuRdI)Jtwn negeecttre au groupe d'associations 

du Glycho-Spakgaan : on y trouve un ensemble caractéristique d'espèces 

qui comporte Ly;thhum aalicatua, €Leochanin , o d ~ a % b  et aussi GlycetUa 

OLuLtaa, Oenanthe aqum2ca. Bien que la plupart des auteurs allemands pla- 
cent l l U ; t / u c d d a  neglectae dans la classe des Lemnuka (XILBIG 1971, .. 
MULLER in OBERDORFER 1977), je pense qu'il convient d'en faire une carac- 

téristique d'association au sein du Glycetuo-SpakgaLon car Lmna nunoir 

et la plupart des espèces caractéristiques des Lmn&ea ne sont pas dans 

les peuplements dlU;ttUcuR~ a~~6,tm.U. Par contre, l'utriculaire constitue 

une bonne espèce différentielle de sous-association dans les associations 

de Lemnuka. le association a été placée initialement au sein du Nymphaeion 

par MÜLLER et GORS (1960) , suivis par MERIAUX (1 978) ; DEN HARTOG et SEGAL 

(1964) ont créé une alliance et une classe particulière pour la ranger : 

toutes ces vicissitudes montrent bien la difficulté de trouver la vérita- 

ble position synsystématique de llUktticdd& negleuke. D'autres re- 

cherches restent à faire, notamment en France : l'association n'a été étu- 

diée que dans le Nord, où elle est rare (PERIAUX 1978); elle paraît tota- 

lement absente des régions de l'ouest. 

- GLyceniukm &hLta& (Braun-Blanquet 25) Wilzek 35 ( tab.  60) 

GlyccYkl @hhkv ln  est une espèce répandue dans la dition où elle par- 

ticipe à plusieurs groupements. Il arrive parfois qu'elle constitue des 

peuplements très denses n'admettant que peu d'espèces excepté des hélophy- 

tes comme S p m g a h  eheotwn et i d  pbeudacoirun qui s'implantent au stade 

final de l'évolution du groupement et qui peuvent être utilisés comme des 

espèces différentielles d'une sous-association. Par ailleurs, les peuple- 

ments de GlycUrk ~lt~Ltcn~ qui se développent dans les parties calmes et 

peu profondes aes étangs oligo-m6sotrophiques constituent un facteur de 

comblement important par la production d'une matière organique abondante. 

Le Glyc&tL&wn &kXa& apparaît comme un concurrent sérieux de 1'HuA;to- 

d a  pa.ih5- ainsi que j 'ai pu l'observer dans 1 'étang Neuf, à la 



Collancelle (300) : HaaXoiub ne subsiste que par des pieds isolés çà et là 

au milieu des touffes largement étalées de la Glycérie ; dans l'étang de 

Villemenant, 3 Guérigny (279) j'ai pu suivre le résultat de cette compéti- 

tion entre les deux associations : en 1970, G&C&CX @ ~ Ü U r k 5  recouvrait 

presque entièremenr l'étang1 , même en eau profonde, formant d'épaisses 
plaques flottantes et ne laissait subsister que quelques pieds d1HaaXok~ 
pdunatin en bordure et des touffes de Potmnogeton naXurk5 au centre. Pro- 
gressivement, le peuplement de Glycérie a régressé laissant la place au 

Pokarn&um n a t c r m  (qui a pratiquement disparu ensuite) et à 1'ffaZtonie- 
Xum pduA;%A qui présente aujourd'hui un très beau développement en bor- 

dure de l'étang,où il pénètre dans la ceinture de S&x dnehea, supportant 

alors une exondation temporaire. 

Le G&jcehi&urn @ i - t a d  est assez méconnu : il a été décrit sous le 

nom de Spcngako-GRyc~r.L&twn @.itavctin Br. -BI. 25 par BRAUN-BLANQUET ( 1926) 

en Auvergne et par REYNAUD-BEAWERIE (1935) dans la Dombes où S ~ N ~ ~ ~ Y L & U I  

mWwn accompagne G.tqcQnia QLi.tark5, ce qui n'est pas le cas dans la di- 

tion. C'est aussi sous cette dénomination que le groupement 3 GRycehia ORui- 

~ r I A  a été étudié par HILBIG (1971) qui, dans un tableau synthétique regrou- 

pant ses relevés et ceux d'autres auteurs allemands, met en évidence l'exis- 

tence d'une sous-association à Poabnog&ton natavin (avec Spangahm r n e 4 . b ~ ~ )  

et d'une sous-association à C&a p d ~ . O &  (dépourvue de SpmgaGwn mm- 
h m ) .  Quant au tableau du Spatganio-G&jc&ukrn ~hi#Unkin donné par HORST 

et cd. (1966) pour la vallée de l'~lbe, il ne comporte même pas S p m g a L ~  
e m W w n .  IL convient mieux de considérer les peuplements à GRqceLhX dXuA. -  

XarIA comme une association autonome comme l'ont fait PHILIPPI (LM OBERDORFER 
1977, tableau 47, p. 160) et WIEGLEB (1979), distincte de l'association à 

S p a h g a h  emmwn. Les peuplements à GIyceLik ~ C L L & I ~ ~ ~  des ètangs du centre 

de la France comme ceux des mardelles de Touraine (COUDERC 1980) et du 

Bassigny (DANGIEN et DECORNET 1977) correspondent bien au Gkjc&.~wn 6LL- 
&~uttin (Br.-BI. 2 5 )  Wilzek 35. Quant aux groupements à GXyCehia Q ~ U h k r L h  et 

Spahganh m e a t m  dominant, il est préférable de les rattacher au G l y c e ~ o -  

D'après des renseignements fournis par le garde-forestier du secteur, 
l'étang avait reçu antérieurement un apport de scories et Il semble que 
l'excès de phosphore ait favorisé le développement considSrable de la 
Glycérie . 



Spahgank.tuni n e g & e d  Koch 26 où G ~ y c d a  @ L L & L ~ A  peut alors etre considé- 

ré comme différentielle d'une sous-association (cf. FHILIPPI, i n  OBERDORFER 

1977, tableau 28, p. 129). 

- Spanganietum a h p f i c i n  Tüxen 58 ( t a b .  61) 

Les peuplements de Spahganium emWurn sont rares dans la dition, je ne 

les ai vus que dans le Sancerrois (étang de Morue, 273), en puisaye (étang 

des Atrées , 016) et sur le nord du Morvan (étang de Vernon, 038) : cette 
distribution présente un caractère atlantique net. Pourtant, de tels peu- 

plements ne sont pas cités dans l'ouest de la France, excepté un relevé de 

CORILLION ( 1948) . 11 se peut que l'Eeeochahi;t&u?~ p d ~ u  si répandu dans 

l'ouest soit une association concurrente. WATTEZ (1968) mentionne une asso- 

ciation à SagLt&v& aagLCtidol.ia et Spahgarhm hhnlplex dans la plaine lit- 

torale picarde et GEHU (1959) la signale dans le bassin de la Sambre fran- 

çaise. En fait, WATTEZ distingue deux faciès, l'un à SagiAXmia, l'autre à 

Spanganiwn bh@ew. Par ailleurs, TÜXEN (1958) a proposé un Spmganietwn 

hhmpfiCi6 en plus du SagLttcaio-Spatrganietwn m m i  qu'il avait défini en 

1953. Je pense que les relevés du tableau 61 doivent être rattachés au 

Spahganietwn b h p f i c i n  (= SagLttcur io-Spahgankulun m m i  sous-association 
typique, sans SagiA2Wrh bag&~ol.ia !) que PHILIPPI, i n  OBERDERFER 1977, 

décrit dans la Forêt Noire. Enfin,dans les mêmes conditions oligotrophiques 

que dans le c8entre de la France, WIEGLEB (1979) a trouvé une association 

à SpahgavtUun erncY~5wn dans le Harz, où manque la Sagittaire mais qui renferme 
G l  y c d a  zjllLi;tanA . 

Je n'ai pas rencontré le groupement à S a g m  a a g ~ ~ o ~  dans les 

étangs bien qu'il soit présent dans les rivières calmes et aux eaux calcai- 

res du Nivernais. Ce groupement existe en Allemagne (FREITAG d .  1958, 

PHILIPPI i n  OBERDORFER 1977). Je pense qu' il est concurrent du SpcWlg~vlh&UYl 

bhmpfiCi6. Si la compétition est moins vive dans certaines régions (en rai- 
son de la combinaison différente des conditions écologiques, par exemple) 

il se peut qu'une certaine cohabitation soit possible et que les relevés 

qui y sont effectués amènent à reconnaître le Sagd tak io -Span .ga~um 

m m i .  



- E l e o c W m  p&us;fiLin Schenni kow 19 ( t a b .  62) 

Les "brosses" 2 Eleochnnin p - u  peuvent prendre une grande exten- 

sion dans les étangs soumis à des fluctuations du niveau de la nappe aqua- 

tique, en particulier sur un substrat argileux ou limoneux (étang de Goule, 

237 ; étang de Vaux 297) : de ce fait, elles peuvent subir une exondation 

temporaire. Elles se forment aussi sur l'emplacement du S&p- hcuA;fiLin 

détruit ou piétiné, en eau peu profonde, sur substrat argileux et sablon- 

neux. L'optimum de développement a lieu dans des étangs mésotrophiques. 

On peut distinguer une sous-association à Po$umogeXon g&neuA forme 

heXctophyU~ et Polyganum ampkibhum très bien développée à l'étang de Vaux 

et une sous-association à Po;tamogeXon ncu3vin et JuncuA bt.&bohb5 forme 

~lu,Ltanh. Sur les parties plus longtemps exondées, le C a A h a  ve6ic&c? 

devient concurrent (relevés 2 112 et 36/2). 

~'EleochmiA~un p&uha apparaît comme une association à distribu- 

tion subatlantique. Peu souvent signalée en Allemagne (HILBIG 1971, WIEGLEB 

1979, OBERDERFER G d. 1977), cette association occupe au contraire une 

place importante dans la physionomie de nombreux étangs de l'ouest de la 

France où elle a été longtemps incluse dans un groupement complexe, 

l'"ff&eochU'< (GADECEAU 1909) terme des plus ambigus puisqu'il englobait 

les peuplements à Eleochahin a & c W ,  les peuplements à Eleochahin pU- 

lu&tLd et ceux à Eleuchahin muh%cauRin ! CHOUARD (1924) et LEMEE (1937) 

ont fait dsEleachahin pdua;fiLin une caractéristique de 1'H&eochatteXo- 

i,iktok&&m dteanticum mais le tableau de LEMEE montre que le rapprochement 

des peuplements de LhXokeRea ud~lotra. et dlEleachahin pdb5;tnin est artifi- 

ciel. GAUME (1924) a décrit un H&eochcur&um pcX.&~&m dans l'Orléanais, 

mais l'antériorité revient à SCHENNIKOW. 

~'Eleochanikctum pduh,i%i..h est présent sur le massif armoricain et sa 

bordure orientale où l'on peut identifier une sous-association à LhXok&a 

ur~i6Ratra. et E M n e  hexundtLa qui existe aussi dans les Landes (ALLORGE et 

DENIS 1923). CORILLION cite aussi l'association dans la Dombes où elle pa- 

raEt rare puisque Plme REYNAUD-BEAUVERIE f 1935) inclut E,teOChdtLin pdu/JA%h 

dans l'association à GlycQhuz @.L&!~LYL~ et Spahganiwn bhplex. Enfin, il 

est intéressant de noter que WATTEZ a rapporté à 1'treLeuchcur&o-Hippddetum, 

dé£ ini par PASSARGE (1955) en Allemagne de l'Est, un groupement à i%OchcuLin 



paku~aMh et ffippuhM v d g U  qui se développe dans les trous d'eau et 

les mares de la plaine littorale de Picardie, dans des conditions eutrophi- 

ques. 

- Bu;tomekwn um6eLta;t i  Konczak 68 ( t ab .  63) 

Les stations de BLLtornu u m b d & ~ U  sont rares dans la dition. Le seul 

peuplement que j'ai pu observer est situé à la queue de l'étang dê Goule, 

Allier (237) dans une partie soumise aux variations hydrostatiques où peu- 

vent se développer, sur un substrat limoneux, de très vastes peuplements 

dlE&eachahin p&uA;trz/in et la cariçaie à Canex VU~CCULLI. Par endroits, 

llE&eocWetum p&uWr.i.h laisse la place à un peuplement de BU;tamuh umbd-  

k k t u ~  où PoLygonum an~phibh forme XetchU&e est bien développé (tab. 63). 

TABLEAU 63 

BukomeAum u m b & d  Konczak 68 

No du re levé  
Surface en m2 
Nombre d ' espèces 

espèces des PhhagmLt&ea 

aut res  e s ~ è c e s  

On peut rattacher ce groupement au Butome;tum LMI~~CCCL d6crit en 

Allemagne par KONCZAK (1968) dans le Brandebourg et par PHILIPPI (1973) dans 

la vallée du Rhin. L'association est signalée également aux Pays-Bas 



(WESTHOFF et DEN BELD 1969) ; en France, WATTEZ (1968) a décrit un groupe- 

ment à 81Ltomu6 w n b U W  et G&un pdunZte dans les fossés du Marquenterre 

où 1 'on trouve également PoLygonwn mp&biwn forme t m e A f i e .  

Aspects synsociologiques et synécologiques 

Le tableau synthétique (tab. 64) montre les affinités des associations 

décrites et particulièrement celle de l ' U a 3 i c W -   fi& avec 

1 ' UenuvLtho-RotLippm. La pauvreté f loristique du B d o r n m  mbU- peut 

s'expliquer par sa rareté dans la dition. On remarque aussi les affinités 

avec la scirpaie et la typhaie ainsi que la fréquence de Polygonwn amp&b& 

sous sa forne nageante dans les associations aquatiques et sous sa forme 

terrestre dans les associations qui supportent l'émersion ( E & u c ~ & L M  et 
BLLtarnou2.m). c'est le Glycetti&wn @LLtavLtin qui est l'association la plus 

pauvre en espèces du Glycdo-Spahganian : en raison de la vitalité de 

GL~c~&& & h k n , b ,  les autres espèces sont éliminées plus ou moins complè- 

ternegt except&ç les grandeshélophytes. 

L'analyse factorielle des correspondances (diagramme 4) confirme 

l'étroite affinité floristique entre les relevés de llUenantho-RotLippeA;wn 

et ceux de l l ~ c u R & W n  negleotae. La réalisation d'une synassociation 

est rendue possible par les types biologiques différents des espèces carac- 

téristiques. Le long de l'axe 1 ,  l 1 E L e o c W & L M  pdü/~;trlin s'étire entre 

le Bu;torn&wn umb&a;ti et le S p a ~ g a n i a  anai ; la sous-association à 

Po.hog&on natan,b est proche de ce dernier alors que la sous-association 

à Polygonwn ampkibh et Po;tamogeton g&neu est au contact de 1'UOri.c~- 

& & G a .  Enfin, la place du G L y c h a  5 ~ ~ ~ t k I n X X h  à côté du Spcvqanietum 

e m m i  témoigne aussi d'une certaine affinité qui se retrouve dans la sy- 

nassociation qui se constitue parfois, favorisée par la différence des 

types biologiques de Spcvtganiwn ernehnum et de GlycekiU Zj&~hîXn,b.  

La comparaison des profils écologiques (fig. 37) montre le caractère 

eüryionique de l'E~c)ocha~oAun~ p d ~ w  et de 1 ' U f i c d a ~ m n  auh&t&iA. 

Le Spmganictum ~ u n c ~ ~ 4 . L  et 1'0e;~avLtho-Ro~pp~ sont oligotrophes alors 

que le G.tyc&cLJtwn ~luiAantin est mésotrophe. Vis-à-vis des caractères du 
sédiment, 1 ' Uenavttho-Ro~ppm et 1 ' E,teocWeXum pduh- se dévelop- 



TABLEAU 64 

TABLEAU SYNTHETIQUE DE L'ALLIANCE GLYCERIO-SPARGANION 

No de l'association 1 2  3 4 5  6 
Nombre de relevés élémentaires 11 51 47 8 31 3 
Nombre d 'especes 17 29 26 20 25 6 

- especes caracteristiques du Gtycho-Spangdon 

Spairganuun emwum v 
Oenanthe aquatica + III + 1 
Rohippa ompkibia + IV r 1 
w&dauh aud- II IV V 1 
GtycenAa @uAand II II + V + 
ELeochahid + + II V 5 
Bu.tomub umbeUutud r 5 
LyXkJLlm b d c W l h  1 .IV 1 II 2 
A . m a  plam2go-aquatica . III + + r 
Sagcttahia bag&doeia + 

éspèces du PhaagnÜXon et du ,kgnoccuc.k&n 

Typha angub.ti~oeia II II 
cahex eeata II 
ScAnpub tLzcL4.4;VLid III II 1 + 
Spcvrganbn eneotum + I I I  + 
id p4~drZC0hub  + r I I  r 
-ex vedicu&z 1 I I I  
Lybhck ia  v&g& + + P  11 2 
My0b02%6 bc0hp~Oaideb + + 
EqcLidetuR, d L u v M e  + + 
Phiragmiteb uu.4- 1 
SotLzw CLUtcamaira 1 
GaLium pu&.tïre II 

especes des Pometea 
Poeygonwn ampk ibh  (t : forme îennes#~ei II IV 1 I t  5t 
Po&mogeton g&e*& + II III 
PoZanwge*on na*crnd II 1 
Potmogeton t u c m  1 r 
Nymphaea dba 1 r r 
HoLtonia paLu~,Vd + + II 
Ranwicueus peetatus + r + r 
T4flp~a natanb 1 11 

especes des Lemneteu 

Lemna muion 
HyclrrochanAb mohbub-hanas 

espèces des L.ittoh&et.tea 
B d d W  hanunc&o~ed 
S d p u 6  d t u i A 1 2 6  
Ranuncuûln 6tantmda 
Juncud bdbobub 
UydhocotyLe v&gMM 

especes supplémentaires : 2 : Venonica bcuteeeata +, Tqpha eati6oein +, 
P o ~ g e Z o t i  nodoow r, Rumex hydtohpcLthum r, 
Cmex a c h  r, A e o p e c w  a e q d  r ; 
3 : Tgpha t~~t i .6oLk 1, Potamageton o b t u b i , j o h  r, 
Po.t.mogeton acLL.ti6oLd r, Caxex hi&a r, 
Mentha a q d c a  r, NcteUa dlez&.b r, SpihogyU 
decUnVia r ; 4 : Lycopub ewropeub +, Catex 
accLti6omi.5 +, J L W I C ~ L ~  eddubub 1. SpYLogyk~~ sp. I .  
6 :  pote^ ansmira 1 .  

: 1 Swganietwn ~ U n p f i c L b  TUxen 58 
2 Oenaittho-Rohippetm (500 27) Lohm. 50 
3 U.&ticdahietum ricglec&c Muller et Gors 60 
4 Gtychetwn { t u , i . t ~ ~ a  .(Br.-Bi. 25) Wilzek 35 
5 ELeochaLLtetwn p d u ~ & 5  Schennikow 19 
6 Butom& unib&ctti Konczak 68 

associations 
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gent sur un substrat pauvre en matière organique inais une divergence se ma- 

nifeste dans la valeur du potentiel d'oxydo-réduction : i'EleochmLtetwn 

a ses parties souterraines dans un substrat oxygéné alors que celles de 

1'OenaM;tho-Rohippe;twn sont dans un milieu réducteur. Enfin, pour les con- 

ditions climatiques, 1 ' W c L L e d m  apparaît comme l'association la plus 

thermophile, suivi par le GLycetUetwn ~ L u h k a d  ; 1'ELeochaiLL.t~ est 
l'association la moins exigeante. 

b) Alliance : PhnagmXon Koch 26 em. Balatova- 

Tu1 ackova 63 

Les associations du Pkttag&an ont fait l'objet de nom- 

breuses études. La plupart jouent un rôle physionomique important en formant 

des roselières. A la suite de SCHROETER et KIRCHNER (1902), MAGNIN (1904) 

reconnaissait, dans les lacs du Jura, des associations végétales dans la 

ceinture littorale et plus précisément dans "la zone phragmitétifère", 

avec notamment, la phragmitaie (association du P ~ g ~ ~ )  et, plus inter- 

ne, la scirpaie (association du S ~ p ~ ~ )  ; il signalait la possibilité 

d'inversion, de mélange et aussi de substitution par d'autres associations 

(typhaie à Typha latidoCLa, équisétaie à Ey~L5u3.i.m h o n w n ,  nariscaie à 

CLadun tnanincub, strictaie à Cahcix h;ttti&a). De même, pour le lac de 

Grandlieu, dans l'ouest de la France, GADECEAU (1909) décrivait, dans la 

végétation d'hélophytes, un S&p& avec une sous-association du Spmga- 

aktwn, an P ~ g t n L t ~  passant parfois à un GLyce~&un (à GLycetLw aqua- 

tics) ou à un MattencitrpeALun (à Scihpu rnmb%nuA ) , un Typhu3.un (à  Typh~~ 

anguda5doLia). 

Pourtant, à la suite des travaux de KOCH (1926) en 

Suisse, les diverses formations de grandeshélophytes ont été souvent consi- 

dérées comme des faciès d'une seule association, le Scinpa-Phkag&& 

Koch 26. Il s'agit en fait d'un complexe d'sssociations qui correspondent 

aux différents faciès du S c i h p a - P ~ g ~ ~  comme l'ont reconnu depuf s 

longtemps divers phytosociologues et comme cela se dégage des observations 

phytosociologiques que j'ai effectuées. 



- PhhagmLtetum camuvtin (Gams 27) Schmale 39 ( tab.  65) 

Par leur développement important et leur densité, les peuplements de 

P b g d ~  donnent à certains étangs une physionomie bien particulière ; 

ce sont généralement des étangs au niveau stable, dont la création est an- 

cienne et dans lesquels la végétation a pu se développer et évoluer, attei- 

gnant un stade climacique (cf. étang Gouffier, fig. 4 , p . 1 4  ) .  Le tableau 

65 montre le caractère dynamique de l'association : elle se substitue aux 

peuplements d'hélophytes déjà installés dans l'étang et notamment, elle 

succède au ScChp&m 4kcu.Ouh en l'envahissant progressivement ; comme le 

Scirpe résiste assez bien, il se constitue une sous-association à SchpuA 

~acuba2i.4 longtemps considérée comme un faciès du S o i h p a - P h g & m ~ ,  à 

la suite de KOCH (1926). Grâce à ses rhizomes traçants, le Phragmite pro- 

gresse du côté externe où il s'implante dans la cariçaie et l'on peut 

ainsi reconnaître une sous-association à Cmex v ~ i c ~  sur substrat méso- 

trophique et une sous-association à Cmex iUp& sur substrat calcaire. 

Enfin, le Phragmite peut émettre de longs rhizomes flottants et ainsi s'a- 

vancer sur la surface de l'eau libre prenant peu à peu la place de la vé- 

gétation aquatique représentée assez fréquemment par le Ngmphae& debae ; 

il peut même se former des plaques flottantes de Phragmite au-dessus de 

0,80 à 1 m d'eau : elles se détachent et vont coloniser d'autres parties 

de l'étang (comme c'est le cas à l'étang Gouffier). 

L'association est parfois en concurrence avec G&CUL&Z m a h a  (relevé 

88/1), avec Cmex d a t a  (relevé 4413) et avec l'Eq&&&um ~ L u v m .  

Elle colonise divers types de substrat : l'arène granitique (étang des 

Marauds, 097 ; étang du Maupas, 290), les dépôts fluviatiles siliceux 

(étang des Bruyères, 1980 ; Billot, 260), les argiles (Gouffier, 296) ou 

sur les supports argilo-calcaires (étang de Pain, 251 ; la Croix d'Or, 

253 ; Garigny, 270). La phragmitaie peut s'établir comme roselière pion- 

nière ainsi que je l'ai constaté sur les terrains granitiques mais habituel- 

lement elle s'implante en même temps que d'autres peuplements d'hélophytes 

ou postérieurement et elle entre alors en compétition avec eux. RALLET 

(1935) a laissé des cartes de la végétation de nombreux étangs de la Brenne 

qui constituent de précieux documents car ils montrent bien l'extension et 

l'emprise physionomique de la phragmitaie dans la végétation des étangs. 



On y voit la phragmitaie s'installer dans les anses ou les queues d'étangs 

(étang du Sault, étang des grandes Fourdines), parfois en juxtaposition 

latérale avec des peuplements à S&pu &tcl~bthd ou à Typhcr a n g u n a % ~ a h  

(étang de Migné, étang Boisdion) et sa progression se fait au détriment 

des autres peuplements d'hélophytes, ne laissant subsister que des îlots 

résiduels (étang Purais, étang de Bellebouche) jusqu'à envahir presque 

entièrement l'étang (étang des Vigneaux, étang Rochefort, étang de Beaufour). 

Une telle dynamique peut être pressentie en comparant les cartes de végéta- 

tion de l'étang Neuf et de l'étang Gouffier données en introduction du 

chapitre 1 : on remarque l'implantation du Phragmite dans la ceinture 

d'hélophytes (à GLycUk maxima, à T y p h  anguna%dofia et à ScdtpuA hcu4;thin) 

et on comprend que leur colonisation par Phhagdea U L L ~ ~  puisse évoluer 

vers un type physionomique tout à fait différent tel que celui de l'étang 

Gouffier situé à proximité immédiate, dans les mêmes conditions édapho- 

climatiques initiales. On voit donc que le Phhagrrti,te;tum commulh représente 

le terme de l'évolution de la végétation amphibie : il peut être considéré 

comme une association climatique. Il joue un rôle important dans l'extension 

de l'écotone et dans la transformation de l'étang en marécage, par suite 

d'un énorme apport de matière organique qui constitue une tourbe : lorsque 

la phragmitaie se développe, l'eau de l'étang se charge en matièreshumiques 

et prend une coloration brune caractéristique du type dystrophique. L'évo- 

lution de la roselière se poursuit alors soit par l'installation de buissons 

de S d x  ciizeTLea ou de S d x  ctfrtucinmeu (group6)6/2) , lorsque la nappe 
phréatique reste proche de la surface, soit vers un faciès sec de la phragmi- 

taie à SaLanwn duRcamam et C&rj/~kegh a e p h ~ .  

Le P h a g d e t u m  corn& possSde une très large répartition en Europe : 

HILBIG (1971) et OBERDORFER (1977) citent de nombreux auteurs pour 1'Alle- 

magne, où une sous-association à Phaeahin mun&nacea est reconnue alors 

qu'elle paraît absente dans le centre de la France ; la phragmitaie couvre 

d'immenses étendues dans le lac Balaton en Hongrie. L'association est indi- 

quée aussi en Belgique (LEBRUN & c o u .  1949) et dans le nord de 1'~urope 

j usqu ' en Suède (LOHAMMAR 1938) et en Finlande (GKIRINTA 1978) . Pour ne 

considérer que son extension en France, sIgnalcns qü'alle a été déczite 

dans le nord de la France soit comme Phtrag&&tum (FROFmNT 1950) soit comme 

facies du ~ & p o - P h h a g m ~ ~  (GEHU 1959, MERIAUX 1974, WATTEZ 1968). Dans 



1' Ouest, elle est indiquée également comme faciès du S&pO-PhnagtniX&tmi 

par LEMEE ( 1937) ou comme P h g M w  par GADECEAU (1 909) , RALLET ( 1935) , 
CORILLION (I948), LENOIR (1958). Dans l'est de la France, MAGNIN (1904) 

a mentionné le P h g r n . i t a  dans les lacs du Jura et Mme REYNAUD-BEAWERIE 

(1965) l'a rencontré dans quelques étangs de la Dombes où il est peu répan- 

du en raison de la mise "en assec" périodique de beaucoup d'étangs de ce 

secteur. Enfin, l'association se voit dans les vallées des Alpes et dans 

les plaines alluviales du Languedoc. 

- S c h p t w n  LacucrU (Allorge 2 2 )  Schmale 39 ( t a b .  66) 

Les peuplements de SchpuA LacunaYd constituent la ceinture d'hélo- 

phytes la plus fréquente dans la dition : ils s'implantent le mieux sur le 

substrat sablonneux des étangs mésotrophiques jusqu'à une profondeur d'eau 

de 0,80 m environ. Les caractères morphologiques du Scirpe font que les 

peuplements ne sont pas d'une grande densité, ce qui permet le développement 

d'autres hélophytes comme Spahganhn mectum dans des parties peu profondes 

et enrichies en matières organiques. Les parties de la scirpaie qui sont 

atteintes par le faucardage ou ravagées par les rats musqués hébergent des 

espèces caractéristiques des faciès dégradés comme LyA%Awn h&c& et 

~ o i ~ i p ~ ' a m ~ k i b h .  Dans les zones les plus profondes plusieurs hydrophytes 

héliophiles viennent constituer une strate flottante inférieure : U-t"ic&a- 

&ia a~ln,tfu&&, PoLygom amphibiwn, PoXamog&tan Lucenh. En fait, il se 

constitue une synassociation entre la scirpaie et les associations des hydro- 

phytes mais la compétition interspécifique y est souvent vive (relevés 31/3, 

4613, 21/3). 

Le Schpc?Alm lacunZ%b a été depuis longtemps reconnu comme une forma- 

tion autonome plus interne que le P h g r k i & u ~ ~  (SCHROETER et KIRCHNER 1902, 

MAGNIN 1904, GADECEAU 1909). Il a été érigé en association par ALLORGE 

(1922) qui l'a décrit dans le Vexin ; il a été ensuite identifié comme tel 

dans les Landes (ALLORGE et DENIS 1923), dans le Confolentais (CHOUARD 1924), 

dans l'Orléanais et en Sologne (GAUME 1924, ALLORGE et GAUME 1925), dans la 

Brenne (RALLET 1935), dans le Massif armoricain (CORILLION 1945 st 1957, 

LENOIR 1958). Par contre, dans le Perche voisin, LEMEE (1937) le considère 

comme un faciès du Schpo-PhtLagmi;tGm Koch 26, point de vue longtemps 



adopté par la plupart des phytosociologues du nord de la France, de Belgique 

et d'Allemagne dont les tableaux montrent pourtant une réelle autonomie 

phytosociologique de l'association (FJATTEZ 1968 ; FREITAG, MARKUS et SWIPFL 

1958 ; HORST, KRAUSCH et MÜLLER-STOLL 1966) . Cependant, le S&pukr?l LacuA- 
A 2 . d  est considéré actuellement comme une association (HILBIG 1971, 

OBERDORFER 1977). 

- T y p h c t u n  anguAfi~oLiae (Allorge 22) Pignatti 53 (tab. 67) 

Comme les peuplements de S&pu Lacun.Ouh, les peuplements de T y p h a  

a;zgun&i~ol%u sont bien distincts de ceux de P h g t n i X U  a u n w  dans les 
étangs de la dition, où ils sont assez répandus. On les trouve parfois dans 

les mêmes étangs que le S c i r r p a k m  L a c u n m  auquel ils peuvent se juxtapo- 

ser latéralement (étang de la Brosse, 185 ; étang Neuf de la Collancelle, 

300) ou succéder en . ceinture plus interne (étang de Souis, 269 ; étang 
de Javoulet, 240 ; étang du Moulin Neuf B Saxi, 293). Cependant, dans 

beaucoup d'étangs, les deux associations ne cohabitent pas : leur dissocia- 

tion latérale selon le gradient de profondeur et leur dispersion géogra- 

phique dans des étangs distincts, qui apparaissent très nettement dans la 

cartographie des étangs de la Brenne (RALEET 1935)- peuvent être attribuées 

à l'effet de la concurrence entre les deux grandeshélophytes. Cela n'exclut 

pas la rencontre des deux espèces en mélange dans certains relevés effec- 

tués sur le front de compétition mais il n'est pas utile de distinguer un 

Tgpho-Scihpci/lun tacunfiin comme l'a fait PASSARGE (1964) dans le nord de 
ll~llemagne. 

Le Tqph& angwa&joLiac! est bien représenté dans les étangs mésotro- 
phiques, excepté sur le Morvan ce qui semble montrer son caractère thermo- 

phile vis-à-vis des températures estivales. Cela semble confirmé par le 

fait que Tgpha anguna2dokZa se trouve, en Suède, dans le sud du pays 

et plus précisément dans les étangs eutrophiques (LOHAMMAR 1938), à la dif- 

férence de SOihpuh Lacund%& et de Pktlagmi;tU auAa2dh qui atteignent des 

régions plus septentrionales. L'absence dans les étangs du Morvan peut s'in- 

terpréter aussi par le résultat d'une compétition avec T g p h   OU qui 
y est fréquent et qui est moins exigeant en chaleur : les deux espèces ne 

cohabitent jamais dans les mêmes groupements. 



Le tableau montre, par la variation floristique, l'existence de 3 

groupes de relevés qui correspondent à des épaisseurs différentes de la 

couche d'eau. Un groupe de relevés où P h g r n d e h  au- et des espèces 

du Magnocdcion sont présentsindique le faciès le moins profond et la 

tendance à la pénétration du Phragmite dans l'association ; un autre groupe 

renferme SpangavMwn c)/'te&um : il correspond à un faciès enrichi en matière 

organique et un peu plus profond (0,40 à 0,60 cm) ; le dernier groupe com- 

porte des hydrophytes dans les parties où la couche d'eau est plus épaisse. 

Il paraît difficile d'en dégager des différentielles de sous-associations. 

Le Typhetm angun;tidolhe, a été reconnu comme une formation ou une 

association particulière dans l'ouest de la France où il est plus répandu 

que le Typh&um taCiduf ie  (GADECEAU 1909, RALLET 1935, CORILLION 1948, 

UNOIR 1958), mais CHOUARD (1924) et LEMEE (1937) en font un faciès du 

Suhpetum Lacun&tin ou du S u h p o - P h g m & L & u î ~ .  Dans le nord de la France, 

où il est plus rare, WATTEZ (1968) et MERIAUX (1974) considsrent les peuple- 

ments de Typha a n g u n ~ d o f i a  comme un faciès du Scihpo-Phg&&&ull. ~'asso- 

ciation paraît absente du Jura et de la Dombes mais elle est bien individua- 

lisée dans le sud de 1'~llemagne (vallée du Rhin, lac de Constance) avec les 

mêmes caractères écologiques et floristiques que dans le centre de la France 

(OBERDORFER & d. 1977). Elle est décrite comme faciès du S h p o -  

Phnag&eR:wn par FREITAG & d. (1958) et par HORST & d. (1966) dans les 

vallées de l'Elbe et de ses affluents. 

- Typh&um LaAidohe  (Soo 2 7 )  Lano 73 ( t a b .  68) 

Les peuplements de Typhcr L&do&k occupent généralement des biotopes 

distincts de ceux de Typha angusfido& : on les rencontre surtout dans les 

queues d'étangs où ils colonisent les atterrissements à l'arrivée des ruis- 

seaux d'alimentation ou encore les parties marécageuses dues au comblement 

par l'accumulation de matière organique. A cette écologie différente souli- 

gnée par WATTEZ (1968) s'ajoute une distribution géographique distincte car 

il est rare de trouver Typha angusfi ,$ufi  et Typha l a t i d o &  dans les mêmes 

étangs (carte 9 ) ; j'ai sigzalé ~récédemment que Tgpha ~ & ~ o , t i a  se trouve 

dans plusieurs étangs du Morvan d'où Typha anguf idaf ia  est exclue. Il arri- 

ve aussi qu'une ceinture de Typha l&dofia se mette en place, en particu- 

lier dans quelques étangs eutrophiques (étang de Bizy, 280 ; étang de 



~alissonet, 281). On voit donc que les peuplements de T y p h  U b o L h  pos- 
sèdent une large amplitude Scologique et on peut penser qu'ils ne se déve- 

loppent bien que là où T y p h  angun.ti6ul&, plus thermophile, mésotrophe et 

supportant moins les variations hydrostatiques, ne peut les concurrencer. 

CARTE 9 - DISTEIBUTIOEI COMPLENENTAIRE DE TYPffA ANGUSTIFOLIA ET DE T. LATlFOLIA 



4- @wiaLZe constitue parfois une ceinture plus interne et une certai- 

ne cohabitation se produit dans la zone de contact, d'autant mieux que la 

morphologie de Typha l ~ ~ o l . i k  et d'Eyd&um ~ l u v h L d ? e  est différente. 

Néanmoins, la présence de la prêle dénote la tendance submontagnarde du 

Tyy~hetum U d a h e  dans la dition où il est bien représenté sur le Morvan 

et dans certains étangs de plaine où se manifestent des conditions microcli- 

matiques froides. Cette remarque s'accorde bien avec le tableau dlOBERDORFER 

&t d .  (1977, tableau 24, 3b, p. 122) où l'on peut reconnaître une sous- 

association à E q u h e t u m  @ u v U e  à caractère submontagnard dans le sud 

de l'Allemagne. 

En dehors de la dition, il semble bien que la distribution du Typh& 

laA.i~o&ke soit également complémentaire de celle du Ty,oh&um angunZLdo&ke. 

Décrite généralement comme un faciès du SCd~po-Phnag&C&m, l'association 

est rare dans l'ouest de la France (COUDERC 1980, LEMEE 1937) mais plus 

fréquente dans le Nord (FROMENT 1953, GEHU 1959, WATTEZ 1968) et dans 1'~st, 

où elle est citée dans les mardelles du Bassigny (DANGIEN et DECORNET 1977) ; 

dans les lacs du Jura (Typhetwn de MAGNIN 1904), dans la Dombes (CORILLION 

1957). L'association paraît répandue en Allemagne (FREITAG eA d .  1958, 

HILBIG 1971, WIEGLEB 1979). Bien que reconnaissant la disjonction des deux 

espèces de T y p h ,  HILBIG rattache ses relevés au T y p h W  angunaX6ofio- 

khCi,6ohe (Eggler 33) Schmale 39, ce qui n'est pas justifié en raison de 

la compétition entre les deux Typha. En Pologne est indiquée une associa- 

tion à T y p h  X m d o h  et G ~ y c e R h  maxima (PODBIELKOWSKI 1970) et rappelons 

que c'est en Hongrie que S00 (1927) a érigé les peuplements de T q p h  m- 
dai5.a en association autonome. 

- Sptgalu&um a e d  Roll 38 ( t a b .  69) 

Les peuplements de Spahganium ~ e c t u m  sont répandus au bord des étangs 

mais ils n'occupent que rarement de vastes étendues. On les trouve le plus' 

souvent à la limite interne des groupements hygrophiles (cariçaie à Cmex 

vaicu&&Z) dans les parties de faible profondeur (0,lO à 0,40 cm) où se 

produit une accumulation de matière organique biologiquement très active 

et qui dégage une odeur putride. Le tableau 69 montre l'existence d'une 

sous-association à SaghXaLu acg , i . tX idoh  et W r n a  pXavLtago-aqdca et 



d'une sous-association à Tr~phU & U % ~ ~ f i a .  Typha l ~ d o h  s' implante souvent 

dans le SpvzgaMhe;tum ettecki et se développe à sa mzrge interne en un Tqphe- 

Xun1 W d o h e  ; parfois l'association se développe entre la cariçaie et 

la scirpaie et il peut y avoir pénétration de Spmgadum ehecAwn dans le 

Scihpotum lacuA;tttin (cf. tab. 66). 

Les peuplements de SpmgaMhum aectwn ont été généralement considérés 

comme des faciès du S&po-PC7hagmd~&.~1 Koch 26 ou comme sous-association 

du S&petum (GADECEAU 1909). La distinction entre la sous-espèce ehectwn 

et la sous-espèce neglectwn ne semble pas avoir été faite par les auteurs 

français. Pour ma part, j'ai constaté la large suprématie de la sous-espèce 

ehectum dans la végétation des étangs ; les relevés comportant la sous- 

espèce negLeu3.m proviennent de deux étangs établis sur un substrat argilo- 

calcaire où le Rubanier s'installe en pionnier. 11 ne m'a pas semblé néces- 

saire de distinguer deux associations aifférentes, caractérisées par chacune 

desdeux sous-espèces. Comme l'a fait HILBIG (1971) en Allemagne de l'Est, 

je considère que les peuplements de S p m g a d ~  etrectum s.1. de la dition 

doivent être rapportés au SpahganL&um a e c k i  Roll 38. 

 association est assez répandue dans l'ouest puisqulon peut la retrou- 

ver dans le S c i h p e A ~ ~ ~  de GADECEAU (1909) (qui indique son comportement pion- 

nier et colonisateur dans le lac de Grandlieu), de CHOUARD (1924), GAUME 

(1924), ALLORGE et GAUME (19259, CORILLION (1948) et dans le S d t p 0 -  

Phgrni.t t&m de LEMEE (1937). Elle est présente aussi dans le nord de la 

France, dans le Valois (JOVET 1949), dans le Vermandois (FROMEKT 1953), 

1'Avesnoi.s (GEHU 1959), la Picardie (WATTEZ 1968). 

Dans la Dombes, Mme REYNAUD-BEAUVERIE (1965) indique la présence du 

Slyc&o-Spatrgalzi&um neglecCL avec la sous-espèce neglectm. Cette asso- 

ciation, identifiée en Suisse par KOCH (1926), connue aussi sous le nom 

d'association à Glycehia pRLc&a et Spahgalzium neglectum a été scindée en 

un Glyc&e;twn pficatae Oberd. 54 du'bord des petits cours d'eau (inclus 

dans le Glycdo-Spa-tganLon) et en un GLqc&u-Sp~ganL&um neglecki 

(Koch 26) Philippi 73 (in OBERDORFER 1977). D'ailleurs PHILIPPI (1973) dis- 

tingue, dans le sud de L'Allemagne deux associatioiis diffsrent- le 

Glycdo-SpagavcieAum neglecki avec Spah~anLum meotum ssp. neatecXum comme 

espèce caractéristique et le Glgcc.?tuo-Spcutgad- me& Philippi 73 avec 



la sous-espace aectwn comme caractéristique, cette dernière association 

étant en fait le Spahgaaiatwn m e d  Roll 38. Les deux associations parais- 
sent vicariantes mais leur distribution et leur écologie restent à préciser, 

en France et en Europe centrale. 

Il est assez surprenant de constater une certaine hésitation pour re- 

connaître le stat~d'association aux peuplements d ' E q u A n ~  g h v i W e .  
S'il est vrai que l'espèce possède une grande amplitude écologique (comme 

P h h a g d ~  a u n w ) ,  et que, de ce fait, elle pénètre dans un certain 

nombre d'associations du Phnagm&bn, sa composition floristique et ses 

caractères écologiques permettent assurément de reconnaître une association 

autonome comme l'avait déjà vu GADECEAU (1909) en proposant le terme de 

r'Limuhequh&?lm'r, correspondant à la "limosequisetaie" de MAGNIN (1904) . 
L'amplitude écologique de l'association apparaît dans le tableau 70. 

On peut y reconnaître : 

- une sous-association à Cahex venicda et Z & h  pheudacan~ des par- 

ties exondées ou temporairement inondées, que 1'03 trouve fréquem- 

ment dans les queues d'étangs transformées en marécage (étang 

Gouffier, 296, fig. ) ; 

- une sous-association à Typha Laa%do.&a et Spahgartiwn etec;twn des fa- 

ciès peu profonds en voie d'atterrissement ; 

- une sous-association à Pa&mug&~. nataru et Np~phaea d b a  qui re- 

présente en fait une synassociation fréquente dans les étangs du 

Morvan. 

L1Equhet& 6 L u v W  présente un caractère submontagnard marqué. 

Cette association est en effet répandue sur le massif du Morvan mais elle se 

rencontre aussi dans les autres secteurs de la dition souvent en compétition 

avec le Phnagmhb3un commuvtinb ou le S&pe,-twn L a c u n W .  Elle se réfugie 

alors dans les parties de l'étang les plus froides ou dans des étangs soumis 

à des conditions microclimatiques froides : le gel élimine le Phragmite ou 

d'autres hélophytes, surtout lorsqu'il se manifeste tardivement au prin- 



temps comme cela se produit assez souvent dans les régions basses, en rai- 

son de la fréquence des inversions de température (FELZINES 1977b, 1978). 

Les peuplements dfEyu,hetwn @uviat i le  ont été parfois signalés dans 

l'ouest (GADECEAU 1909, GAUME 1924b,LEMEE 1937), et dans le Nord (GEHU 1959, 

WATTEZ 1968) ; ils existent aussi dans le Jura (MAGNIN 1904) et dans les 

Vosges (CHOUARD 1921). C'est en Allemagne que l'association a été définie 

et reconnue en diverses régions : HILBIG (1971), qui cite plusieurs auteurs, 

mentionne une sous-association à Npphcrea deba et une sous-association à 

S a & m  ddcamat~a ; OBERDORFER et de. (1977) lui attribuent un caractère 

montagnard ; WIEGLEB (1979) la signale assez fréquente dans le Harz. L'as- 

sociation existe aussi en Tchécoslovaquie (HEJNY 1960) et en Pologne où 

PODBIELKOWSKI (1970) indique une association à Eqf.uh&?2un ~ 1 u v U e  et 

catrex kod;e'rata. En Scandinavie les peuplements d1Eyu,hubn f j ~uv ih%e  sont 

très répandus, ce qui confirme le caractère boréal de l'association, et ils 

forment une synassociation avec les peuplements de Pokamagetan  natann et 

Nuphah t u k a ,  d'après les données de LOHAMMAR (1938) et MAKIRINTA (1978). 

- G1yc&c&m maxhae Hueck 31  ( t a b .  71) 

Les peuplements de G1ycUri.c~ maxha ne se rencontrent que dans les ré- 

gions basses où ils paraissent thermophiles vis-à-vis des température esti- 

vales : on les observe dans quelques étangs du Bourbonnais mais ils sont 

surtout présents dans les mares et les ''boires" des grandes vallées de 

l'Allier et de la Loire. On en trouve aussi en bordure des étangs de Vaux 

(Nièvre), où la présence du canal du Nivernais n'a probablement pas été 

étrangère à la dissémination de G1ycOia maha .  Cette espèce, d'amplitude 

écologique large résiste bien à l'exondation prolongée et aux variations 

de niveau, comme j'ai pu l'observer à l'étang de Vaux (297, P37). Le ta- 

bleau 71 montre qu'elle peut se trouver en concurrence avec le Soih,~&um 

Lacun;ttLin (relevé 0112) ou parfois avec llicjuinet&m ~ ' ~ L x v m .  La com- 

pétition avec ? ' h h z g d ~  a~~ bien étudiée par BUTTERY er: LAMBERT 

(1965) se produit également comme l'indique le relevé suivant effectué en 

bordure d'un étang peu après sa mise en êau (étang Ces Réaux, 244 ; 8511) : 



No des segments 

Cela conduit alors à une dissociation latérale des deux espèces 

telle qu'elle est réalisée dans l'étang Neuf de la Collancelle (300 ; P2612 

et 3). 

Le Glycd&um mcxxhae a été rarement décrit en France dans la végéta- 
tion des étangs. GADECEAU (1909) signale des peuplements de Glgc& maxdma 

dans le lac de Grandlieu et Mme REYNAUD-BEAWERIE (1966) dans la Dombes 

(étang de Montcroissant). La plupart des autres relevés du G&c&e/tum ma- 

xhae ont été effectués dans la végétation des fossés ou des mares (GEH'J 

1959, WATTEZ 1967 et 1968) ou le long des grandes rivières du nord de la 

France (BOURNERIAS & de. 1978, JOVET 1949).  association apparaît nette- 

ment médio-européenne lorsqu'on considère sa fréquence dans les plaines et 

grandes vallées de l'Allemagne de l'Est, où HILBIG (1971) a analysé les re- 

levés de nombreux auteurs, reconnaissant une sous-association à SpaAganhn 

eheOtwn et une sous-association à Cmex ac& (qui comporte aussi Phaealuh 
mun&acea et Ag~un;tis n?staRoMhdm). Dans le sud de l'Allemagne elle est 
également bien représentée et elle peut se trouver dans des conditions sub- 

montagnardes puisqu'une sous-association à Comahm p&&e a été décrite 

(OBERDORFER & d. 1977). Signalons encore sa présence en Pologne 

(PODBIELKOWSKI 19 70) et en Roumanie (NEDELCU 1967) . 

Considérations synsociologiques et synécologiques 

Le tableau 72 rassemble les associations du Phgm&f%n reconnues dans 

la dition. Les affinités floristiques sont fortes entre elles mais on y 

distingue plus précisément 3 groupes : 



TAOLEAU 72 

TABLEAU SYNTHETIQUE DE L'ALLIANCE M ~ Q I I T I O N  

No de l'association 1 2 3 4 5 6 7  
Nombre de relevés élantaires 55 87 66 97 165 42 24 
hombre d'especes 30 34 38 42  43 31 23 

espèces caracteristiques du PI~a.znpnitio~i 

Get~cenia mxmi 
i'btngmitcb a u  t z n t i ~  
TyylIa anguc t i { oL ia  
S C ~ . ' L ~ ~ W  t a c u d t W  
EqiUae twn ~ t u v i a t d c  
Spatganùun eaectwrc 
TyplIa ezti,&l&l 

espèces du Gtqcenio-Spztgmricn 

L y h  su t iccz t ia  
Rohippa a n p l ~ b i a  
Ai ibniu *&.go-aquatica 
U t i c u e e h i n  aildtWLib 
Oennnthe aqunt ica  
SagLttmk b a g i t t i d o e i a  
Gtyceh ia  6ewtans 

espèces du h iag~ toc l u i cbn  

Cmex v é d i c a t i a  
L y 4 k c h i a  v u e g w  
Wwn -&te 
Lyc0pA UOpaeUA 
I d  pb,uLduCoN16 
m e x  CL+ 
S m  g d y L i c L d a t a  
Canex a c u t i d o m  
Cahex h i pah ia  
&X pbeUdC~fjp&Ub 
C a e x  fws&uha 
h e x  h y d m k p d w m  
Raniuicdub euigua 
Phaeahis anwtdinacea 
Canex ac<Lta 

espêces des Potametea 

Polygonuni a m p k i b h  
Nymphaea d b a  
P o W g e t o n  natan6 
Hotton& ~ . & &  
Potamogetan luceru 
Potmûgeton glranwreub 
R a n r u i b  peuatLU 

especes des Lemnetea 

Lemua nrCiok 
Riccia ~~ 
Ricc iocap<d natarts 
S p i n o d u k  poLynhiza 
Lemna tudueca 

autres espèces 
Soonwn u c n m v r a  
soeU o i n m e a  
APnub ge<Ltinoda 
Mentha q 6 - a  
EpCeobium panvi6lonwn 
Juncub b d b o b u  
RanwcrceuS 6- 
Hydmcotyae v d g h  
S P ~ M  - 
CaUiengon c u b p d & m  
Jwicub a c u t i 6 L o ~ u ~ ~  

t t V + r  
II II II V t 
III 1 t II v II I!I 
II l 1 11 t V II 

r r I I I V  

I 1 II III 1 1 t 
r t r I I  r II 
r r r + r I t  
+ I r 1 1  t I  
+ r r r 

r r I  
r 1 

1 I t r + t I  
+ r r r 
t r 

r - r  
r r r 

+ r r t  
P r r r 

r r r 
r r r r  

+ II 
+ r 

r r 
r t  
r r 

r P 
I r 

espèces supplhnentaires : 1 : L o t u  uP*gUiobub r, Hypehicum qunahangutuns r, Epieobium 
kuLsu21111 r, c-hâlun p d u b a e  ; 2 : Potnnoogctan nododu r. 
U r  a t m u n m a + .  Potqgonwn a m p l r i b h  f . t m e h . t z e  r ; 
3  : T M p a  natna r, CenatophyUunr dememunt r, !dqtiophyUuni 
v a t u & a t u r n  r ; 4 : PcCmoqeton v b t u ~ i . ( o t u L d  +, PohugeRon  
thich0ide.A r, Ve/i.on*ca hcutu.leata t, A n i i > i q h X ~ g u i m  hipahca r, 
Aîop?cunub a~quat% r ; 5 : PotamogeLvn ac t l t i 4 v t i un  +, 
Juncu6 e d d w r i ~  r, V~nqanChen th.i&diata r ,  Aqtvh t in  
b&taeoni{ma r, ~ o t m  u i ; i g i nohu  r, L V Q M * ~  ~ ) L ~ z o i d e A  r, 
b ( l j ~ b o t h  b c o a p i o i d ~ d  r ; 6 : Woe6(h m l u z a  r, Etodpa 
c w l ~ n n i ~  r, Potumug~Ra~t nodonu + ; 7  : Jiincru P ~ { I M ~  r, 
CanrianUne pm.t.vmia r, Cunr~m vvn t~c . i l t a t u rn  r, Sc.i,tpu~ 
4 l j e ~ d . . ~ u b  T, St~ihcigyiux 4 ~ h d p h a  +. 

: 1 (;~ycvniv. t run maximav Hueck 31 
2  Plflagmirvfwn conmunis Schrnale ?9 
3 Tyqhetiun anguAl l (uf ' iae (Ailorqe 22)  Plqn. 53 
4  S r ~ n p ~ ~ l r r i m  f 0 r i l A f h i ~  ( A l  lorqc 2 2 )  Schm,~le 39 
5 Equi,io,fv.îrini [Yfiu i a  t i k ' i ~  S teffcn 3 1 
6  S p a t q a n i ~  tiim rpfii,r C4 1!011 311 
7 Trjt~lrvlrim Y n i ( ( o Y < n o  (500 2 7 )  Lanq 73 



L'analyse factorielle des correspondances faite- (diagrarme 10) qui a 

pris en compte toutes les espèces et t e w  abondance montre des affinités 

quelques peu différentes.  a axe 1 oppose le PhgmiAcstum carnu& à un 

ensemble formé par l'Eqi.&54;t&um ~LuvA~.?%~%J, le Typh- RaLi@LLae et le 

Spcvrganittm ehecti. L'axe 2 isole le groupe formé par T y p h & . ~  ungun.Cibo- 

&ae et SCihpCStum ~ c ~ & . b .  Quant au GlycdCStum maximue, c'est l'axe 3 

qui l'individualise très nettement. 

Dans les deux types de résultats, le Phnag&dum apparaît bien comme 

une association distincte. 

La figure 38 donne les profils écologiques des associations. Leur op- 

timum de développement a lieu dans une couche d'eau épaisse de 0,40 à 0,80 m ; 

le P h t t a g d W  et le TypheAm ta t idof iae  sont capables de coloniser les 

zones exondées. La plupart des associations du PhrusgrnLtLon sont euryioniques 

avec cependant un caractère eutrophique bien marqué pour le GAkjchf~??~?~ 

maximue, le Spahganietwn m e a  et le Typh-n .tati6oliue. Les groupements 

d'hélophytes sont généralement de gros producteurs de matière organique en 

raison de la biomasse élevée que représentent les hélophytes. Ainsi, le 

Phnagd-, l F q d c s t & u n  et le Typhatwn a n g u ~ d o h e  produisent un sédi- 

ment riche en matière organique qui se décompose lentement puisque la granu- 

lométrie est élevée : il en résulte une sorte de tourbe appelée {en; 
toutefois, la décomposition de la fraction grossière est plus rapide au 

niveau du Typhetwn anguna2@Lhe. Le S d ~ p u 2 ~ 1  Lacu;t th se développe £ré- 

quemment sur un substrat pauvre en matière organique et dont la teneur gra- 

nulométrique en fraction fine est forte. La mesure du potentiel d'oxydo- 

réduction du sédiment révèle son caractère relativement riche en oxygène 

pour le G . & j c d m  maxhae et, dans une moindre proportion, pour le F'hhag- 

rni-tetum et l'EquM4;tcturr1 alors que le sédiment qui supporte les typhaies 

est nettement réducteur. 

Enfin, vis-à-vis des facteurs thermiques, on note le caractère eury- 

therme du Schpubm lacunaX& et du Typhdum tdu/o.&ke. Le G ~ y c d & u m  ma- 

x i m e  est nettement thermophile mais la tendance se remarque bien pour le 

SpahgankZum meu3.m et pour le Typhatum angu/5Li$ofiae. En revanche, le 

caractère submontagnard de l ' E q u A d & u n ~  se traduit par un optimum dans les 

faibles valeurs thermiques. 
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Etant donné l'amplitude écologique assez large de plusieurs associations 

du PhtLagtnLtCan, on devrait s'attendre à trouver fréquemment des groupements 

complexes où se mélangeraient les peuplements d'hélophytes. Or il n'en est 

pas ainsi : il existe des juxtapositions latérales dans la ceinture d'hélo- 

phytes ou des juxtapositions de ceintures selon le gradient de profondeur, 

ce qui a conduit à considérer assez souvent ces associations du Phtragrn&ion 

comme des faciès du S c i t r p ~ - P h g r n i t e t w n .  On peut y voir l'effet de la com- 

pétition entre des groupements de type biologique semblable, ce qui les 

amène à occuper des créneaux écologiques et à utiliser de minimes varia- 

tions des facteurs écologiques, soit dans un même étang soit dans des 

étangs différents. 

22 - Ordre : Magnucahicetae*a P i g n a t t i  53 

De belles cariçaies se rencontrent autour de nombreux étangs 

de la dition. Caractérisés le plus souvent par la dominance S'une seule es- 

pèce, les peuplements de Cmex sont considérés depuis longtemps comme des 

associations distinctes, conception qui s'accorde tout à fait avec la posi- 

tion adoptée précédemment pour la végétation aquatique, avec la différence 

que les associations de Cahex sont en général plus riches en espèces que 

les associations aquatiques. 

BALATOVA-TULACKOVA (1963) a distingué deux alliances : 

- le Cahicion ghacd%5 Géhu 61 em. Bal.-Tul. 63, 

- le C d C i u n  k ~ h & W e  Bal.-Tul. 63. 

Le tableau 73 rassemble de manière synthétique l'ensemble des 

associations reconnues : la distinction entre les deux alliances apparaît 

nettement. Cependant, on pourra s'étonner de trouver dans le tableau des 

assocfations considérées habituellement comme incluses dans la classe des 

Scheuchz&u-Cahicaea n ig rne  (Nordh. 36) Tüxen 37 qui comporte une allian- 

ce C ~ C ~ U M  &iocatpae  Vanden Berghen ap. Lebrun CA at?. 49 hien distincte 

de l'alliance C d d u n  Lcjme Koch 26 em. Klika 34, selon les synsystèmes 



1 
dlOBERDORFER (1 977) et de DIERSSEN (1980) . A côté duCaAic&tum tLah&mc! 

et du C d c u 3 . m  p a d c W e ,  j'ai placé en effet le CaAicu2.m nLgme, le 

Cahice;twn l ~ i o c a h p a e  et le Menyail;thetwn ;t(Li~oA?.ictae pour montrer les affi- 

nités de ces associations avec l e C d c b n  X o h m e .  Mais en fait,ce rappro- 

chement apparemment satisfaisant, qui pourrait conduire à l'incorporation 

de ces associations dans l'ordre des M a g n o c d c ~ ,  ne doit pas être 

maintenu. 11 résulte des conditions écologiques régionales qui permettent 

l'installation d'associations fragmentaires des S c h ~ c h z ~ o - C a t U c e X e a  au 

bord de certains étangs du Morvan, dans une végétation où dominent les as- 

sociations des Magnocahic&-&ia. Les associations des Scheuchz&~-CatLicetea 

sont mieux représentées dans les tourbières du Morvan et ce sont les espèces 

à large amplitude écologique comme Menqantha &?&jo..LbAu, PvXen&üYa p d u h R h i n ,  

Cmex lanivccmpa ou Canex d g t r a  qui s'introduisent çà et l à  en bordure des 

étangs. 

En définitive, je conserverai la subdivision des Magnoc&ce- 

&.&cl proposée par BALATOVA-TULACKOVA (en rattachant toutefois le C&ceXwn 

&&tue au C d c i o n  g t r a u )  et j'introduirai séparément les associations 

des Scheuchz&o-Cdcetea.. 

a )  Alliance : C d c i o n  g ~ a U  (Gëhu 61) Bal. T u l ,  63 

- C&c& &a,tae Koch 26 ( tab.  74) 

Cahex 04aAa ,, avec ses "touradons" forme des peuplements dans la par- 
tie occidentale de la dition (Bsrry, Puisaye, ouest du Nivernais) ce qui 

pourrait laisser croire à une distribution ô caractère atlantique (carte 10). 

Cependant, il est absent de la Sologne bourbonnaise et du   or van^ . Il se 

1 
L'unanimité n'est pas encore faite pour la position synsystématique de 
certaines associations. Ainsi le C~ica?hm Xoh&a&e généralement rangé 
dans les MagnocalUcctalh est placé dans les S c h e u c h z h a - C d c e t e a  par 
DIERSSEN ( 19 80). 

Une exception est constituée par le très beau peuplement de l'étang de la 
Passée, à Ouroux (Morvan) en plein coeur du massif granitique. Ccv~ex da- 

y forme des touradons au feuillage vert-bleuâtre et il pourrait s'agir 
d'un écotype ou d'une variété. Il est remarquable, en effet, de constater 
que cette station offre des conditions édaphiques et climatiques si diffé- 
rentes de celles du Berry. A signaler que Cmex elata  est présent dans 
les tourbières acides du Haut-Doubs (ROYER & d .  1980) et qu'en Finlande 
existe la sous-espèce ornhkianu (MAKIRINTA 1978). 
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DISTRIBUTION D E  CAREX ELATA ET D E  C .  PANlCULATA 
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pourrait que des processus de compétition restreignent l'aire de ce Cmex 
- - .  - - -  

et l'éliminent de la partie orientale. 

Comme on le voit dans le tableau 74, le Cdcu3.m &uîze forme tan- 

tôt des peuplements denses qui sont très pauvres en espèces, tantôt des 

groupements très ouverts lorsqu'il s'implante parmi les hélophytes ou en 

eau plus profonde ; alors des nymphéides ou U;t/ticd& a ~ ~ s . t J d %  se déve- 

loppent entre les touradons formant une mosaïque de groupements (cf. profil 

P37). Sur les touradons, il n'est pas rare de trouver Gd%um pdun&e, 
L y / ~ i h a c k  vukga~~&, Scu.t&& galm-icLLedta, Myoao.Zh acohpioidcb et 
même Cc~rex pbeudocypaun. L'association vit très bien sur les substrats 

enrichis en calcaire (Berry oriental et ouest du Nivernais) mais elle peut 

aussi se développer sur les substrats argileux et acides de la Puisaye. 

Bien installé sur les bords tourbeux des étangs de la Brenne (RALLET 

1935), le C d c W  & & L e  est présent aussi en Touraine et dans l'Orléanais 
(GAUME 1924, COUDERC 1980) alors qu'il n'est pas décrit dans le massif ar- 

moricain, sauf à sa périphérie (GADECEAU 1909, LEMEE 1937). WATTEZ (1968) 

signale que l'association constitue une formation caractéristique des bords 

des fossés des marais basiclines du littoral picard et FROMENT (1953) l'in- 

dique dans les vallées à fond tourbeux du Laonnois et du Vermandois sur 

substrat crayeux. Le C & c a  &&e est connu dans la Dombes (REYNAUD- 

BEAUVERIE 1965), en Lorraine (DWIGNEAUD J. 1958), en Alsace (CARBIENEX 

1978, ISSLER 1942). L'association est décrite en Belgique (LEBRLIN & d .  

1949), en Allemagne (HORST & d. 1966, OBERDORFER & de. 1977, SAUER 1937), 

en Pologne (DENISIUK 1978, PODBIELKONWSKI 1970) et jusque dans la partie 

méridionale de la Scandinavie (LOHAMMAR 1938, $KIRINTA 1978). 

- C d c m  acutidohmin Soo 27 ( t a b .  7 5 )  

Les peuplements de Cmex acuLidohmin sont disséminés et peu étendus 
(carte 11). Ils se développent en général sur un substrat sablonneux qu'ils 

enrichissent en matière tourbeuse et on peut les trouver aussi sur un 

substrat argileux . Ces peuplements sont héliophiles mais ils supportent t A  

, <  , 

bien, à l'état stérile, le couvert de S&x oinmea ou ~ ' ~ ~ L L L S  gLU;I;Cnoha i d .  
' 

*. . 
lorsque ces espèces s'implantent dans la cariçaie ; on peut leur attribcer 

une certaine thermophilie puisqu'ils se localisent surtout dans les grandes 



vallées ou la dépression liasique du Bazois. 

TABLEAU 75 

C d c m  a c d a o W  Soo 27 

No du r e l e v é  58/2 67/1 04/2 
Nombre de segments 7 2 3 
Nombre d ' espèces 3 3 4 

C Cmex a c ~ ~ i 6 o W  5 5 5 

espèces du MagnocarUcion 
Lq~hach ia  vuRgcvtin 
GaLium pdw&e 

espèces du P h h a g d a n  
Ly;tktuon d&c& 
EyL4.d- pdw&e 
Spmganium mectwn 

au t re  espèce 

Le groupement à Cmex acLLti~ohmin est paucispécifique et il a d'abord 
été associé au groupement à Cmex &pa.kia dans le CatUeetwn & p d a -  

a c d ~ o i u n i n  Kobendza 30 avec une sous-association ~ ~ c e t o a u m  acddotrmh 
Soo 57 et une sous-association CaAic&oAum & p u e  Soo 57.  En fait, ces 

deux sous-associations apparaissent comme des associations bien distinctes 

même en Roumanie (cf. tableau de GRIGORE et COSTE 1978) l .   indépendance du 

C d c W  acua%doW est indirectement attestée par sa présence dans une 

autre combinaison le Ca/Uc&um acuLL6a&mo-panicdcLtae Vlieger et von 
Zinderen-Baker indiqué en Belgique (LEBRUN a de. 1949) et en Lorraine 

(DWIGNEAUD 1958) : je pense qu'il y a, en réalité, compétition entre les 

Toutefois, Cmex & p h  et Cmex acuAXdoW sont bien associés dans des 
relevés de la vallée de l'0ise attribués au CcuLicetwn hiy3CL%i.Ue Soo 28 
par BOURNERIAS d .  ( 19 7 8) . 



.. 
deux associations. TUXEN (1937) et WATTEZ (1968) considèrent que les peuple- 

ments de Cmex acuLi~onmin et de Cdrrex /Up& constituent des faciès du 

Cdcukm g 4 a d  et SAUER (1937) en fait une sous-association . &Uiicohum 

acuCL~aW du Cdc- &ae1 . 

Pour ma part, d'après les données régionales, je crois que l'autonomie 

du C d c W  acuAidonmin ne fait aucun doute. Absente de l'ouest de la Fran- 

ce, cette association a été signalée dans le nord et l'est de la France 

(BOURNERIAS eX d. 1978, qui décrivent un groupement à cahex aculti~o4.m& 

et Oemlzthe &h;tuRona ; DWIGNEAUD 1958 ; GEHU 1959 ; LERICQ 1965 ; MERIAUX 

1974 ; WATTEZ 1967 zt 1968). Elle est présente en Belgique, en Allemagne 

(OBERDORFER & d. 1977), en Pologne (PODBIELKOWSKI 1970), en Hongrie (SOO 

1927, 1957) et en Roumanie (GRIGORE et COSTE 1978). 

- Cdccdum /Up&e Soo 28 ( t a b .  76) 

Comme on vient de le voir, les peuplements à Cmex ~ p &  ont été 

souvent réunis à ceux de Cmex acuLiaotunin. Il s'agit de deux associations 

vicariantes et concurrentes : dans la dition, en effet, le groupement à 

Cdrrex t r h p h  est exclusivement calcicole et ce sont les facteurs édaphi- 

ques qui disjoignent les deux types de peuplements dont la distribution 

apparaît alors comme complémentaire (carte 11). 

L'association, nettement héliophile, comporte un plus grand nombre 

d'espèces que la ~récédente et supporte la présence d'une faible épaisseur 

d'eau au-dessus du sol. Elle se laisse pénétrer facilement par les hélo- 

phytes (Phhag&u awakx&4, Cdrrex daLa ., E q h W  ~ ~ u v i a e )  . 
Malgré une distrkbution large de Cmex &&Uh, l'association est assez 

méconnue en France. On la trouve citée dans le Perche (LEMEE 1937), dans les 

marais littoraux de Picardie (WATTEZ 1968) où elle est peu développée ; 

dans la vallée de l'Oise (BOURNERIAS & cd. 1978) et celle de la Meuse 

(DUVIGNEAUD 1958). SAUER (1937) l'a indiquée dans le nord de l'Allemagne 

1 

C'est à SAUER que l'on attribue le nom d'auteur de l'association mais j'ai 
cherché vainement un relevé dans sa publication où Ccvrex ûcuA%do- n'est 
pas mentionné dans le tableau du Cdcdum &due. En fait, l'antériorité 
paraît revenir à S00 (1927). 
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comme sous-association du Cdcdum i n ~ ~ a . ? 3 - v ~ . i c ~ e  Koch 26 mais elle 

est plus répandue dans le centre et le sud du pays (KNAPP et STOFFERS 1962, 

OBERDORFER d cd. 1977). Enfin, le C d c & . m  &i$m.he existe en Pologne 

(PODBIELKOWSKI 1970), en Hongrie (SOO 1928) et en Roumanie (GRIGORE et COSTE 

1978). 

- C d c m  g h a c d A  (Graebn. e t  Hueck 31) Tüxen 37 ( tab.  77) 

La cariçaie à Cmex acuta appartient à une association identifiée de- 

puis longtemps où l'on remarque 7hin paudacotrun, Lycopuh ewropaew et Ly- 

6imackUz vi.&gcUd ; la floraison jaune de cette dernière et les hampes vio- 

lettes de L y Z h  b ~ c &  agrémentent le peuplement pendant la période 

estivale. P~~ cuzuv~dinacea s'implante dans le groupement avec des Lern- 

nacées : on peut considérer cette espèce comme différentielle d'une sous- 

association représentant un stade final dans l'évolution du C d c m  gha- 

cdA. G&wn pcdwae peut être prise comme différentielle d'une autre 

sous-association dans les parties les plus sèches. 

Le Cdcelun g h a u  se rencontre en bordure des étangs mésotrophi- 

ques à substrat sablonneux ou argileux : il est répandu en Puisaye et sur 

la bordure nord du Morvan, à basse altitude (Avallonnais). On le trouve 

çà et là dans le Nivernais et le Bourbonnais et il est tout à fait absent 

des parties hautes du Morvan. L'association présente donc un caractère néso- 

thermophile et elle paraît en compétition avec les peuplements de Cmex 

vUiccUih : la coexistence des deux Cmex est rare et lorsqu'elle a lieu, 

cmex acu;ta se trouve dans des faciès plus secs que Cmex ve?5hca%tb, formant 

alors une ceinture plus externe. 

Le C d c m f l  gtLa& semble rare dans l'ouest de la France. Je ne 

l'ai trouvé mentionné que par GADECEAU (1909) au bord du lac de Grandlisu 

et par LEMEE (1937) dans le Perche ; cet auteur l'incorpore au Magnocdce- 

,lhm v ~ i c & e  mais, dans le tableau présenté, les peuplements de Canex 

vUic& et de Cmex acuX~ sont tout à fait distincts. Dans le nord de la 

France, l'association, très rare dans la partie occidentale (WATTEZ 1967) 

est plus fréquente dans la partie orientale (GEHU 1959) et on la retrouve 

en Lorraine (DANGIEN et DECORNET 1977, DWIGNEAUD 1958), en Alsace 

(RASTETTER 1963) et en Belgique (SOUGNEZ 1955). J'ai pu l'observer dans %- 

< '  ' 



Massif Central (lac de Souverols, Aubrac) avec sa sous-association à P h d a -  

hin attundinacea. En Allemagne, le c&c&wn gXU& semble fréquent dans 

le sud (OBERDORFER & d.  1977) ; WIEGLEB (1979) donne un tableau pour le 

Harz où l'on voit un mélange fréquent de Cahex venic& et de Cahex ac& 

avec cependant des relevés où ne figure que l'un ou l'autre des deux Cahex : 

cet exemple illustre la compétition entre les deux espèces de même type bio- 

logique mais la concurrence n'est pas assez forte pour les dissocier tou- 

jours en des stations distinctes dans cette région. Le C d c u k m  g t L a u  

est également indiqué en Allemagne orientale dans les vallées de l'Oder et 

de l'Elbe (FREITAG, MARKUS et SCHWIPPL 1958 ; HORST, KRAUSCH et MÜLLER 1960) 
où existe une sous-association à Comahum p d u n & e  (cf. notre relevé 94/2), 

ainsi qu'en Pologne où il est largement représenté (DENISIUK 1978, qui note 

l'exclusion mutuelle de Cmex venhc& et de Cahex ac& ; KOBENDZA 1948). 

On note l'association en Roumanie (GRIGORE et COSTE 1978) ; par contre, elle 

est absente des pays scandinaves. La distribution du C&c&m g&a& 

est donc typiquement médio-européenne et, dans la dition, elle possède sa 

plus haute présence à la limite du domaine atlantique et du domaine médio- 

européen. 

- P W d d w n  ahundinaceae L i b b e r t  31 ( t a b .  78) 

Les peuplements de P h a e d  ahwzdinacea sont peu étendus en bordure des 

étangs ; ils pénètrent dans les cariçaies, à Cahex atm et à Cahex tup& 

principalement, auxquelles ils succèdent dans un stade d'assèchement plus 

avancé mais ils sont généralement concurrencés par les roselières à P b i g -  

d e n  a u n m .  Ils peuvent être attribues au Phaedd&unl  mundinaceae  

et au C d & o n  gtLa&~ : corne FREITAG & d .  ( 1958) , PHILIPPI ( i n  

OBERDORF", 1977), je pense que la distinction d'un l%d&&on Kopecky 61 

est superflue. 

La mention de l'association apparaît peu dans la littérature phytoso- 

ciologique probablement en raison du rattachement fréquent des peuplements 

de ~haeahCn au S c h p o - P h g m ~ ~ u m .  Signalée en Touraine (COUDERC 198@), 

sa présence se déduit des observations de CORILLION (1948) et LENOIR (1955) 

sur le P h n a g d m  du Massif armoricain mais elle paraît assez rare dans 

l'Ouest. Dans le nord et l'est de la France, par contre, le ?haeatUd&~M 



est plus fréquent (GEHU 1959, WATTEZ 1967, BOURNERIAS 1978, DANGIEN et 

DECORNET 1977, DüVIGNEAUD i n  discussion de la communication de SCHUMACKER 
1978) notamment dans les grandes vallées. Il en est de même dans la vallée 

de la Saône (DUVIGNEAUD ibid.) et dans la Dombes, où Mme REYNAUD-BEAüVERIE 

(1935) montre la transformation du C&c& e.&X~e en prairie à P h a e h ,  

par suite de l'assèchement du substrat. 

Dans le sud de l'Allemagne, le P h d a h i d m  a été étudié par de nombreux 
auteurs comme le montre le tableau donné par OBERDORFER c?A d. (1977) ; il 

n'est pas rare d'y trouver Phnagmit&5 acrwZmU et la présence d'une sous- 

association du PhagmCtRtm comrnd à Phaeahin mun&nucea confirme la 

fréquence de la coexistence des deux hélophytes dans les mêmes groupements 

de cette région, ce qui n'est pas le cas dans le centre de la France. Dans 

le Harz (WIEGLEB 1979), où le P h . a k d d m  est bien développé, il n'y a 

pas non plus de mélange avec P k u r a g a ~ ,  ni dans la partie orientale de 

l'Allemagne où l'association est décrite par FREITAG & cd. (1958) qui 

signalent ses affinités avec le Cdc&wn g s r a u .  Enfin, le P h d a h i d m  

est présent en Pologne, où il est également rangé avec les associations 

de Cahex par PODBIELKOWSKI (1970) et en Roumanie (GRIGORE et COSTE 1978) 

où il est associé à Cmex a c h .  On voit donc les affinités sociologiques et 

dynamiques du C & c m  g & a U  et du Phae&d&wn ahundinaceae à travers 

l'Europe. 

- C d c m  vaicmûue Br.-,BI . e t  Denis 26 ( t ab .  79) 

Les peuplements de C C V L ~ X  ve5icdhia sont les plus répandus au bord des 

étangs oligotrophiques et mésotrophiques de la dition excepté sur les par- 

ties hautes du Morvan où ils sont remplacés par catrex kohA?r&a. Ils forment 

la ceinture herbacée externe d'un grand nombre d'étangs et occupent parfois 

de vastes étendues notamment dans les queues d'étangs transformées en ma- 

récages. 

L' association, outre Cmex v&5ic&, comporte Lynhnackuz v L L e g d  et 

très souvent 7hin peudacutrw qui peut former localement des peuplements 

purs généralement peu étendus dans les petites dépressions ou sur la marge 

interne de la cariçaie. Son optimum de développement se trouve dans les 

étangs dont le niveau hydrostatique subit peu de variations ; le groupement 



supporte facilement d'avoir sa base inondée une partie de l'année sur quel- 

ques centimètres de hauteur. On peut reconnaître : 

- une sous-association à Lmna minoh et f i c h  ~Ruitau qui en fait 

est une synassociation entre le Cdcetwn vuicmhe et le Riccie- 
t m  ~ B W Y L t i 5  ; 

- une sous-association à Juncun 6cLeboa~ et HydtLocotyRe vcLega~A qui 

reflète l'existence d'une compétition avec les espèces du Suncu3.m 
ac&Sl0hiqui forme une ceinture plus externe, ou avec les espèces 

du Juncctm butbohi auquel succède le C d c c t m  v ~ i c h e .  

La vitalité de Cmex vthic~V~& permet à l'association de résister à 

l'installation des hélophytes ou de s'introduire dans leurs groupements au 

fur et à mesure de l'accumulation de matière organique. Cependant, Phtrag- 

U- est capable d'envahir ie C&ceAwn vuicdce. Comme l'as- 

sociation est héliophile, elle régresse rapidement lorsque les buissons de 

S&X d n a e a  et de Fmngl~ta ahu~ y prennent place. 

Le C&ceXwn vuicahiae est assez répandu dans l'ouest de la France 

(GAUME 1924, RALLET 1935, LEMEE 1937, CORILLION 1948, LENOIR 1958). On le 

trouve aussi en Auvergne où BRAüN-BLANQUET et DENIS (1926) l'ont décrit. 

Par contre, l'association paraît rare dans le nord de la France (WATTEZ 

1968, n'en donne qu'un seul relevé pour les marais littoraux de Picardie) 

ainsi que dans 1'~st (DANGIEN et DECORNET 1977) et en Belgique, où le 

C d c d u n  g & c U  et le C~~%LceAïun k o h W a e  sont des associations concur- 

rentes. Cette distribution médio-européenne relativement thermophile est 

renforcée par l'absence de l'association en Scandinavie et par sa distri- 

bution en Allemagne : rare dans le nord du pays (où domine le C&cdum 

&oaXJzatce) et dans la partie orientale mais nettement plus répandue dans 

les régions méridionales (OBERDORFER cd. 1977) où une sous-association 

à Catrex kobZU~?2 paraît fréquente. 11 en est de même en Suisse où KOCH 

(1926) avait défini initialement le C&c& indk'ato-vthicahiae qui est 

en fait une association hgtérogène : elle montre néanmoins la coexistence 

des deux types d'associations dans cette partie de l'Europe centrale. Enfin, 

elle est signalée en Roumanie (GRIGORE et COSTE 1978) et en Pologne 

(DENISIUK 1958, PODBIELKOWSKI 1970). 



- Association à Canex avaein prov. ( tab.  80) 

J'ai rencontré en bordure de deux étangs méso-eutrophiques du Berry 

oriental (Garigny, 270 ; Javoulet, 240) un groupement peu étendu situé en 

bordure externe c'est-à-dire dans les parties les plus sèches des divers 

types de cariçaie (à Cukex vUic&, à Cahex aclsta, à Cmex ~ p & ) .  La 

compétition avec Cahex vUA&'L&.Z y est particulièrement forte comme le 

montrent les valeurs élevées de l'indice. 

TABLEAU 80 

C&ce;twn avaein prov . 

N o  du relevé 
Nombre de segments 
Nombre d'espèces 

C Cmex o v d  3 2 4 

espèces du C d c i o n  g trac ,X~ 

Ly~hintackia vdgahin 1 1 1 
ph eudaconun 1 + 1 

P l 2 a e d  mundinacea 1 + 
Cmex v u i c a h a  3 2 
M en;tha aq uatica 2 2 
L gco p u  euho paeu 1 
Cmex d p u h i a  1 
Cmex aclLta 1 
Sc&&@ galefücdctta i 

espèces des P h g r n L t & & i a  

Ranuncdun f ingua  i 
ELeo clznhin pdun;t t&~ + 
P h g n i t e n  a u h a U  

autres espèces 
ltuzcun co ngLomettatun 1 
C h i u n i  pduhLte i 
Vmonica acLLt&LZRa + 



Ce groupement dont la composition floristique est riche en espèces du 

CdrU&on ghacheh n'a été signalé, à ma connaissance, que par Mme REYNAUD- 

BEAUVERIE (1965) qui indique l'existence d'une zone de vggétation relati- 

vement sèche à "Cahex lepotcina - Catrex hhtcZ" en bordure de certains étangs 
de la Dombes 

Je pense qu'il détermine une association particulière mais d'autres 

observations restent à faire dans d'autres régions. 

b )  Alliance : Cdtucian iroa,-ttatae Bal . - T u l .  63 

- CatUcetwn kob&atae Rübel 12 ( t a b .  81) 

KOCH (1926) avait créé un C & c W  ,in&kAo-vwkmiae à la suite de 

ses observations faites en Suisse. Dans la dition, les peuplements de Cmex 
veaic& ont une distribution differente de ceux de Cmex hoathmk. Ces 

derniers se rencontrent dans des conditions submontagnardes ou montagnardes 

(massif du Morvan) et parfois à basse altitude à la faveur de situations 

microclimatiques froides : alors des peuplements de Cmex kua-txatu s'encla- 
vent dans le C&c&wn v~,iccVtiae (étang de Menetou-Salon, 274). A 1 'inverse, 

j'ai constaté un exemple remarquable de la spécialisation des deux cahex 
(étang Bordot, près de Saulieu sur le nord du Morvan, 068) où dans les 

petites anses de la rive nord, bien abritées et ensoleillées, le groupement 

à C ~ U L ~ X  ve5bcakz et ffydtruco~y~e vdgahin se substitue à la ceinture de 

Cmex hoha?W&Z développée autour de cet Stang. 

Les peuplements à Cmex hoAh- de la dition se rattachent au C d c e -  
;tum noa;t'ra;tae et l'on peut y reconnaître une sous-association à caractère 

submontagnard marqué avec PoZsn?%ta /deam, espèce qui, devient parfois 

dominante. 

L'association se trouve fréquemment au contact des groupements des 

MofinLo-luncdea où elle s'enrichit de Sphagnum inundatwn ; EqLLinu3.m BLu- 

vhti-ee pénètre assez facilement dans l'association. 

Dans la dition, le C d c W  hoh$'uUk~ présente un caractère oligo- 

trophique net mais cela tient à la nature granitique du substrat et aux 

conditions submontagnardes offertes par le Morvan. L'association possède 



en réalité une amplitude écologique plus large vis-&vis des facteurs éda- 

phiques puisque WATTEZ (1968) l'indique dans les marais tourbeux neutro- 

alcalins du littoral de Picardie. 

En France, l'association est connue dans le Limousin (CHOUARD 1924, 

BRUNERYE 1962). Elle doit être assez répandue en Auvergne car CHASSAGNE 

(1956-57) indique Ccvtex troatxata commune mais elle peut participer à d'au- 

tres groupements comme ceux des Scheuchz&etakXa. Très rare dans l'ouest 

(LEMEE 1937, en donne un seul relevé inclus dans le Magnoc&c&um vuica- 

Gae), le Cdcatum h u a m e  est plus répandu dans le nord de la France 

(GEHU 1959, WATTEZ 1968), en Belgique (LEBRUN & d .  1949), dans le nord 

de l'Allemagne (SAUER 1937, dont le C&c& in&?aa3-v&cahUre correspond 

pour l'essentiel au Cdcu3i.m konZuake), dans le massif du Harz, où il 

est fréquent sans P a k e W a  p & u n W  , mais avec G ~ ~ C C Y L L X  ~tux;tan/j, PSraea- 

atuuzdinacea, EquheAum @ u v , w e  (WIEGLEB 1979). Dans le sud de 1'Alle- 

magne, le Cdcatum hoaZ%&ue présente des caractères analogues à ceux 

observés dans le centre de la France (OBERDORFER & d .  1977). PODBIELKOWSKI 

(1970) mentionne sa présence en Pologne et l'association paraît très répan- 

due dans les pays scandinaves (LOHAMMAR 1938, MAKIRINTA 1978) ce qui montre 

son caractère circumboréal et explique sa distribution submontagnarde et 

montagnarde en Europe centrale. 

- Cdcdum paLcLLeatae Wangerin 16 ( t ab .  82) 

Les "touradons" de Cmex panicutdta déterminent un peuplement bien re- 

connaissable qui supporte aisément l'installation de S&x chtmea et 

d1kenu6 gtu%oaa ; d'ailleurs, un certain nombre d'espèces des kenetea 
accompagnent les espèces des ~MagnoccuiAcW. Cette cariçaie incluse depuis 

longtemps dans le bfagnocdcctum des anciens auteurs, constitue le Cafüc&tm 

p d c w e  Wang. 16 dont la physionomie se rapproche de celle du C&c&tum 

&&e. Cependant, la distribution des deux associations est bien différen- 

te. 

Le Cdcetwn panicLLedtae a une distribution submontagnarde (carte 10) 

et on le trouve surtout en bordure de petits étangs oligotrophiques sur 

substrat sablonneux (Morvan, petit massif de Saint-Saulge). Toutefois, on 

peut rencontrer le groupement à basse altitude (Puisaye, Sologne bourbon- 



naise) mais il semble fortement concurrencé par le C d c m  e h i x e ,  en 

particulier sur les substrats riches en calcium où Cmex p a n i c W  ne se 

rencontre qu'exceptionnellement. Il n'en est pas partout ainsi puisque 

dôns le nord de la France et en Belgique, le C d c e t u m  pa&cuRa;tae s'ins- 

talle dans des milieux eutrophiques.(GEHU 1959,  JOVET 1949, FROMENT 1953, 

NATTEZ 1967, LEBRUN et d. 1949). Cependant, des conditions écologiques 3 

celles du Morvan se retrouvent dans les Ardennes où l'association a été 

étudiée (DE SLOOVER, DUMONT et LEBRUN 1979). 

TABLEAU 82 

C d c m  pa&c&at~ie Wangerin 16 

No du relevé 99/1 R01 98/1 98/2 
Nombre de segments (ou m2) 2 (25) 2 3 
Nombre d ' espèces 9 9 7 3 

C Canex panicuRdta 2 5 4 5 

espèces des MagnocahicetaRh 

Lyn&ac&a vuRgatLin + 1 
Catrex h o h W  + 
P o t c W a  p d u n U  1 
GaLi.urn pduniftLe 1 1 + 
Sc&&& gduLLcuRa;tci + + 
esoèces des Unetea 

û&a pubcncevl..l 
Fhangda dnun 
Sphgnwn pdun&e 
Angdica a , i L v u m  
 ken^ g U n o h a  
PopUXun iftLemuRa 
S d x  &ema 
kthyrrhum &Ex- BwXna 
Sphag n m  p K m d a  m 
PoLyh LLchum acdeatum 

autres espèces 
J U ~ C L L ~  e6dubun 
Juncu acuaXdKotu 



Outre les régions citées, le Cdc&um padcdatae se reconnaît dans 

les études de CORILLION (1948) dans le Maine, de CHOUARD (1924) et de 

BRUNERYE (1962) dans le Limousin. Il paraît absent dans l'est de la France 

puisqu'il n'est pas mentionné ni dans la Dombes ni dans le Jura. L'asso- 

ciation est présente dans le sud-ouest et le sud de l'Allemagne (OBERDORFER 

& d. 1977), dans le Harz (WIEGLEB 1979) et plus au nord dans le Schleswig- 

Holstein (SAUER 1937). PODBIELKOWSKI (1970) la signale en Pologne mais 

elle semble manquer dans les pays scandinaves alors que le Cdc&wn d a -  

tue s'y trouve. 

Au total, la distribution du C d c u b m  p a d c d m e  apparaît plus res- 

treinte que celle du Cdcekum &atae probablement à cause d'exigences plus 

strictes du premier vis-à-vis des facteurs thermiques. Le C&c& pani- 
cdaZae se comporte comme une association à distribution submontagnarde- 

subatlantique. 

3 - CLASSE : SCUEUCHZERIO-CARZCETEA (NZGRAE) (Nordhagen 36) Tüxen 37 

Comme je l'ai indiqué p. 230, conformément aux schémas générale- 

ment adoptés, je conserve dans cette classe 3 associations dont la compo- 

sition floristique présente, dans mes relevés, plus d'affinités ôvec les 

M a g n a c ~ c W .  En réalité, il s'agit de fragments d'associations loca- 

lisées au massif du Morvan, et en bordure d'étangs dont l'altitude ne 

dépasse pas 700 m. Par contre, dans les tourbières, plus élevées, on peut 

observer des associations mieux caractérisées analogues à celles décrites 

par BONNOT (1954) dans la partie orientale du Massif Central. 

a) Alliance : CdaLon luiocarrpae Vanden Berghen apud 

Lebrun a d. 49 

- Cakicetwn hiocahpae(Koch 26) Duv. 44 (tab. 83) 

Cahex &Ukocat~p est localisé en bordure de quelques Ctangs du nord 

du Morvan où il forme des peuplements parfois étendus (étang Fortier, 321 ; 

étang Bouquin, 059, au contact d'une tourbière ; étang de la Creuse, 058). 

A noter une exception remarquable en Sologne bourbonnaise où j'ai observé 

un très beau peuplement (étang des Chéneaux, 141) dans des conditions qui 



pourraient indiquer l'existence d'un microclimat froid comme cela arrive 

fréquemment dans ce secteur. 

TABLEAU 83 
C & c m  lah iocmpae  (Koch 26) Duvigneaud 44 

N o  du relevé 28/3 R04 28/4 
Nombre de segments (ou m2) 
Nombre d ' espèces 

5 (4) 4 
7 9 3 

especes des ~ c l a g n c c d c U a  

Cmex vuiccvr ia  
Pote- p d u h m  
~ g / ~ i ~ a ~ k c a  vueganin 
S c ~ d a a t c i a  g a e d c d a t a  
Cmex koa&aAa 
lnin pa eudacotrun 
G a L i w n  palunf ie  

autres espèces 

Le tableau réduit présenté ici montre la rareté des caractéristiquesde la 

classe ( P o X e U a  pdunk.rtin) et la fréquence des espèces des Magnuch-  

c-. DWIGNEAUD et VANDEN BERGHEN (1945) puis VANDEN BERGHEN ('19521, 

qui ont étudié l'association en Belgique, ont montré l'existence de sous- 

associations à caractère édaphique et la grande amplitude écologique du 

Cdc&tum .tahiocaApae. Dans notre dition, l'associarion n'apparaît que 

sur un substrat sablonneux acide et elle produit une tourbe abondante qui 

contribue au comblement des queues d'étangs (étang Fortier). Elle est en- 

suite envahie par les Sphaignes et évolue vers la tourbière lorsque le 

plan d'eau est stable (SCHUMAKER 1978) : c'est ce qui se produit aussi à 



l'étang Bouquin où la tourbière s'enrichit de ViaRa pduh.Od, Ehiaphonum 

anguhZL~oLhn, Oxycoccoh y ua&puk.&z donnant un groupement analogue à 

celui décrit par RASTETTER (1963) dans les Vosges, par ROYER & d. dans 

les tourbières acides du Haut-Doubs (1978) et en bordure des lacs-tourbières 

de l'Aubrac (ALLORGE et DENIS 1927) où j'ai revu le ~ & c W  &Aiocahpue 

en compagnie du Prof. E.-J. BONNOT en 1979 (lac de Salhiens). Par contre, 

dans les tourbières basses du littoral picard, WATTEZ (1968) a montré 

l'existence d'une sous-association à S c o t p i W  acotpiaiden caractéristi- 

que des conditions basiclines ou eutrophiques. En Allemagne, l'association 

est présente dans le sud-ouest et le sud du pays (Palatinat, Forêt-Noire, 

Préalpes) à l'étage submontagnard, rarement en plaine (OBERDORFER d d. 

1977). Enfin, elle est signalée en Pologne (PODBIELKOWSKI 1970) et elle 

paraît répandue en Suède d'après les indications floristiques et photo- 

graphiques de LOHAMMAR (1938),mais seulement au bord des étangs oligotro- 

phiques de Ia partie méridionale du pays. 

- Menyanthetwn Z?&o.eu.Ltae Soo 38 ( tab .  84) 

Le trèfle d'eau, Menyuahen Itru~oLh-ta, forme des peuplements dans 
plusieurs étangs oligotrophiques du Morvan et exceptionnellement en Solo- 

gne bourbonnaise, dans des stations relictuelles où se manifestent des 

conditions microclimatiques froides (étang deVauvrille,331). La composition 

floristique du groupement donnée par le tableau montre une proportion éle- 

vée d'espèces des Magnac&cetdh mais on y trouve aussi des espèces des 

Scheuchz~o-CcuUce,taeut : P u t e m a  p d u n h i n ,  V i o l a  )rdun,Ctih, Sphagnum 

c u ~ ~ .  Malgré les hésitations de quelques auteurs, je ne vois pas 

d'obstacle à ranger les peuplements dans le Menqanth&um Itru~oLh-tae 

défini par SOO (1938). E q & 5 ~ u m  @ u v m e  accompagne fréquemment le 

groupement : des interpénétrations se produisent entre l'Eyc&&&m 

~ L u v W  et le MenyavLthetm Z t L ~ o U a e  car les tiges de la prêle 

peuvent traverser les rhizomes entrelacés du trèfle d'eau ;il se constitue 

alors une synassociation, de la même façon qu'une synassociation peut se 

former entrs l'Eyuir,etukm  luv vide et le NpphaeëAun dbae. Elle corres- 
pond au MenyavLtho - E~L&~~~AYTI  hi de WATTEZ (1968). L'accumulation de 

tourbe, produite par les deux espèces, est un facteur du comblement des 

petits étangs. 



Probablement en raison de la difficulté à situer la position systéma- 

tique des peuplements à Menganthes, l'.association a été rarement citée. 
Elle peut être identifiée dans le faciès flottant décrit par BRUNERYE 

(1962) dans le Limousin et qu'il rapporte au Rhynchohpamtw &bue : après 

comblement, le peuplement se transforme en Rhynchahpoae-tum et, si 1' assèche- 
ment se produit, en MoLLnietwn, où le trèfle d'eau subsiste çà et là. En 

fait, la plasticité écologique et la résistance 3 la concurrence avec les 

systèmes souterrains d'autres espèces font que le trèfle d'eau entre dans 

la composition de plusieurs groupements des tourbières. Un groupement à 

Menyanthu et Comanwn pduntxe est signalé en Normandie (CORILLION 1957) 
et dans les Vosges (CHOUARD 192 1) . Le groupement à Menyavctheb et E q h e -  
Xum ~~uv . i a t i e e  a été décrit dans le nord de la France (WATTEZ 1968), en 

Belgique (VANDEN BERGHEN 1952) et dans les lacs de Suède (LOHAMMAR 1938, 

JENSEN 1979) . 

b) Alliance : Canicion duncae Koch 26 em. Klika 34 

- Cdcuhrn duncae Braun-Blanquet 15 (tab. 85) 

Je peux rattacher à cette association montagnarde, quelques relevSs 

provenant de la végétation herbacée exondée de 3 étangs du nord du Morvan 

(la Cheteau, 070 p Montéchos, 063 ; Vernon, 038). 11 s'agit de fragments 

d'association puisque manquent les espèces caractéristiques du C d o i o n  

&cae alors que les espèces des Magnocanic&dia dominent. Ces petits 

peuplements de Calex Mhgm sont au contact du Ca&c&um vuicahiae ou du 

Menganthm ; t r t i ~ o U e .  Sur le Morvan, l'association est mieux repré- 
sentée dans les tourbières. 11 est intéressant de noter que dans le Harz, 

WIEGLEB (1979) l'indique aussi en bordure des étangs, mais elle y est 

enrichie en espèces caractéristiques de l'alliance et de l'ordre des 

Cdc&&~&l duncae Koch 26 em. Nordhagen 37. 



Aspects synsociologiques et synécologiques 

Le CcvULon g U 4 d . d  se distingue du C&&on tLoa2mtae par un ensem- 

ble d'espèces qui leurs sont particulières. Le tableau 73 révèle en effet 

que le CcvUcion g t r a d 5 h  est caractérisé par Cmex nipa&&~, Cmex acu;tiaah- 

min, Cahex , Cmex o v ~ ,  Cmex ac& et Phaeanin mndinctcea ; 

les espèces des PhhagtnaetaeUZ y sont fréquentes et celles des Lemndea 

s'y trouvent parfois alors qu'elles manquent dans le C d & n  rtoa?llfttatae. 

Cette dernière alliance, caractérisée par Cmex ho4.12~2Z et Cmex p~Lc&&l- 

ta se différencie aussi par la fréquence de MenganXhu W~UL&LX, de PoRen 

LiUa p d u k r c i n .  etdeCatex tahiocatrpa, qui peuvent être prises comme es- 

pèces différentielles ; on note la rareté des espèces des Phtragd- 

excepté E q ~ ~  @uvi.a.CiLe qui peut aussi servir d'espèce différentiel- 

le. 

L'analyse factorielle des correspondances (diagramme 11) fait appa- 

raître les affinités floristiques des associations du C d L o n  hobitttatae 

avec les associations (fragmentaires) des ScheuchzeiUo-Cdcctea décri- 

tes. On note une nette divergence entre le Cdc&wn vuicmiae, le C a t i -  

cukm gU4ciL.h et le Cdc&tmi hoaXmXae.  i individualité de ces associa- 

tions est tout à fait évidente, de même que celle du C d c c t ~  nipLLbXe 

et du Cdcetum a c ~ ~ o ~ .  

Les profils synécologiques (fig. 39) montrent que les associations 

des Magnoca~cetaLLa ont leur optimum de développement sur la partie 

exondée defla zone littorale et que la plupart acceptent de croître dans 

une couche d'eau atteignant 0,40 m ; en particulier, le caractère moins 

hygrophile du Cdcu3.m g h a m  et du Cdceluîi hoaZ%m%e par rapport au 

C&c&,twn v a i c h e  apparaît bien. Vis-à-vis de la minéralisation de 

l'eau, des différences nettes se manifestent : aux associations oligotro- 

phes (Cdcefum iLoaXmtae, Ccdcetunl panicdme) on peut opposer les 

associations à optimum méso-eutrophe et eutrophe (Cdc&urn d d ~ ~  ', 
Cdc&&.m /tip&e) ; malgré une amplitude large, le CdceJtwn a c u X i ~ o d  

est à tendance eutrophe, surtout visible dans le profil des cations ; le 

Cdc&%m v a i r n e  est oligo-mésotrophe et le Cahicetwn gna& méso- 

eutrophe. La plupart des associations se développent sur un substrat 

riche ou très riche en matière organique : les Cahex fournissent une 

tourbe acide (fen) dont la décomposition est assez lente ; le potentiel 



TABLEAU 73 

TABLEAU SYNTHETIPUE DES MAGNOCARICETALIA Pign. 53 

Ne de l ' assoc ia t i on  1 2 3  4 5 6 7  8 9 1 0 1 1 1 2  
Nombre de releves e l b e n t a i r e s  17 40 22 8 10 61 145 10 29 10 36 8 
Nombre d'especes 7 23 25 18 14 46 56 23 27 19 16 i6 

Espèces du Canicion g U  

Guez OCUt i6o lW V 
C a u z  e(ata V r 
C a a u k i p a A i U  * v  1 r  
C a a u o u a t i A  . + v 
Ph&& aYuiduureon . + III III v 1 + 
C a a u a c u t a  Il II II V II + 
6LNI vp l i .p tL% + 1 III IiI 1 V II III II 1 

especes du Ca t i c ion  t o b h a t u e  e t  des 
%wuchezenro-Cuucefpo 

C a a u  U i g u  r +  v 
6LNI aRl&naA II v II IV 
bnu Lakioccupr I r V  
U-e.4 o . i 6 0 ! . i & z  II r III V + 
Commun polustne 1 1 r r 1 II 1 III 1 
bnor r w u d  v 
esvèces des MngnocruicetaLirr 

L y d i J m h i a  vueguA4 
IhLa p s e u d a c o u  

1 II II V 1 IV III II IV II II III 
1 III v 1 II II II t + II 

Cdiw p d u b t n e  + r 1 II 1 II r  + 1 III 
L Y W W  ~ p a ~  1 III + II 1 II + 
S u L t w  grrl- 

III 
r +  r r  + 

Meutku aquaeica II iII + 1 
1 + II 

Runer hgdnoeopathwn II r  r . .  P 
P o l y g o ~ n t  a m p i u b  f .  Z+ebtne ' r + 1 + + 
especes des Piuagnùtetnüa 

Ep!didetin &v&ci(e II 1 + II II III III V IV 
P l v u z g ~ u m  , + 1 111 I I  
sW&U4eaw&ùb 1 II 1 II 
S w g i u u u n  e t e h  II: I II 1 
T+ angub t i6o î i a  r 1 P I .  
1- b a e l c m h  I r  II r + + II III 
Trpha L a t i 6 o e i n  + + + 
fLCOchaAi-4 patuA.t& 1 .  

r r  
E p i ( o h i m  panvip'toum II + r  + 
S o h  duleunuau P r  
~onipps ampkibin r r 
Y u k x  p+~t.t.ago-apurrtiur + r  - U t t n e i a  1 I + 
S p M g M u M  emWlun 1 r 

espèces des b ü n i o - l & e e e a  

J<utcud a c L L e i 6 l o u  r  I III r r  
J- e d 6 u ~ u ~  

1 
r  + r  1 II 

Sphagnwr u lut idntwi  
II II III 

C h L c i  p a b t z e  
+ + II II + r  + II + 

H y b c o t y t e  v&g& r 1 + 
L O r n  UL igu iosw t + r  
A g w o t i s  canins 

r  
1 r r  1 

R M u n W  6~~ + +  1 
Juncub bubuLidCoub 1 1 r 
V ~ n o n i c a  bcrctceenta + r  r  
Uyobotid bc0,tyioidpd P r  

~i(ved.t& r  1 I 
especes des Mnc tea  g(Utino4ae 

Sa.Li.x EOienen + r r r + I 
Aluia gtuc inosa r r III 
8eLut.a p i b e d c w  1 II 
FmgcL(n, atm r  1 
A g m b t h  dtoLoni6ma r  + 
W a g o n  cubpidaûm r  1 + +  
esveces des Lemnetea 

L u l M  lnh0.t + + + I  
S r L w d e l n  poLy&za I P 
Rirun,guamA + 
Icicuoc~pls fl&aM + 

eSpece5 suoplementaires : 2 : SaLix at i roo in~nsrr .Nuphm U e a  1, Nymphaen dbz 1 ; 3 : J u n c u ~  i n j l e w  1 ,  
Ramer c o n g L o m w  r, Consr ot l l locer  ; 6 : 8 i d e m  CLicuttiûz P. ELodea 
ca+emis r, Zan+neee*a peew.tuj r .  FiLipendu& ubm&z r,  A2hyuum $ Z r -  
dosruui r ,  Cwex  dcdtccha r. ECeochhrid a c i c W  r ; 7 : PcfMiogefan natan6 r. 
Hot ton in  pduhtU4 r ,  Juncub bLIZbo6ub t ,  Sagi t far r ia  6agl . t t i joL ia r ,  Leeuia 
ohyzoided r, C d a m i n e  p m e m u  rr. Caum v d c i l e e t w i t  r,  LletianChe aquPticn r. 
PotamDgeton g w e u  t. N i t &  t u t u t u c e t u  r, Zeocita>Lid ov& r ,  
PotamDgeton i u c e m  r .  Glycpn*a guiûa>lb r ; 8 : Bideizb tupMLi.&a 1. C5:ex 
d i b 2 i c k  9 r 9 : CaUha p a i u t r i d  r, Ehiophonwn angubt i6oLiw1 r, V i a &  p?dutU4 r, 
lbCGcia c m d e a  r ,  SctLC&e<rnia mino,? r, hl;clclurnCia poi~po. tpha r ; 10 : F iL ipendda  
utmuka +, C e U L  paluatL ia +, Spluig~~um pevnieo4u.n t ,  SpLgr.wn p d u t z e  I I .  
PoLybtitfuun aculeatuin 1 ; 12 : A2hryUwn $&x-$PIKnrr I ,  L e e u i n  o y z o i d e b  r. 
Sphagnun: cohtof i lLn t . . 

rssoclat ians du Ca t i c ion  9 . w . U  : 1 CarLcetum aciLCigo& $00 27 
2 C&etwn W e  Koch 26 
3 G u i c e t w n  nip+e 500 28 
4 C < u i c e a h  ovoyld prov. 
5 PlirrLanuietrin anrotdutaceue L ibbe r t  31 
6 CG&* g n a U  (Graebn. e t  Hueck 31) Tx.  37 
7 Canicelun ve&icru<ae Br.-61. e t  Denis 26 
9 Cnnicetwn tob4rPtae Rübel 12 
12 CIuicetwn p m u i d n h e  iiang. 16 

associations des S c h c u c h z ~ - C a h i c e e e a  : 

8 Canicelun 6ubcne Br.-81. 15 
10 Canicetiun I a d ~ c a n p a e  (Koch 26) Ouvigneaud 44 
11 Uengawhettm o . i 6o l i e t i t e  Soo 38 





FIGURE 29 - ASSOCIATIONS DES hb\,lCNOCAPICiTALTt\ ET DES S Z f l i U î i ~ I C E T E T A L I A  : PROFILS SYNfCOL061QUES 
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d'oxydo-réduction y indique un milieu très réducteur pour le C&cc.)/twn hi- 

p&e et le C d c W  acudi~akmh mais franchement oxygéné pour le Canice- 
tum g h a U ,  alors qu'il se situe à un niveau intermédiaire pour les au- 

tres associations. Le comportement thermique présente aussi des variations 

importantes : les associations les plus thermophiles sont le Cdcelon 

acu%~o/unin et l e C d c W  &ipaAhe alors que le caractère submontagnard 

du Cdc& & a d M e  et du C d c W  panicuiWae (à un degré moindre) 

ressort. Le Cdcu3.m &&ae est assez exigeant pour les températures mi- 

nimales, mais il est seulement mésothermophile pour les températures esti- 

vales. Enfin, le c d c m  ~t%ic&e, le C d c a k m  g m d  et le Phda- 

hidelon ahwzdinaceae ont une amplitude thermique plus large. 

A titre de comparaison ont été donnés les profils des associations des 

Scheuchzdo-CdcGea. Leur convergence édapho-climatique est forte : 

ce sont des associations oligotrophiques et oligothermiques à caractère 

montagnard ; cette convergence provient de leur localisation géographique 

sur le massif cristallin du Morvan : les profils ne font que traduire ici 

des conditions écologiques régionales et même locales qui ne sont pas en 

rapport avec l'amplitude écologique réelle de ces associations, qui est 

beaucoup plus large pour les facteurs édaphiques. Ce sont des associations 

productrices de matière organique abondante ; le Menganthakm ~ ~ o ~ e  

a l'originalité de pouvoir se développer dans l'eau et d'oxygéner le subs- 

trat organique à l'aide de ses rhizomes pourvus de lacunes aérifères nom- 

breuses. 

4 - CLASSE : MOLINIO-JUNCETEA Braun-Blanquet 47 

Ordre : MOLINTETALIA Koch 26 

L'analyse floristique des relevés réalisés dans la ceinture hy- 

grophile herbacée m'a conduit à retenir le schéma synsystématique proposé 

par BRAUN-BLANQUET et qui comporte une classe des MafiLu-Juncatea distinc- 

te de la classe des &whe.ncLthwete.a, faisant éclater ainsi la classe des 

MafinLa-~hevzdthetcztea Tüxen 37 : en effet, les groupements naturels qui 

se développent en bordure des étangs ne possèdent pas d'espèces prairia- 

les. 



a) Alliance : Juncian crZvaLici Br.-BI. 47 

Deux formations de physionomie bien différente peuvent être 

rangées dans l'alliance : le groupement à Jwzcu-4 a c ~ d L o w  et le groupe- 

ment à MofivUa c a e ~ d e a .  Une remarquable synthèse a été faite récemment par 
DE FOUCAULT et GEHU (1980) qui permet de clarifier la synsystématique des 

M o ~ ~ .  

- Juncuhn acu;tidlohi Braun-Blanquet 15 (tab. 86) 

Les prairies à J u n c ~  a c d d L o m  sont fréquentes à la périphérie des 

étangs lorsque la ceinture arborescente et arbustive fait défaut ; leur 

caractère héliophile apparaît ainsi. Situées à l'extérieur de la cariçaie, 

elles sont souvent modifiées par l'action humaine (fauchage) ;le piétine- 

ment du bétail favorise le développement de Juncu-4 e661~15~ et entraîne 

l'appauvrissement du groupement. Je n'ai pas systématiquement prospecté ces 

biotopes et mon tableau ne renferme que les relevés obtenus sur les profils 

de végétation : il laisse de côté des groupements plus riches aperçus en 

Sologne bourbonnaise ou sur le Morvan. 

Le groupement présenté dans le tableau peut être attribué au Junc&un 

acuaX@oki Br.-BI. 15, placé dans la sous-alliance Jwzco-Moli~enan (Westh. 
69) De Foucault et Gehu 80. Cette association subatlantique relaie le 

Caho vUu3XkXati - Mof in icdun  camdeae (Lemée 37) Géhu 76 sous-association 

JunceAocrum a c u t i ~ l o k i  (= Juncukm ~ i L v a A c i  Lemée 37 = association à Agkod- 
X d  caGna et CCVLWÎI v&%Ci&dtum Chouard 24) dont le caractère atlantique 

est marqué par la présence de C a h u m  vWci .&?Am,  ScultaahUz mino&, 

A n a g U  Zen&&, Uakeenbengh hedwcea,  HypeGcum d u d a ,  LabelXa unem, 
espèces caractéristiques de la sous-alliance Caho - Juncenion. La présence 

d'Hyp&cum & o d ~  dans le relevé 3212 (étang des BruySres, 198) et celle 

de Cahum v & W u m  dans le relevé 43/1 (étang de la Faisanderie, 261) 

ne saurait évidemment suffire pour affirmer la présence du Caho v e ~ d d  
MofivUetwn caendeae mais la jonçaie à Cmum vetLti&a;Uun est plus répan- 

due en Sologne bourbonnaise que ne le laisse apparaître mon tableau. Je 

pense que c'est dans l'ouest du Bourbonnais que s'effectue le passage du 

Cm0 v&&& - M o f i G u k . n ~ ,  bien implanté dans le Linousin (BRUNERYE 

1962, CHOUARD 1924) au Juncw2.m acuZid .[o~ de la dition. De plus, le 

C a h a  ven;t i&d - M o f i ~ e t w n  est présent à la périphérie des tourbières 



et dans les dépressions humides du Morvan : Mlle GUEUGNON (1967) a rangé la 

jonçaie à J U ~ C M  acu&LdLom dans le Ckepido - JunceXwn a c d d t o t u  mais sa 

composition floristique permet de l'attribuer au Caho v W c L U d  - 
Mofiniu3.m (fréquence Ce Catuun vehti&.Udtum, rareté de Cheph pduaaaa). 
De la même façon un passage de l'association atlantique à l'association 

subatlantique se produit entre la Sologne et la Puisaye : ALLORGE et GAUME 

(1925) ont donné, en Sologne, la composition floristique de l'association à 

AgrrohLd canLna et JUMCLLLS h~vciLLcw Gaume 24 (= Agtroa&Ltetum de Gadeceau 
1909) et l'on y retrouve les éléments du Cmo v U & h X L &  - Mafivcietum 
alors que dans le Gâtinais et la Puisaye on constate un appauvrissement 

floristique des espèces du cortège atlantique (CHOUARD 1933). 

Enfin, l'observation du tableau montre que l'indice de compétition 

est particulièrement élevé pour un certain nombre de relevés (partie gauche) 

riches en espèces des ~ a & i ~ ~  et des PhncrgmikeX~a représentées par 
des cryptophytes et des hémicryptophytes. La concurrence est vive en effet 

au sein de la jonçaie surtout lorsqu'elle est intercalée entre la cariçaie 

et la moliniaie. 

- Junco - Mu&iLeRwn c w d e a e  Tüxen e t  P re i s ing  51  ( t ab .  87) 

A la périphérie de certains étangs à substrat sablonneux ou argileux 

acide dont le niveau hydrostatique est relativement stable,se développe 

une moliniaie. On peut y reconnaître une sous-association à Cmex pavcicea, 
que je n'ai rencontrée qu'en Puisaye (mais elle existe aussi dans les tour- 

bières du Morvan) et une sous-association à Sphagnum inunda,tum, plus répan- 
due, où il es$ fréquent de voir s'installer Fkangda & n u  ; cette dernière 

correspond donc à un stade d'évolution vers une association du SaLiciun. 

~'ailleurs, la moliniaie subsiste bien sous le couvert de S a x  cine.hea 
ou de BduRa pub en ce fi^ ; Sphagnum inunddtum est alors remplacé le plus sou- 
vent par Sphugnwn p d b 5 , t . R ~ .  L'absence des espèces atlantiques permet de 

ranger ce groupement dans le Junco - Mofini.etum cauudeae, c'est-a-dire 
au voisinage du Juncu2,m acu;tidlo&i accompagne assez souvent et dont 

la composition floristique est proche. Cette associarion subatlantiqus 

remplace, dans La dition, une association plus atlantique, le Caho 

v&+r..ticieeciLL - Mof iL&un  c&eae sous-association Mo&ni.doaum cuefudeae 

(= Mo&ni.&tum c d u e  &anÂXcum Lemée 37 S. st .) , comme 1' indiquent les 
cartes données par DE FOUCAULT et GEHU (1980). 



Enfin, il est intéressant de signaler qu'en Puisaye et dans les tour- 

bières du Morvan j'ai pu observer des moliniaies à C d &  din6ec;twn ce 

qui laisse prévoir la présence dans la dition du C h i o  d d d e c t i  - MofinieZum 
ccwudeae Sissingh. et de Vries (42) 46 qui existe dans le Gâtinais voisin 

(CHOUARD 1933) . 

b) Al1 iance : Culthion p d u n m  Tüxen 37 em Tx. e t  Pre is ing 5 1  

- Scihpatum aZvdti& (Maloch 35) Schwickerath 44 ( tab.  88) 

Le groupement à S&pub hyXv&cuA se rencontre çà et 1.3 en bordure 

de quelques étangs au niveau de suintements ou de petites dépressions mais 

il n'occupe que de faibles étendues. Il est plus fréquent dans les vallons 

humides et les "mouillères" du Morvan. Ce groupement héliophile est souvent 

dégradé par le piétinement des troupeaux. Au contact de la jonçaie à Juncuh 

ac&ti@ou ou de la cariçaie, il renferme un nombre assez élevé d'espèces. 

S&pu ay&v&cun et Angelica b $ h ~ a  sont deux espèces caractéristiques 

de l'alliance Cdetkon et le groupement peut être attribué au S~pU2.m 

dZvdtici, rarement cité. GHESTEM et VILKS (1978) en donnent 2 relevés 

pour le Limousin (dont un comportant VdeeWrna ohdici~aein) et on peut le 
reconnaître dans la liste floristique des "mouillères" du Cantal donnée 

par DAGET et POISSONET J. et P. (1978). SCHUMACKER (1978) le décrit dans 

les vallées de la Haute-Ardenne belge et il est mentionné par PEDROTTI (in 

discussion de la communication de CELINSKI & d. 1978) dans les Alpes 

italiennes du Trentin. 

5 - CLASSE : ALNETEA GLUTlNOSAE Braun-Blanquet e t  Tüxen 43 

Ordre : SALTCETALTA AURTTAE Doing 62 em. Westhoff 68 

Bien que les aulnaies soient présentes parfois à la périphérie 

des étangs, elles se développent en réalité non pas en liaison avec la 

nappe aquatique mais aux points d'arrivée des ruisselets ou ruisseaux qui 

alimentent les étangs. Elles ne constituent donc pas desceintures ou des 

fragments de ceintures à la différence des taillis de Saules ou de Bour- 



daine. Je n'aborde pas l'étude des aulnaies qui font partie de l'ordre des 

M n u a  gLdnoaae  Tüxen 37 mais seulement celle des groupements des 

Alliance : SaL-LcLon &meae Müller et G5rs 58 

- Mno - SaLicetun cLnmeae (Aliorge 22) Doing 62 em. Westh. 68 (tab. 89) 

Saehx ch&tea constitue fréquemment une ceinture arbustive autour des 

étangs et plus particulièrement en milieu forestier. Il n'est pas rare de 

constater l'implantation des buissons de S&x h m e a  dans la cariçaie ou 
la moliniaie, parfois dans la phragmitaie, en bordure des étangs dont le 

peuplement végétal est ancien et qui présentent peu de variations hydro- 

statiqces. Il se forme ainsi une ceinture très dense et large qui devient 

une saulaie parfois difficile à pénétrer lorsqu'elle constitue un taillis 

tourbeux. 

S d x  &nmea peut être remplacé par S&x &o~neAe,a daas les secteurs 

où l'influence climatique atlantique se manifeste (Bourbonnais, Puisaye 

et nord du Morvan) mais la physionomie et la composition floristique sont 

conservées. Le groupement peut être attribué à 1'Uno - S&c&wn oineteae 
décrit initialement par ALLORGE et qui est répandu. Dans la dition, on peut 

reconnaître une sous-association à Cahex &anga;ta, peu fréquente, que je 

n'ai rencontrée que sur substrat d'arène granitique. La strate herbacée et 

muscinale comporte des espèces des groupements antérieurs qui ont été en- 

vahis par la saulaie, notamment Catrex v&c& et Ly/sitnachia v d g d ,  qui 

deviennent stériles lorsque le couvert des saules est important. Le tran- 

sect donné par le profil ci-après illustre un exemple typique de la sous- 

association à Cahex &ang&. 
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Etang de la Chapelle (201) - longueur des segments : 2 m 

S d i x  cinetrea 
kenun gluLinaau 
Cmex &anga;ta 
Lyh.bnachia vuRgatLin 
L yca pun euha paeun 
P o X e W  p d u n M  
Pleuha zium a c h e b d  
CaUie~pon cwpiddtum 
Myoaaa a ca/rpiaide~ 
Canex acuLiOaW 
Mentha ay u d c a  
1 gaimachia nemamm 
Thin pa eudacottun 
G d i u m  pdclnake 
Ag/roaa% h;toloni~eha 
EqcLinelun @ u v i U e  
FhanglLea d n u  
27nyapXetLin cartthclnhna 
A;thyhiwî.i @ix-6dna 
La phocoLea bide- 

- FkangcLeu - PopuRe;tum Z t m d a e  ass .  nov. ( tab .  90) 

J'ai observé ce groupement en bordure de plusieurs étangs forestiers 

de la dition où il forme une étroite ceinture à l'extérieur de la ceinture 

de S&x ~ n a e a .  Il s'implante dans la jonçaie à J u n c ~  acu/tidtairun, dans 

la moliniaie ou plus souvent dans la cariçaie 2 Canex v&bic&. La strate 

herbacée et muscinale est bien représentée par CrUekgon cuhpidixtwn et 

Agiraakin h ; t o l a n i ~ ~ .  Sa physionomie est caractérisée par le développement 

de PopduA Ztm& qui forme une strate arborescente alors que fttangda 

d~ n'occupe que la strate arbustive et ne prend qu'exceptionnellement 

une forme buissonnante. Je pense que ce groupement, dont je n'ai pas trou- 

vé mention, peut être élevé au rang d'association et je propose de le 

nommer Fhang~&a-Popf,&awn ixernutae ; le relevé 6211 le caractérise bien 

(étang de Villemenant, 279). 



- Spkgno paluna2-A - B&ute-twn pubucentin (Pass. e t  Hofm. 68) Mériaux 

e t  al. 78 

Sur la marge la plus externe de quelques étangs, j'ai pu noter une 

boulaie à Sphaignes dont je n'ai pas approfondi l'étude. Le relevé suivant 

(9911) provient du nord du Morvan : 

B W  pu bu ce^ 3 ; Sphagnurn p d w a e  4 ; FtranguRa a l n u  2 ,  ; 
Cmex panicdata 2 ; Juncun a c d d l o w  2 ; ~ o X e W a  pdu/jR;rrAn 1 ; 

Juncun e66unu 1 ; Lq~imachia v d g d  + ; Cmex troa;Dzalr +. 

Je pense que ce groupement correspond au Sphagno pal)&- - 
pubacenth qui peut être rangé dans le Sphagno-BetuRion Doing 62, et qui 

a été décrit par MERIAUX a a. (1980).  

C ,  - GROUPEMENTS DE THÉROPHYTES 

Les groupements de thérophytes qui colonisent les vases exondées sont 

assez rares car la plupart des étangs ont une destination piscicole et, 

de ce fait, sont peu soumis à des variations hydrostatiques importantes et 

durables. Quelques étangs, cependant, ont été créés au siècle dernier pour 

servir de réservoirs d'alimentation des canaux de navigation et leur nappe 

aquatique peut présenter de fortes baisses estivales. On les trouve en 

Puisaye où ROYER (1974) a fait des observations précieuses pendant plu- 

sieurs années consécutives sur l'installation et l'évolution de thérophy- 

tes. J'ai pu moi-même observer de tels groupements en bordure des étangs 

de Vaux qui alimentent en partie le canal du Nivernais. 

1 - CLASSE : ISOËTO-NANOJUNCETEA Graun-Blancuet e t  Tüxen 43 

Ordre : NANOCYPERETALlA FüSCl  KI i ka 35 



TABLEAU 91 

SUPERPOSITION DU LEERSIO-BIDENTETUM ET DE 

L ' ELEOCHARITO- LINDERNlETüM (prof i 1 P89) 

espëces de 1 ' E l e o c W - L i n d a n i -  

Eleochanio ovdtlz 5 4 3 4 3 3 4 3 5 5 5 4 3 4 2 1 + +  
Lindania p&ocwnbens + + 1 +  + +  + + + + 
espèces du Nanocypdon 

C l j p u  @hcw + 1 + 2 1  + 1 + + +  
C y p w  mich&nw + 2 1 1 1 1  
GnaphaUwn ueiginonum + + + 
R i c ~  cavanoaa + 
espèces du Lemio-&iden;t&wn 

gdens  L%ipuJVXXU 4 5 3 4 4 4 3 3 2 2  2 2 1 + + + + +  
L e m A  otyzoiden 2 1 3 2 1 + 3 + +  

espèces du Gl~cdo-Spahganion 

keidma p&n;tago-aqu&ica 1 + 2 3 2 + 1 2 2 2 1 + 1 + +  + +  
Oeilanthe aquaZica ( j U V .  ) + + 1  + 1 1 + 3 2 2 2 2 1 1 1  
Rohippa ampiubia + 

. . 

TABLEAU 92 

EVOLUTION DU GROUPEMENT COMPLEXE PRECEDENT (profil  P54) 

espèces de 1 'C leocMo-L indan ie ; twn  

Eleochahin 0va.t~ . 2 2 3 5 5 5 5 5 5 3 2 1 1  
Lindania pfiocunibenb 3 4 2  2 4 4 4 5 5 5 5 5 3 1 +  3 4 5 5  
Lindania d u b h  1 2 1 1  

espèces du Nanocypdan 

GnaphaLhn diginooum 
CypeJz.uA &Acw 

espèces du LeetaLo-Bidentctunq 

Bidenn M p u J V X X U  1 1 + 1 + 1 1 1 1 1 2 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 2 2 1 1  
L e m k  o~yzoidch + 1 + + + + + +  7 1 1 1 1 1 1 1 1 +  

espèces du GidenClon 

keopecwu  aequa.LLb 
Potygo~uwi lapa;tki~ofium 
Rwnex ma,%Llinluc, 

espèces du Gf.?rjcc?.hLo-Spatganhn 

Oenanthe aqu&ccr + + + 1 + + + + + 1 1 1 1 + + + 1  1 + 1 +  
W m a  plantaga - a q d c a  + + + 2 1 1 1 1 1 1 3 2 1 2  
ELeo CU$ pi~Lun &iA + + 1  

autres espèces 
Loiu  ~ g i n o b u A  + l + l l l +  t t  + 
AghobLh catrina 1 2 3 1 2  
PoQygo~uni iunpluhiürfi f . - t e u u X f ~ e  + +  + . + 
RanuncuR~~s j ~ Q e t & ~ c s  + 



A l  1 i ance : Nanocgp&oiz ~ h v u c e n t i n  Koch 26 

- ELeochmLto-Lhndehnictum Pietsch 7 3  ( tab.  91 e t  92) 

Les relevés présentés ont été effectués sur des profils (P89 et P54) 

réalisés avec des segments de 1 m, sur les berges du petit étang de Vaux 

(= étang de la Perchette, 361) pendant l'été 1976 où le niveau avait été 

abaissé pour réaliser la vidange de l'étang. 

Le tableau 91 montre un groupement formé par EXeochmA ovata et 

L i n d u k a  pmcum6enn1 qui constitue une association du Nanocgpabn, 

l'alliance étant caractérisée en outre par Cgpe41.1~ &ACI.IA, Gnaphaeium 

uiXginoaum et C q p W  m i c h ~ n u ,  ce dernier localisé sur la vase récem- 

ment exondée. On remarque bien l'installation des espèces du BideM;tCon à 

partir de la zone exondée la première (partie gauche). La colonisation se 

fait simultanément par Rljinma p lan tago-aquca  et Clenav~the aquakica ; 

cette dernière existait avant la baisse du niveau de l'eau mais de 

nombreuses germinations ont lieu sur les parties exondées. 

Le tableau 92 fait apparaître le même groupement du Nanocypmion mais 

2 un stade plus évolué ; par suite de l'abaissement continu du niveau de 

l'eau, la vase s'est desséchée et par le jeu de la concurrence entre espè- 

ces de même type biologique (thérophytes) une dissociation s'est produite 

selon les exigences spécifiques donnant une physionomie zonée ; il se 

forme alors de nouveaux groupements, par la combinaison d'espèces apparte- 

nant à des alliances différentes. L'analyse de la dynamique de ces groupe- 

ments permet de mieux les interpréter. 

AU sein du groupement à E l e o c W  ovaka et LindehaLa phocwnbenn 

(qui domine L i n d e h ~ a  dubia, présente aussi), une dissociation latérale 

s'est produite entre les deux espèces qui semblent bien se concurrencer 

fortement. Je suis même enclin à penser que Lindennia phocwnbe~n forme 

un peuplement pionnier supplanté par le peuplement d ' Eleoch& ou& 

e t  dans ce cas elle devrait être incluse dans le Cqpekekwn micheLiautCi. 

Cette association est proche de Z ' E R e u c W o  - CcvUceAum bohmicae 

Klika 35 reconnue par ROYER (1974) en Puisaye et de 1 ' E ~ e o c h ~ ~  

ovatae Hayek 23 de Sologne. 

l Ldnde,tmk pocuxbew et L .  du6.i.a correspondent respectivement 4 iR.qhan- 
Xhea &enuata et 1. g&o&oid~n  indiquées dans la flore de FOURNIER 
(1961). Ces espèces, d'origine nord-américaine, ont supplanté Lind~nnhcz 
pyxidmia par une migration qui a remonté les vallées de la Loire et de 
l'Allier et qui se poursuit encore (DELARUE 1932, CHASSIGNOL 1937, 
CHASSAGNE 1956, DESCHATRES 1968). 



- C y p m m  nuchePianL Cor i  1 1 i o n  7 1  

L e  t a b l e a u  9 i montre un peuplement à CypWLL5 nuchdiunw q u i  c o l o n i s e  

l a  v a s e  récerrnent exondée. A l a  même époque, j ' a i  pu obse rve r  p r è s  d e  l ' e x -  

t r é n i t é  o u e s t  d e  l a  d igue  du grand é t ang  d e  Vaux (297) un t r è s  beau peuple- 

ment d e  Cg13enuh michd.Lanu con-st i tuant  l a  s t r a t e  i n f é r i e u r e  d 'une  a s s o c i a -  

t i o n  du BideMkion, l e  Ranunccd~-Rw+uc&tun m W u .  Le t a b l e a u  93 r ep résen -  

t e ' u n  p r o f i l  (P55) f a i t  avec  des  segrcents d e  1 m d e  longueur .  

Cypehu~  nuchdianun se développe s u r  l a  v a s e  p r o t é g é  de  l a  d e s s i c a t i o n  

p a r  l e  couve r t  d e  Runiex n ? U n u A  e t  d e  Polygonum L a p ~ ~ o f i w s ?  e t ,  parmi 

l e s  e spèces  du NanocypM.ion, on r econna î t  E l ~ c l w i n  o v a t a  e t  L U i d e ~ t i a  

p~ocmbei.tc, . à l ' é t a t  r e i i c t u e i .  . 
CHOUARD (1933) a mentionné un peuplement d e  C y p ~ '  n u c h U n u n  dans 

l e  G â t i n a i s  ( é t ang  du P i n ) ,  l imi t rophe  de  l a  Pu i saye ,  où ROYER en a obçer-  

vé un 3 l ' é t a n g  d e  l a  Grqndc Rue (1969) ,DELARJE(1932) a ind iqué  l 'abondance 

d e  CypetrLLcS mich&anLLcS s u r  l e s  p a r t i e s  limoneuses des  berges  de  l a  L o i r e , j u s t e  

en  amont du Bec d ' A l l i e r , a s s o c i é  à Ludwig.k p c L b A M  e t  Li.ttan-&a uni5totta. 

LOISEAU e t  BRAQUE (1972 a ) e n  on t  r e t rouvé  des  peuplements dans l e  Val d e  Loi re .  

L'autonomie des  peuplements à C y p W  michdXar7u e s t  s u f f i s a n t e  pour l e s  

a t t r i b u e r  au CypeheXu~? ~ ~ c h ~ a n i , a s s o c i a t i o n  d é c r i t e  pa r  CCRIZLION(l971) su r  

l e s  a l l i i v ions  de l a  Lo i r e , en  Anjou. 

- Cypu~Uum @avence~Ltin Koch 26 em. Aich. 33 

J ' a i  e f f e c t u é  l e  r e l e v é  su ivan t  s u r  l a  r i v e  sab lonneuse  de l ' é t a n g  

de  V i l l e r i n  (041) s u r  l e  nord du Morvan (R09 ; lm2) : 

C l j p ~  6uhcch 4 ; iyL!zt~~71poktuta 1 ; Riccirc cave tnosa  + ; 
Apiurn inund&rl 2 ; G c d L u t ~ r  pdub. t tc  1 ; Juizcun e6$~,5u4 1 ; 

M y o d a h  sconpio.Ldu t ; Wtiia plantngu-aqu&ca 1 ; 

Spa/~ganUon n e g t c c h r  ( j u v .  ) 1 ; CaeeX$ucize haaiuhta ( j u v .  ) 1. 

L'abondance d e  Cq)3~huh ~ L ~ / J C U / S  e t  l a  préserice d e s  c a r a c t é r i s t i q u e s  des  

C p U ~ & t f ~ ~ h a ,  L ~ ~ ' Q ~ L L ! I ~  ~ O ~ L ~ L L ~ C  et i?,i~Cifl cavulzuaa  ine permet d ' i n c l u r e  c c  

r e l e v é  Uans l e  Cg13c)~~kLUn ~ t i l v t b ~ c r ~ t i 5  .' 



TABLEAU 93 

SUPERPOSITION DU CYPERETUM MICHELIANI ET DU R A N ~ ~ N C U L C - R U ~ ~ I C E T U ~ ~ (  ~ ~ A R I T Z M ~ .  

espèce du Cypae&mi mich&ni - 
Cypaun micheLLxtzun 3 3 3 2 4 4 5 4 4 3 5 5 5 3 3 4 3 3 3 3 3 2  1 1 + 1  

espèces du Nanocqpmion 

Eteoc!mn.ih ovdta 
1 i r ~ d a n i a  pttocumbe~ 
Cypwiuo ~unc.uh 
Gnaplm&um &igitîodum 
Riccia cuvanoda 

espèce du RnnuncuRo-Rumicetwn m a k i L i n u  

Rwltex rnah&bnuh 2 2 2 4 3 3 2 3 3 3 3 2 1  2 1 + 4 3 2 3 3 + 1 1 1 1 1 + +  

espèces di1 B i d e t ~ o n  - 
1.olygonwn RapLtthL60fiutn 
8,ideia , t h i p m t L t a  

espèces du Glycekio -Spmganion 

I(ohippa aarripkibia I l l +  + + + +  + +  + + + I l 1 1  1 +  
Oenanthe aquaaZca + + +  + +  + + +  + 
M L 5  nia planta9 o - aquntxca + 1  + t + + 1  + + + +  
autres espèces 

S&x .thUlndha (J 'UV. )  
1 yc opun euhopueun 
Syrimgaiuum uecRum ( j U V .  ) 
!v4entha aquatica 



2 - CLASSE : BIDEMETEA TRIPARTITI T x . ,  Lohm. e t  Prsg. 50 

Ordre' : 878E\JTETALlA TRIPARTlTl Br. -BI . et  Tx . 43 

Comme on vient de le voir, les groupements de thérophytes peu- 

vent présenter des structures complexes en raison de la superposition, de 

l'intrication et de la succession des peuplements qui résulte des modifi- 

cations des conditions édaphiques et du cycle de développement rapide des 

espèces. La compétition y est vive et il se forme une végétation complexe 

où les combinaisons d'associations sont fréquentes. C'est ainsi que se 

constituent des synassociations entre groupements des TAO&~O-Nanajunce.2ea 

et' des. groupements des Gdertt&ea. 

Alliance : Bidention f i p m A Z L  Nordh. 40 

- Lewio-Gideutte;tLun (Koch 2 6 )  Poli et  J .  Tüxen 60 ( t a b .  94) 

Les tableaux 91 et 92 montrent que des espèces du l 3 i d e ~ o n  s'instal- 

lent en même temps que les associations du Nanacypdon sur la vase exon- 

dée. %den& IftLipcVu5i.t~ puis L e u d a  ohyzuiden constituent la strate plus 

élevée que l'on peut rattacher au Lernio-Bideuttctum ; AlopecuA~A ac?q~caA% 

se dissocie de ces deux espèces et se maintient sur les parties les plus 

desséchées (tab. 9 2 )  : il se forme ainsi un peuplement qui correspond peut- 

être à une association distincte, ce qui paraît justifié par la description 

d'un groupement à keopc?cwr~ aequaein indépendant du Lee,h5io-Rideuttekwn 

observée dans le Harz par WIEGLEB ( 1 9 7 9 ) .  

En dehors des étangs de Vaux, j'ai retrouvé l'association en bordure 

de l'étang de Goule,lui aussi soumis à des variations de la nappe aquatique. 

Les relevés sont groupés dans le tableau 9 4 .  L'association n'occupe que 

des surfaces restreintes car les parties exondées sont peuplées par l'E1e0cha- 

kct&wn p d ~ ; t r L i n ,  le BLLtotnclkum m b d l d  ou par un peuplement à P~.tei?Jtie- 

La am&na de 1 ' alliance Agltopyha-RuniLon (classe des Pta~;tagiiz&ea 

Tüxen et Preising 50). 

Dans la dition, LERICO ( !971)  a donné 2 relevés de l'association 

effectués après la vidange du lac-réservoir de Pannesière où Biderzn X4.i.- ,..",-;:; f 
. , 

~LVLC&X est remplacéepar 8Ldeiz.s catnua et elle y a décrit un abondant I l , '  .. .--..- 
groupement à F lderln haclia;ta, Palqgoizm~ lapatkidwLiwti, P .  ~~~k i~6 i cn?Un  et 

cannigiota u o U & h .  Quant à ROYER ( 1 9 7 4 )  il a proposé d'élever ail rang 

d'association (Bidentetw,~ tadi.n;t'n prov.) des peuplenents observes en 

Puisaye. 



TABLEAU 94 
- -. ----- -- - 

Lemab-Bidentetwn de l'étang de Goule (237) 

No du relevé 
Surface en m2 
Nombre d'espèces 

espèces du B i d e d o n  

PoLyga~wn tap&dafium 
Mopecwrun buR6oaun 

espèces du Nanacypuion 

Gnaphaeiwn u l i g i n o ~  um 1 2 +  
c q p w  1 
IUecebtrwn v d w u m  1 

autres espèces 

P o t y g o ~ w n  amphibium f. ;tmecl&e 1 1 + + 
Pa;tenWLa avt?l&na 1 1 2 2  
€ L e u c h t h  p d u n a h i ~  1 1  
Vetranica a cu;t&& 1 
E41Unetwn ~ t u v i m % e  1 2 
Lq~imachia vuRgahin 1 
Mentha aq&ca + 
CaLg/~tegh a e p i m  + 

- 2anuncda-Rumicetwn fil- Sissingh ( 4 6 )  66 

Le tableau 93 montre un groupement à Rumex m a t L t h ~ u & ,  PoLqganum lapa- 

a%iQoLium et G d e m  f ip&Lta ,  espèces caractéristiques du Gdevu2an. 11 

recouvre le peuplement à C y p u ~ ~ 3  ~ î c h e t h n u n  et renferme de nombreux indi- 

vidus jeunes de S&x a%kndtra qui ont germe en masse en plusieurs bandes 

marquant les niveaux successils occu?es par la nappe aquatique lors de çon 

abaissement. La floraisondela renouée et de la patience donne au groupe- 

ment une physionomie particulièrement originale. La place systématique 

du groupement me paraît être le RanuncLLRo-Rdcm m & v X m i  malgré l'ab- 



sence de Ra~unc& hc&&'LdfUII, espèce présente mais rare aux étangs de 

Vaux. A signaler 1 'existence d'une association P~lqgono-l3identuk.m Mpah- 

$iki (Koch 26) Lohmeyer 50 décrite en Allemagne qui pourrait constituer 

une association vicariante. 

D,  - CONCLUSION 

L'analyse de la végétation au moyen de transects s'avère efficace 

pour une étude phytosociologique. Malgré les regroupements nécessaires des 

relevés élémentaires effectués sur des suites de segments successifs, il 

n'y a pas de perte d'information sur la cornpabaon ~ l o d f i y u e  des groupe- 

ments, à. condition que ceux-ci aient été correctement délimités au préa- 

lable. Une analyse de la végétation à l'aide de profils est même souhai- 

table dans le cas d'une végétation complexe ou d'un complexe de végétations 

afin de reconnaître les zones homogènes et les zones de transition. La 

réalisation de relevés sur segments est donc tout à fait compatible avec 

les techniques phytosociologiques usuelles de traitement des releves. A 

l'aide de tableaux contenant aussi bien des relevés provenant de profils 

(les plus nombreux) que des relevés effectués sur des carrés, j'ai pu 

retrouver un grand nombre d'associations définies selon les méthodes clas- 

siques. Cela n'est pas surprenant car l'utilisation d'approches quelque 

peu différentes pour l'étude d'une même réalité biologique au même niveau 

d'organisation ne peut que mener à des résultats convergents. Cependant, 

l'utilisation des profils pour effectuer des relevés permet de reconnaftre 

les relations existant entre groupements adjacents et de mieux entrevoir 

la signification de la présence et/ou de l'abondance des espèces dans une 

phytocénose. La présentation des tableaux selon la structure synsystémati- 

que que j'ai adoptée est une modalité parmi d'autres, pas nécessairement 

la meilleure ; cependant, j'y trouve au moins deux avantages : 

1) elle constitue un canevas pour effectuer les regroupements des es- 

pèces et en déterminer les combinaisons les plus caractéristiques. 

En effet, plusieurs possibilités de combinaisons sont offertes 

généralement dans un tableau, Or les synthèses phytosociologiques, 

qui conduisent à l'élaboration d'un synsystème selon un processus 



inductif, font apparaître que les espèces car~ctéristiques d'une 

association végétale se retrouvent très généralement incluses dans 

une même unité systématique d'ordre supérieur et que les espèces 

d'un même groupe synsystématique ont nécessairement plus d'affini- 

tés entre elles qu'avec n'importe quel autre groupe. Cela n'exclut 

pas les compétitiorsentre espèces de même type biologique ni la 

coexistence d'espèces appartenant à des groupes systématiques dif- 

f érents ; 

2) elle permet de situer l'association au sein de la classe et elle 

révèle les affinités synsociologiques avec des unités systémati- 

ques appartenant à d'autres classes. C'est ainsi que se dégagent 

des relacions structurales et syndynamiques. La coexistence fré- 

quente d'une association avec d'autres associations (ou avec des 

fragments d'associations) amène à reconnaître des synassociations 

qui se 'trzduisent par l'existence d'une mosaïque ou d'une phytocé- 

nose stratifiée : un exemple a été donné avec l'étude des groupe- 

ments de thérophytes. La présence d'une association résiduelle 

peut aider 2 reconstituer la série évolutive de même que l'analyse 

des sous-associations, dont certaines ont une signification dyna- 

mique. 

L'indice de compétition interspécifique constitue un indicateur de 

l'état dynamique et donc du degré de stabilité du groupement : il est 

souvent élevé pour les associations en rapport avec des conditions écolo- 

giques instables (associations du GXqcbGa-Spatrganhon, du NanocypehLan, 
du B i d e d o n )  ; par cGntre il est faible pour les associations de type 

climatique où l'espèce caractéristique est largement dominante (Mno- 

S & c a  u n m e a e ,  P ~ a g ~ ~  commun& , Ngmphae~wn albae) . 
Comme on a pu le constater, à quelques exceptions près, les associa- 

tions étudiées sont définies par une seule espèce caractéristique. J'ai 

déjà indiqué au début de ce chapitre qu'il me paraît préférable de con- 

sidérer corne associations autonomes des sous-associations et des faciès 

d'associations complexes, notamment pour la végétation aquatique. Je n'ai 

fait qu'étendre une tendance apparue depuis longtemps déjh au niveau des 

classes (autonomie des cha/r&ecr, des kmn&ea) et même au niveau des 



associations (éclatement du S c i / r p u - P h n a g ~ t d u m ,  du MagnocukLcctum). Malgré 

cela, le concept d'association ne disparaît pas puisqu'une association res- 

te définie par son ennemble bpée id ique  qui comporte, outre l'espèce carac- 

téristique, les espèces compagnes montrant un degré de présence élevé 

(notamment celles des unités systématiques supérieures) et, parfois des 

espèces différentielles (cf. BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 1928). De plus 

l'association est non seulement définie par sa combinaison spécifique mais 

par sa signification écologique : elle intègre un ensemble de facteurs en 

fonction des exigences écophysiologiques des espèces constituantes, comme 

l'ont montré les différents profils synécologiques. On peut même considé- 

rer que l'existence d'une seule espèce caractéristique résulte bien sou- 

vent de la spécialisation des types biologiques et des conditions parti- 

culières offertes par les biotopes aquatiques et palustres. La spéciali- 

sation simplificatrice de La structure des associations aquatiques et 

amphibies permet cependant des combinaisons d'associations relativement 

stables ou synassociations, assurant ainsi une occupation optimale du 

milieu dans l'espace, parfois dans le temps (associations vernales et 

estivales de Characées, d'Algues filamenteuses). Il en résulte des phy- 

tocénoses complexes1. 

Comme le récapitule la liste ci-après, le nombre d'associations re- 

connues dans la dition est élevé et encore tous les étangs n'ont pas été 

prospectés si bien que des groupements ou des associaricns ont pu échzpper 

à mes investigations. Cette diversité phytosociologique est explicable 

par plusieurs causes : 

- la conception simplificatrice de l'association qui a été adoptée ; 

- la complexité de la végétation des étangs qui comporte en fait 3 
types : aquatique, amphibie, hygrophile ; cette complexité est 

accentuée par une dynamique assez rapide qui se produit parallèle- 

1 
Par analogie, le concept de "fleur" ne disparaît pas lorsqu'on est en 
présence d'un ensemble reproducteur dépourvu de sépales et de ?etales 
et de surcroît unisexué ; sa fonction suffit à justifier le maintien 
du concept. De plus, par évolution pseudocyclique, des fleurs régressées 
peuvent s'associer en inflorescences. 



ment au niveau des phytocéroses et EU niveau des facteurs édaphi- 

ques ; 

- la diversité des conditions édapho-climatiques et en particulier 
la situation de la dition en limite du domaine atlantique et du 

domaine médio-européen, où s'introduisent des nuances submontagnar- 

des ; 

- la conservation relativement bonne de la qualité écologique des 
étangs jusqu'à ces dernières années : la pression humaine est, 

dans l'ensemble, restée modérée, parfois nulle (cependant, la fré- 

quentation excessive de certains étangs de Puisaye provoque la dis- 

2arition des groupements des L&tat~e,~cZea) .' Pourtant, on observe 

actuellement les effets indirects des pratiques agricoles par suite 

du lessivage des engrais répandus dans les cultures et les pâtura- 

ges : l'appauvrissement des groupements de Characées devient sen- 

sible ; à l'inverse, l'extension des rats musqués dans les étangs 

du Centre de la France a provoqué des mécanismes de régression dans 

la dynamique des phytocénoses et ainsi la diversification des grou- 

pements dans plusieurs étangs. 

L i s t e  des assoc ia t i ons  décri t e s  



- Végétation aquat ique 

C l .  - C h & e a  d h a g m  (Fukarek 61) Krausch 64 

A l .  - NCrteeeion ~RexAL4 (Cori  11 . 57) Krause 69 

. N.d&cstum ~ 1 e U  Cori 11 . 57 . NrrteeRetum A yncanpae Cori 1 1 . 57 . NdeQeaum .than41ucenti6 Cori 1 1 . 57 . Chmeln1 bhaunü Cori 11.  57 

O - Charretaeia kinpdae. Sauer  37 

A l .  - Ch&.on 6 u g ~ X A  37 

. Chahu3.m coruWuüke Cori 11 . 57 

Cl. - Po;tam&ea Tx. e t  P r e i s .  42 

O - P o ; t a m W  Koch 26 

A l .  - P o W n  Koch 26 em. Oberd. 57 

. MyhiophyUeRwn a e t m n i ~ t o d  Lemée 37 . Po&m& ab- tui , joU (Sauer  37) Cars t .  54 . P o h &  c/Linpi Soo 27 

. P o a b e t o - N a j a d a  mahinue Horv. e t  ~ i c é v  63 . Poabetunt ~ c h o i d i n  F r e i t . ,  Markus e t  Schw. 58 . PoLa twhn  g/rcuninei (Cori  11 . 57) Tx. 75 . MyaiophyUetuin bpicat i  Soo 27 . Poaîm~& lucena2A Hueck 31 . C e n c L t a p h y ~ ~ i  danenni Hild 56 . Elodeahn canadellnA (Pign.  53) Soo 64 . My&phyU& v&&lLti Lemée 37 

Al . - Nymphacibn Oberd. 57 

. Uo;ttonLc/twn p d u U  Tx. 37 . RanuncuLctiun p W  Sauer 45 . PoXamu3.m nataïttin Soo 27 . Nymphaehm d b a e  Vol 1 . 47 em. Oberd. 57 . Nuphanetum tLLtcae (Koch 26) n.n. . T u p u k m  natcrna2A Elü11. e t  Gars 60 . P o l y g o n W  ampkibii  (Soo 2 7 )  Eggler 33 . P o a b e t u m  nodohi Segal 68 . groupement à PoXamogeton polygovLi~oLiub 

Cl . - Lemneta knohi6  Tx. 55 em. Schwabe e t  Tx. 81 

O - L e m n u  mulohis Tx. 55 em. Schw. e t  Tx. 81 

A l .  - Rie&-Lemnion aXhuRcae Schw. e t  Tx. 81 

. Ricciotwn &lh&.z& Slàvn ic  56 em. Tx. 74 . Lentnuhm &uRcae (Kehl. 15) Knapp e t  S t o f f e r s  62 
A l .  - Lemnion gibbae. Tx. e t  Schw. 72 

. Lemno-Sphoddelun polytkizae (Kel h . 15) Koch 54 em. 
Mü11. e t  S9rs 60 . WoLd{ietwn arrxhizae Miyaw . e t  J .  Tiix. 60 

A l .  - U y d t r o c W q n  Rübel 33 



- Végi ta t ion  amphibie e t  hygrophi le  

C l .  - ihXuh&etea B r . 4 1 .  et  Tx. 43 

O - L i a X o t r & U  Koch 26 

A l .  - EleaclwLLCion acicutmih Pie t sch  56 em. Oierssen 75 

. EteochmLt&.m a c i c d ~  (Baumann 11) Koch 26 . ibXah&&.m &acun&~i~ Cori 1 1 . 57 . E43~51etwn hexandhae (Cori 11 57) n . n .  . PiLutahiC; tüm globu l idme  Tx. 55 em. Müller e t  G8rs 60 . SciJLpetwn @ & a d  ( A l l .  22) Lemëe 37 . RanuncuRo-Juncelon bdbobi Oberd . 57 

Cl .  - P Ç l n a g n d e L a x  Tx. e t  P r e i s .  42 

O - PhtragmiAuhLia (Koch 2 6 )  Pign. 53 

A l .  - Glycmio-Spmganion Br .-BI . e t  Si ss. 42 

. O w n t l z a - R o L p p m  (Soo 27) Lohm. 50 . WcuRahietum nsgiectne !%il 1 . e t  Gors 60 . Glycenict/m ~ l ~ ~ ~ d  ( B r . 4 1 .  2 5 )  Wilzek 35 . Spanganiubn n.impfi& Tx. 58 . E l e o c W u b n  paeub;frtin Schenn. 19 
B&om& u m b ~  Konczak 68 

Al. - PhtragnuXan Koch 25 em. Bal. Tul.  63 

. PhmgmLt&tun camtwzib (Gams 27) Schmale 39 . SciJLp& 1ucw;frtin (Al 1 . 22) Schmale 39 . Typhetwn angubLiaofiae (Al 1 . 22) Pi gn. 53 . Tqpheï3.m latidoeiae (Soo 27) Lang 73 . Spanganitun ehscti  Roll 28 . E y d e t &  @ ~ v U i  S t e f f e n  31 . Gtyceniuhm ntaxintae Hueck 32 

O - M a g n a c a h i c W  Pign. 53 

A l .  - CahiLon g h a c 1 E . b  Géhu 61 em. Bal .-Tul. 63 

. Cahiceh datue Koch 26 
CalLicc-tm acLLtidoW Soo 27 
C&c& .upahiae Soo 28 . CatUcabn g k a c & &  (Graeb. e t  Hueck 31) Tx. 37 . PhaearUd&wn ~u.n&naceae Libber t  31 . C ~ c ~  vaicat~Lae Br.-BI. e t  Denis 26 . a s s o c i a t i o n  à Carex O V & ~  prov. 

A l  . - Carui&on hubO.aAm Bal . -Tu1 . 63 

A l .  - C d c i o n  €aLsioca/rpae Vafiden Berghrn apud Lebrun ct a l .  49 

Canicctun lrtcsiocahpae (Koch 26) Duv. 4 4  . M m y a n t h m  O~idoLhtae. Soo 38 



O - C a ~ c W  bwcae (Koch 26) Nordh. 36 

Al. - C d c i o n  6 w u e  Koch 26 em. K l i k a  34 

. CarrXcu3un 6wcae Br .-BI . 15 

Cl. - Mofinio-Jwzcctea Br-.BI. 47 

O - r U o f i n i W  Koch 26 

Al. - Juncion diLvaZici Br.-BI. 47 

. Juncetwn a c l L t c 6 t o ~  Br. -BI . 15 . Junco-Motinietum c m d e a e  T x .  e t  Prei S .  51 
Al . - Caetkion p a ~ U &  Tx.  37 em. Tx.  e t  Prei S .  51 

. S & p W  b ~ v c L t i c i  (Maloch 35) Schwick. 44 

Cl . - AlneRu g U n o b a e  Br. -BI . et  Tx . 43 

O - SaLicatd%a a.w&ke Doing 62 em. Westh. 68 

Al. - S f i c i o n  Lnmeae Mü11. e t  Gors 58 

. AZno-SukXch1 cineneae ( A l  1 .  2 2 )  Doing 62 em. 
Westh. 68 . Fmngdo-PopuRctun~ -0vaiiLLea-e ass . nov . 

Al. - Splmgno-B-on Doing 62 

. S p / q n o  pdnna%& - BetuRctw~ puDacentin (Pass. e t  
Hofm. 68) Meriaux ct &. 78 

- Végétation de thérophytes 

Cl. - 760~5to-Narzo juncetea Br .-BI . e t  Tx.  43 

O - Nanocyf~a&ak% 6u6c.L Klika 35 

A l .  - Naizocqp&on j X a v u c e M  Koch 26 

. E t e o c h ~ ~ ~ L X o - i . i n d u ~ n i c t m  Pietsch 73 

, . Cqpm&n t t u c h ~ r u  Cori 11 .71  

. Cypmuhn b l a v u c e d  Koch 26 em. Aich 33 

Cl. - Bideitt&ea & ~ . L p w  T x . ,  Lohm. e t  Pre is .  50 
O - 8.identukLLu MpamZLL B r . 4 1 .  e t  Tx. 43 

A l .  - W e d o n  L t . i p U  Nordh. 40 

. Leeuio-Bidentctunt (Koch 26) P o l i  e t  J .  f ü x .  60 

. Ranunculo-Rumicctum m W  Siss .  (46) 66 



I I  1 , - LES COMBINAISONS D'ASSOCIATIONS : AFPROCHE 
SYMPHYTOSOCIOLOG IQUE 

Les nombreuses associations qui constituent les types de végétation 

des étangs (aquatique, amphibie, terrestre) sont représentées par des 

combinaisons caractéristiques d'espèces et à leur tour elles déterminent, 

par le jeu de la compétition et de la dynamique des populations, des com- 

binaisons dont le résultat se traduit par la formation de phytocénoses 

complexes. Au cours du chapitre 1, llÊtude de la structure nous a révélé 

l'importance des phénomènes compétitifs et celle de la structure biologi- 

que des espèces. L'analyse ptiytosociologique précédente vient de mettre 

en évidence les associations végétales et les groupes d'espèces qui les 

caractérisent, c'est-à-dire celles qui r5alisent le plus grand nombre de 

CO-présences dans la multitude de combinaisons possibles. Or nous avons 

constaté que dans la plupart des associations ne figurent pas-seulement 

les espèces caractéristiques de l'alliance, de l'ordre ou de la classe ; 

d'autres espèces appartenant à d'autres classes les accompagnent. La réa- 

lisation des transects met en évidence des superpositions et des inter- 

pénétrations d'associations ou de peuplements au sein des phytocénoses et 

l'ensenble des phytocénoses d'un étang réalise un complexe de ghaupemeru2, 
notion dégagée par BRAUN-BLANQUET initialement : "le C~mpLexe est une 

mosaZque de groupements (alliances, associations ou fragments d'associa- 

tions), déterminée surtout par la diversité locale des facteurs géomorpho- 

logiques et se répétant plus ou moins identiquèment en des localités di- 

verses" (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 1928). Des exenples concernant la 

végétation aquatique ont été présentés par MERIAUX et CEHU (1978).  

Une fois les associations identifiées, il devient possible de les 

utiliser dans la description et la caractérisation des complexes de grou- 

pements. 



A ,  - L E S  SYNASSOCIAT IONS 

A plusieurs reprises au cours de l'analyse phytosociologique, S'ai 

signalé l'existence de agnaA4uchtiûnh. On constate, en effet, que les 

phytocénoses représentent assez souvent des groupes d'associations : cela 

est particulièrement net dans la végétation stratifiée j parfois il se 

forme une mosaïque d'associations (CatLic&u.m c&xtae - N u p h a / r a  t a e a e ,  
par exemple). A la différence d'une synusie qui est un groupement d'es- 

pèces de m&e Xype biologique, rarement réalisé dans les milieux étudiés, 

la synzssociation représente une combinaison de deux ou piusieurs associa- 

tions dont les espèces caractéristiques, qui sont dans beaucou- de cas 

les plus abonda2tes sinon dominantes, appartiennent généralement à des 

types biologiques distincts. Alors qu'au sein d'une association pluri- 

stratifiée les strates inférieures sont dépendantes des strates supérieu- 

res, les associations d'une synassociation sont capables d'autanomie. 

Elles représentent des combinaisons répétitives, au moins à l'échelle ré- 

gionale, ainsi que l'analyse de la composition synsociologique des phyto- 

cénoses le fait apparaître. Comme ces groupements d'associationsont un 

caractère durable, cela permet d'éliminer les superpositions partielles ou 

temporaires qui se produisent dans les zones de transition où la compéti- 

tion est très forte : l'utilisation des indices d'homogénéité et de com- 

pétition interspécifique s'avère alors pratique pour reconnaître les zones 

trop hétérogènes. 

A partir des profils et des groupements ütilisés pour la recherche 

des associations, j'ai analysé leur composition synsociologique afin de 

repérer les associations ou les peuplements qui y sont rattachés ainsi que 

les fragments d'associations et parfois les fragments d'alliances. Chaque 

groupe phytosociologique reconnu au sein d'un groupement a été condensé 

et affecté d'un coefficient d'abonciance-dominance moyen qui est celui de 

l'espèce la mieux représentée, généralement l'espèce caractéristique. 

Comme toutes les associations réunies dans une phytocgnoso n'ont pas 

tonjcurs 1s m ê ~ e  recouvrement, il n'a paru utile de faire suivre 12 vaIeur 

du coefficient d'abondance-dominance moyen par un signe . lorsque le re- 
couvrement est inférieur à 25 % et : lorsqu'il est compris entre 25 et 75 % ; 

aucun sigce n'est utilisé lorsque le recouvrement est supérieur à 75 %. 



Ainsi chaque groupement comportant p h 5  d'un& unit6 phytosociologique 

(association, fragment d'association, peuplement, fragment d'alliance) 

devient un relevé symphytosociolcgique. 

Exemple : analyse du profil PO7 (étang Neuf, la Collancelle) 

Après regroupement des espèces selon leur position synsystématique 

(tab. 9 5 ) ,  on constate que le profil comporte une succession d'unités phy- 

tosociologiques (associations, peuplements) et que des superpositions d'as- 

sociations se produisent. On reconnaît, dans les différentes phases succes- 

sives du profil : 

- l e  Fkaizgdo -PopLLeekum kkcwdue 

- le C h c ~ t u n ~  vu,icatUae 

- le 'Glycekioturx i nu~~c i t?  

- un groupement complexa comprenant un fragment du Glgc~~o-Spc~rga~z~ic~n,  

le Padcu~ict~un n n t a ~ ~ ,  le NginphaeQ;twîi albae, le PoLmimm .ttUcbîoidh 

et un peuplement de Tkapa ndtaiZri 

TABLEAU 95 

~gio-b. t ib  ~ . t o ; e o n i b m  ' 2  I I , t  
CaUiengoti clapkiidab 2  2 : I I 

I I 
Ca;rcr vcsicrvi.ia I I 
ILLA p~ertdacom p&, a .  - I I 

LytlL4wn o ' l î i cah ia  I I 

G t i j c c t t  nmxbtia I 
1 .  

E ~ U U P ~ ~ I  ~ e x t r . i a . t ~ c  l 
S1.7nirgabutcni ezcctum I t 

Octi~it~the aqtutica 1 
I 

I I 
Sag ittivria a a g i L t i ~ o l i z  

I 
I 

U a X i c ~ ~  aw tii& 1 I 1 1 

' I I I 

PU C7rricgct011 I I ~ L ~ I I ~ ~  I 1 
Hoitor~ir, p d u $ . t v A  I I 1 
R U J I L L ~ I C L ~ U A  p e W ~ ~ 6  1 1  

I 
1 

1 
I l  1 

Nppiiaza dba 1 I 1 [?'-z-q I 

1 I 1 I 
I 

Po.brnagc.ton a'uchaides l 5 3 5 5  ! 2 5 5 ! 5 5 : +  I : PU t ~ d ~ i ~ g * L ~ t i  c d p u J  + I 
I I t 

T , t ~ p n  i i ~ t a t u  ' I " 1 2 2 3 2 2 1 1 3 1 ;  4 3 3 5 4 4 5 5 5 4 3 ; 2 1 1  
~up/t.m ClLtea 1 I I i I l Mite!& & ! c z U  

I ' I I I 
I l  1 1 
1 I I I 1 t 

TABLEAU 95 - D E L I M I T A T i O N  DES UNXTES SYÎISYSTEMAT1Q:lFS SUR UN PROFIL 

Nombre d ' un i  tes 1 phytosoc:ciogiques 
- 

5 1 



Le groupement complexe est le seul qui soit formé par plus d'une as- 

sociation ; après condensation, il constitue le relevé suivant : 

uni té phytosoci 01 ogique abondance-dominance 
moyenne et recouvrement relatif 

fragment du GZqcmLo-Spahganion 1. 
Po-- rmtaMAA 1 :  

Nymphae- d b a e  3 :  

Po,tametwn Mchoid in  4 

peuplement de Ttrapa natan6 2 

Une nouvelle analyse de l'ensemble des groupements délimités sur les 

profils selon la méthode qui précède m'a permis de reconnaître ainsi des 

synassociations. 

1 - SYNASSOCIATIONS DE LA VEGETATION AQUATIQUE (tab. 96) 
Le tableau montre l'existence de plusieurs synassociations qui 

rendent compte de la structure stratifiée de la végétation aquatique. 

a)  Synassociation MyfiiophqU&um veMi&& - Cmatophykt&twîi 

d m m i  

Les synassociations de ce groupe caractérisent les eaux eu- 

trophiques, riches en hydrogénocarbonates. L'association flottance à CLado- 

phohd glomQlrcLta y est fréquemment associée au C b & t u m  co&n/tiae, au My- 

~ o p h q U e t u m  npiccLti et à la synassociation caractéristique : MyfiiophqU&twn 

vetLt iciLt&/CWophq~etum d e m m i .  
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b) Synassociation Po;tammi tz.ichoicib - T m p u k m  n&M;tin 

L'association caractéristique est le Paltamukm Mcha.idin. 

Dans les étangs mésotrophiques, il est associé au TX~I~&?~.U?I ma$&, au 

N , b W X a  ayncanpae ou au NLt&etum ~ L e U .  

c) Synassociation NuphcuLuhtn LuXeae - N,Lt&&um & L e x U  

Ce groupe, que l'on trouve dans les étangs mésotrophiques, 

comporte des associations du PuA:&on qui peuvent ainsi constituer autant 

de variantes (My~ophyUcdwn aete&~LdLotti, PoXatr~etum ob;tuni&~Lü et le 

peuplement à Cd%&iche h&&) ; l'une de ces variantes est formée par 

la synassociation du Nuphe tun  Lu/teae et du Po;tameto-Najadctum m&ncre 

qui se substitue au N h W % & m  @exil%. 

d) Synassociation Pometwn natantin - RanuncuRctu,~ peRtn t i  

Proche du précédent avec lequel il peut se trouver, ce groupe 

également mésotrophe ou oligo-mésotrophe se rencontre dans des étangs plus 

riches en matières humiques ; le peuplement à Ju~cun b d b o a u n  forne &Lui- 
X a n b  s'y développe. 

e) Synassociation PuA:am& &ceru% - Nymphae&tum d b a e  

Elle se rencontre dans des étangs mésotrophiques à eutrophi- 

ques dont la végétation est liée 2 un sédiment de type gyttja. Il semble 

que cette synassociâtion ait une signification dynamique, Nymphaea atba 

prenant place dans le PuXumetwn l u c e m .  Ce caractère est attesté par la 

plus grande abondance des hélophytes qui s'installent dans la végétation 

aquatique. 



2 - SYNASSOCIATIONS DE LA VEGETATION AMPHIBIE (tab. 97) 

a) Groupe d ' associ ati ors de 1 ' E R e o c b U o n  acicu8ahin 

Les associations de ~ ' E R e o c W o n ,  excepté le LittahC>Rectum 

lacunz%ih, réalisent certaines combinaisons peu répandues où intervient éga- 

lement le ChaheAm btraunü. Il s'agit plus souvent de synusies que de sy- 

nassociations étant donné que la plupart des espèces sont des isoétides. On 

les rencontre sur le fond sablonneux des étangs oligotrophiques et oligo- 

mésotrophiques. 

b) Synassociation Pu;tame;tun~ gkamine - E l e a c ~ & ï m  pdunA;rrXn 

Le Pu;t~zm&wn g m &  forme une strate flottante ou exondée 

à la base de 1'EReuchcv&&un paLuha2.h dans quelques étangs à substrat 

argileux où se produisent des vâriations estivales du niveau de la nappe 

aquatique (étangs de Vaux, Goule). Une variante est formée par le rempla- 

cement de llEReochmit&wn par le SLtpehun1 lacu;trtin (l'Eteuc~t&wn 

résulte souvent de la régression du S&p&m). 

c) Synassociation Schp&um l a c u u  - U W c ~ ~ ~ w r !  

negZe-e 

Il est fréquent de trouver une strate d'Utriculaire à la 

base des tiges du Scirpe. Il s'y mêle soit un peuplement de Rudppa am- 

phibh, en particulier lorsque la scirpaie est dégradée, soit le ?otameXum 

Z U C S ~ ~  qui correspond à une voriante à caractère dynamique, résultat de 

la pénétration progressive du ScLtpeXwn dans la végétation aquatique. 

d) Groupe d' associations des 6emnc);iea et des Phtwgdetea 

Les associations flottantes du Lcznlvtion se mettent assez sou- 

vent à l'abri des hélophytes. 11 se forme ainsi plusieurs synassociations. 
, . 
:.La .plus répandue est formée par le C~&c&um vea.~ca/Uae et le P.cc~&un~ 

&,&.2d~ que l'on voit dans les eaux très peu profondes et mésotrophiques. 





Les peuplements de Lmna mina&, dont certains peuvent être rapportés au 

Lemn& A z h d c a e ,  s'observent dans les parties du Phnagmi.te.t~un cornmurd 
qui s'avancent dans l'eau libre. A signaler aussi une synassociation entre 

le S p a n g a n i m  a e c t i  et le Lemnu-Sphvdde;tum polqakizae, que l'on retrou- 

ve aussi dans beaucoup de mares. 

e) Groupe EquincZcZwn ~ L u v W  - associa t ions  du Po;tamion 

Des synassociations à caractère submontagnard et oligotrophe 

dans la dition sont formées par llEquAnct&urn @ u v i W  soit avec le 

Ngmphaeawn d b a e ,  soit avec le PaAJamcZun natavi;tin ; une synassociation avec 
le M e n g a n t h a  Zti~oL&ztae est rendue possible par la forme différente 
des denx hélophytes, Mengantha et E q d u h m .  

3 - SYNASSOCIATIONS DE L A  '{EGETATION EXONDEE 

Excepté une synassociation entre l ' & k h m  g~l.U%vhae et le 
Cdc&tum p a ~ c d a t a e ,  les groupements d'associations sont rares parmi la 
végétation hygrophile. Bien que la superposition de 1 ' ~ ~ n ~ - ~ & c c d r n l  civr&eae 

et du C d c e t m ~  v ~ i c & e  soit fréquente, il ne semble pas qu'on doive en 

faire une synassociation en raison du caractère franchement héliophile du 

C d c -  v~nica/rhas : le C c V t ~ x  subsiste un certain temps à l'état stérile 

sous le couvert de la saulaie qui envahit la cariçaie. 

Nous avocs vu, par contre, des exemples de synassociations dans 

les groupements de thérophytes où des groupements se font entre associa- 

tions du NanocqpetUvn et du Bidention (tab. 91, 9 2  et 93). 



B,  - L E S  S IGMASSOCIATIONS 

Pour chaque étang, on peut dresser une liste des unités phytosociolo- 

giques (sigmarelevé) dont la seule présence apporte une information. Les 

sigmarelevés de 213 étangs ont été regroupés en tableaux symphytosociolo- 

giques et traités selon les techniques usuelles afin de dégager les sigmas- 

sociations (et les géosigmassociations éventuellement1). Une telle démarche 

paraît adaptée à la complexité de la végétation. 

Le tableau synthétique 98 rassemble les sigmassociations et les géosig- 

massociations reconnues dans les étangs de la dition à partir des tableaux 

de sigmarelevés donnés plus loin. Le regroupement des associations en asso- 

ciations aquatiques d'une part, amphibies et hygrophiles d'autre part, 

révèle très nettement l'importance des associations aquatiques dans la dé- 

finition d'unités supérieures (sigmalliances). 

1 - SIGMALLIANCE : MYRlOPHYLLO ALTERNlFLORI - ELEOCHARlTION 
ACTCULARTS aigmian prov.  ( t a b .  98, col.  1 à 4) 

Dans un certain nombre d'étangs oligotrophiques et oligo- 

mésotrophiques de la Puisaye, du Morvan et de la Sologne bour5onnaise, on 

remarque la prédominance des associations de llEReochahi;tivn a c i c d W  

auxquelles s'ajoutent le Mg~ophgfl&tum &@vLi~&oti et le Chat- b ~ u m X .  

Les associations du Po;tamion y sont rares st celles des LmnQRea tout à fait 

absentes. Le N , L t U & t u m  ~ l e x i R A  et les associations du Nymphadan sont 

fidèles sans toutefois y être très fréquentes. On remarque la forte présen- 

ce d'associations de la végétation amphibie et hygrophile : SpcvrganieXwn 

1 

Malgré une certaine lourdeur de la nomenclature, il est commode d'utiliser 
les- suffixes nigrnukm et geoaigmeLum ajoutés au nom d'une (ou de 1') asso- 
ciation caractéristique d'une sigmassociation ou d'une géosigmassociation ; 
de même les suffixes a.Lgmion et geoaigmhan ont été employés pour les sig- 
malliances et les géosigmalliances, selon les prs~ositions de PIGNATTI et 
TUXEN (in BEGUIN,. GEHU et HEGG 1979). 
J'ai simplifié ou modifié un certain nombre de noms que j'avais proposés 
antérieurement (FELZINES 1982a)pour les mêmes unités symphytosociologiques 
que celles décrites ci-après. 



rncX&i, l'€.Zeoc~&tum ~ J ~ U U ,  le Caticctwfi &aXae et le Jwzco- 

MO~nktum. A noter l'absence du Spnhganktm a e r g  et du GLgcc%&tu.m ma- 

1 

J'ai distingué 4 signassociations dl hydrophytes (tab. 99). . Ce- 
pendant des associations d'hélophytes peuvent être utilisées comme diffé- 

rentielles. 

a) LiLtoh&ctum unL@otae ~ i g m e t w n  prov.  

Cette sigmassociation de caractère submontagnard, présente 

sur le Morvan, est caractérisée par sa pauvreté en éléments de l'€Leach- 

&on ; le L ~ a h e U ~ ~  .Zac~~?la%Lb est largement dominant ; on y trouve 

associé le PaXygone;tm amp&bii et l l € y u i , ~ & e l v n  ~ e u v ~  qui peuvent 

être considérés comme des associations différentielles. 

b)  Mg&ophyUm aetehrzi@otu iigme;tun prov .  

Le caractère subatlantique de la combinaison d'associations 

Mg&ophgUm &Uid~Lo& - LiZto&&etwn unL~&o&ae est renforcé par la 

présence du ? i L u R h U  glubulidaae, du peuplement à C W c h e  hrndata 

et du Spagani5UUn rnU.Ai ; elle se trouve en Puisaye et sur le nord du 

Morvan. 

c) E~&~ZU - ELeacMetun a&c~tcrtLin aigrnehm prov . 

Cette sigmassociation possède un caractère thermophile assez 

marqué : elle se développe surtout dans les étangs du Bourbonnais. Sa ri- 

chesse synfloristique est élevée et on y observe la fréquence des associa- 

tions d'hélophytes (Tgphetun angunfido&e, SoihpeAwn t a c u n u )  qui nar- 
quent la physionomie ; par contre les associations du Nippkeion sont assez 

rares. 

1 
Les tableaux symphytosociologiques sont regroupés dans l'annexe I1,C. 



TAELEAU 98 : SICMASSOCIATIONS ET SIGVALLIBNCCS DES ETANGS DU C E N T R E  DE LA FRANCE 

N o  des signiassociatfons 
Nombre de sigrnarelevés 
Noii~bre d'associations 

~ p p ~  -p 

~ i t t o a c e t c  tiun Cacnh ttd 
Alytioyii!/t(chun n i t ~ t r t i i e o t i  
PiltrBcLLictiun gCobut.i5c.tae 
Raiiu~ictito-Juiicc tiim btrtbobi 
EtiitUiettun IiexiiiiJtac 
E e c ~ ~ l ~ t L t c t t ~ n  ac i c u e a h  
Ci~aire twir b u c t i ~ ü  
PotmtcRwn tziclio i;<d 

. Po lano - Na jndc ttun nti~inae 
Fohictiuii O b.til3.i j o L i  
peupl t .  a CdLi t t i cke  lianitdata 
h l y ~ i o p ! i y L C c ~ ~  npichti 
Potainetwn c i d p i  
Eeodeetimi c r u m d o i ~ i ~  
Potantetum gaarn0tci 
Potamotimr Luceittid 
Cemtopiiy2tetuti dzmeiu.i 
hl!rhiqpliyU&t v c t t i U t i  
Clmtetum C O I L ~ ~ L L ~ L I C  
Hydtochn&e;tun 111o.ut~6-.wiae 
Lemiio-Spiiitodetettun poiykhizae 
Lmtietuni &-hdcae 
peuplt.  a JUMCU b l ~ t b o ~ ~ d  f.. (G&iu 
HoaXoniettun p d ~ t n L . 3  
GLycehietunt 6 U n t i 4  
Riccietum ~eui-talttcs 
Utnict&mietum i!cgiectae 
PoP'(gonztun1 ai,ipkibu 
Nuphaitetcun Lutece 
Tmpetum iiatnnth 
Nipphaeetuin d b a e  
Fotam&~ 11CLtcinti6 
Ra~twidztum p e W  
NCteUetwn kLe& 
NCteUetwn Ucatw~cenCd 
N U e t u m  .5p1ccLtpe 

~ t ~ ~ ~ I ; ; l I  I I I  IV 

. A  
t I I I  1  

1; I l t  

I I I  
1  

I t I  
I I  I I I  

I I  + I I  

11 I I I  1  I I  11 I I  
t 1  1  1  I I I  

I I I  
1  1  
1  1  

t I  
I I I  1  i 1 1  il 

I I I  

I I  IV 
II I I  IV 
II t II  
I I I  
1  1  IV 

I I  
1  

t 
I I I  

1  

. SpfLJLganietum n i n t p ~ ~  
CaUcelun m e  
Jwtco -MoZuuetwn 
&Leocha&tetwn ~ L L L L L L ~  
CaiLicetum hi,&e 
c a e t u m  a c u z i j o h ? ~  
GLycenLmt raarimte 
Spvrga~uetcun 
Eqhetetum 5 ~ v ~  
Typ!~elni eiLti6oLLae 
Typhetum angwtiioLLae 
Scinpetwn LacwLth 
Ph.lagrLmlLm conmwua 
Phaea>r*d& mridinaceae 
cahicetum ghaca 
CaUcetwn v a i c m k e  
Jwzcetum acLLtCiLohi 
Mno-SaeCcotwn cinmeae 
Fmngdo- Popdetwn tt?mutae 
Cahicetum panicLLYatae 
Aenetwn gecLtinonoe 
S c i n p h t  n .Xvat iu  . 
Cahicetum n o o a m e  
Menyanth~twn & i $ o W e  
Cahicetcon tasiocanpae 
Cahicetum nigrne 

1 

I I I  
I I  

I I I  - - 
II t ; 
1  I I  1  
1  I I  ' 1 I I  I I I  -- - ----A,, , , - 

1  t 
1  1  

- T ' P t  
I I  ' I I  + 

* npi7r --- : v TV' 
I I I  1  7--f 
I V I I I  + 1  
I I  I I  

I I I  1  t I I I  
1  I I  

I I I  
1  

1  II  1  1  I I I  
t I I  

1  I I I  IV IV IV I I  1  v 
I I I  IV I I I  III  I I  I I I  
I I I  IV t I I  1  IV 

1  I I  

+ I I I  t 
II  I I  IV I I I  

v IV11 I I  
II  1  II  IV 

t 
II  
t 
t 
t 

I I I  
I I I  I i i  I I  + 

1  v v V V I V I I  v 
I I I  1  
I I  1  I I I  v I I  I II  

I I  I I I  I I I  
v IV I I I  

t 

I I  I I I  I I  1  II 1  
I I  I I I  I I  I I I  I I I  

t I  

I I  I I I  I I I  I I  + I I I  1  :I 
1  I I  IV I I I  II  I I I  I I I  I I I  

I I  I I  t 



1  Si gmal 1 i ance : MyhiophyUo dtet~uLidlotU - € l e o c M a n  acicdahw 
aigmîan (colonnes 1 à 4) 

sigmassoci ations : 

1 - LLU:o.i~&etuwi uni6lome a i g m e l u n  
2 - MytUophyUetun a&et~nL~loLL ahgmctwn 
3 - Juvico bdbaah - P . i l u R a h i m  globu&~e.tae a h g m m  
4 - Elatino - Eleochani;te,twn a d c W  6.Lgmu3~1 

I I  Sigmalliance : Lmno - Po&mion bngmi~n (colonnes 5 à 12) 

sigmassociations : 

5 - Najadv - Potmietun aXLchcfhdAn ahgrnetun 
6 - pot am^ o b t u i ~ o L ü  ahgm&um 
7 - My&ophyUe;twn aphcaLi ahgmu3.m 
8 - Potatnetwn chinph a i g m m  
9 - Elodeetun canadenah ahgmetum 

10 - P o ; t a m m  lucem% ahgmetwrî 
11 - Lemno ;t/tindcae - CetrcrkophyUetwn d m m h  aLgmu3.m 
12 - Chma - MyhiophyUub~ vem%LU& aigmetum 

I I I  Sigmalliance : GLyceLLo - U;t;lUcdahion aigmion (colonnes 13-14) 

sigmassociations : 

I V  Sigma1 1 iance : Nympheion aigmian (colonnes 15 à 18) 

si gmassociations : 

si gmaâsoci ati ons : 

Dans le tableau, les associations des laozto - Nanojunc&ea et des 

%denteteu n'ont pas é t é  mentionnées en raison de leur caractère fugace, 



d) Junco butbusi - PduRarUetum globulid~trae ~igmcturn prov.  

Cette sigmassociation à caractère subatlantique est rare ; 

elle est dépourvue du LAM:ah&&urn lacunta-& et de i1Ela.CLn&um hexanhe ; 
son optimum se trouve dans des étangs à substrat argileux (argile à silex 

de Puisaye) où la sédimentation de la matière organique est faible en rai- 

son de l'absence ou de la rareté des ceintures d'hélophytes. 

Les sigmassociations qui viennent d'être décrites constituent 

un ensemble qui peut être assimilé à cine sigmalliance (MytLiophyUa 

ae;t~~nLdLotLi - E L e a c W a n  acicuXcvLin sigrnian prov.) et si 1 'on consi- 

dère les différents types de végétation, elles s'intègrent dans une géo- 

sigmalliance (MufiLa - E L e o c M o r z  acCcutmh geu~i~mian prov.). 

2 - SIGMALLIANCE : LEMNO - POTAMION digrnion ( t a b .  98, col. 5 à 12) 

Les associations du Pa-on sont représentées par de nombreuses 

élodéides qui limitent le développement des isoétides et des charides, ca- 

ractéristiques du groupe précédent. La compétition forte qui règne au 

sein même des espèces du PoXamion entraîne une dispersion géographique et 

une spécialisation des associations qui leur permet d'exploiter les multi- 

ples possibilités édaphiques concernant tant la minéralisation de l'eau 

que la richesse du sédiment en matière organique. Les associations du 

Potamion cohabitent avec les associations du Nymphae.Lon, assez fréquentes, 

et avec des associations des Lemndea qui trouvent un abri dans les cein- 

tures d'hélophytes généralement développées. Il en résulte des sigmassocia- 

tions que l'on peut regrouper au sein d'une sigmalliance (Lemno - p ut don 
aigrnion prov.) dont les associations les plus caractéristiques sont le 

Po;tamdum luceru%, le MytuophylL.tdum spicdi, le CehcLtophqU&wn d u n m i ,  

l1Hydttocha/ti.tetwn motLclun -transe, le Lemno-Sphoddatwn polytrhizae. Le 

Ccu~Lc&um &LpatLiae, le C d c u b n  aclLtidutrmin et le Glyc&Gum maxhae 

y sont fréquents mais il me paraît difficile de les utiliser comme carac- 

téristiques d'une géosigmalliance. 



a)  Najcdu - Potmdurn ,tfuchciclb h i g m c t m  p r o v .  ( t ab .  100, A )  

Dans les étangs oligo-mésotrophiques et mésotrophiques et 

plus particulièrement sur substrat sablonneux recouvert de vase, se dévelop- 

pe une végétation caractérisée par sa richesse symphytosociologique. Le 

Pa&unetum krUchoidin est parfois accompagné par le Pa&.riu-Najadetwn m d -  

m e  auquel il livre une concurrence assez forte. Des liens existent avec 

les sigrnassociations du r'J(y&ophyUetum aet~rtL6LorU - J u n c m  bu2b0h.L 

bigmion, décelables par la présence du Chanctum bkauvtu et la fréquence 

élevée du Na&&urn @exi.L& ; le NLWXetum hyncahpae s'y trouve à son 

optimum. La richesse de cette sigmassociation en associations du Nymphaeian 

et du Phh.agrni.CLu~ est à rioter. 

b )  Potmtetwn o b ~ i ~ o t i i  h ianwtmi  p r o v .  ( t a b .  100, B )  

Cetze sigmassociation des étangs oligo-mésotrophes peu en- 

vasés est de composition plus pauvre que la précédente : les associations 

du Nympheion ne sont pas très fréquentes et parmi celles du Phagmi.Ziun, 

seules le Typhe.13~~ angufidat iae et le S&pQ;twn lacun& sont bien re- 

présentées. 

Un autre groupe de sigrnassociations, très proches par leur 

composition symphytosociologique, se rencontre dans les conditions méso- 

trophiques, sur substrat peu évolué. 

c )  MykiophyU&~~~~ b p i c d  bigm&wn p r o v .  ( t a b  . 101, 8)  

Le iUy&aphqU&tun b p i c d  accompagné fréquemment de l ' € l eu -  

c ~ ~ u m  p a h A ~  trouve son optinum dans les étangs à substrat sablon- 

neux. Les associations des Chmetea font défaut mais les associations de 

nymphéides et d'hélophytes y prennent une part assez importante. 

d )  ElodeeX~un c a m d e ~ ~  b i g r n c t m  ~ P O V .  ( t a b .  101, C )  

e )  Po;tcwi&rw; c/uhj3i bigmetwn p r o v .  ( tab .  101, A )  



Ces deux dernières sigmassociations présentent une grande 

analogie de composition puisqu'elles ne diffèrent que par l'association 

prise comme caractéristique. C'est l'un des avantages des tableaux de sig- 

marelevés que de faire apparaître les affinités entre sigmassociations : 

on peut penser que, dans ce cas, des associations caractéristiques de sig- 

massociations différentes qui ont en commun un lot d'associations avec 

lesquelles elles sont combinées, doivent occuper des biotopes analogues 

et donc entrer en compétition. Les indications synécologiques ont montré 

des ressemblances nettes entre Les profils écologiques du PoRcunekm m p k  

et de ï'€lode&wn canadevin-& (cf. p. 151) .  

f )  P o m & u m  luceru% akgma3.m p r o v .  ( t a b .  102 ,  C )  

Assez répandu dans les étangs mésotrophes à eutrophes, le 

PoRm&um Xucentin est accompagné par le Typh&um angunLLOufiae et par le 

Phhagdetwn communin, ce qui reflète la richesse en matière organique du 

sédiment, de type gyttja. Les associations du Nymphaeiun sont assez fré- 

quentes, en particulier le Ttrap&um natankin qui, avec le Pu;t'cunatum gtra- 

vizinei, détermine une variante. On notera la rareté du Nyniphae&tum d b x e ,  qui 
est bien insta'L1édans d'autres étangs, où se développent également des ro- 

selières à P h h a g d u .  La bonne représentation du G ~ y c ~ ~  m a h a e  

indique une sigmassociation thermophile. 

g )  Lmno ;ttcinuLcae - Caa;tophyRedum d m w i  p r o v .  ( t a b .  102,  B )  

Cette sigmassociation se rencontre dans quelques étangs 

méso-eutrophes. On note la rareté des associations du NymphaLun, excepté 

le T t r a p c t m  na;tavl;tin ; le Typhe-tum 1ctLL~ofiae et 1 ' EyLLine t e tun l  @ ~ v i W  
sont des différentielles du PhhagmkCion qui me paraissent liées à des con- 

ditions microclimatiques assez froides dans certains milieux, ce qui n'ex- 

clut pas la possibilité de développement d'associations thermophiles dans des 

biotopes voisins (Lmn&um $t&&cae, Ttrapetum nataru%). 



h )  C h t o  - i M g ~ ~ p h ~ L l ~ t ~ i  v o n ; t i a &  aigme;twn ( tab .  102,  A )  

Dans les étangs les plus eutrophes de la dition, établis sur 

substrat calcaire, on trouve une végétation complexe et diversifiée : de 

nombreuses associations y constituent des strates. Les associations carac- 

téristiques sont le MyhiophyU&um v & & d  qui succède habituellement 

au C h & u m  cov&ahae ; llELode&um canademh s'y rencontre aussi avec 

le C ~ a ; t o p h g U ~  d e m m i  : on peut les considérer comme des associations 

différentielles. On remarque la fréquence du N u p h a h a  Ldeae ,  dont la 

combinaison avec le Mg&&~phyk%?A.~~ v & & d  était généralement dénommée 

Myhikphy.f%~-NuphahU. Cette sigmassociation est accompagnée d'une asso- 

ciation tout à fait caractéristique des sols riches en calcaire, le C h -  

ec);tum t c i p M e ,  ce qui laisse la possibilité de définir une géosigmassocia- 
tion (MytuophyUo v e r d m  - C&cubrn h i . p U e  geoaigmelun) propre aux 

étangs établis sur les terrains calcaires. Corrélativement, semble-t-il, 

le S&c&um L n a e a e  et le Juncetum acutidLohi., si répandus habituelle- 

ment, sont absents . A noter aussi la présence caractéristique des peuple- 

ments à Juncu i n @ e x ~  dans les prairies hygrophiles plus externes. 

3 - SIGMALLIANCE : G L Y C E R i O  - UTRTCULARiON hignuon ( t a b .  98 ,  

col .  13 e t  14) 

Deux sigmassociations originales d'où sont exclues les associa- 

tions des M u t & & e a  et du PoXamion sont visibles dans des étangs méso- 

trophes et d'assez faible étendue. Les associations du Ngmphae-Lon y sont 

rares mais les associations des Lemneteu sont bien représentées à côté du 

GLycettietum dLuitavLtin et de l l U ~ c & d C L ; t m  neglectcle qui sont à leur 

optimum. Ces deux sigmassociations peuvent être réunies dans une sigmal- 

liance, le GLycho  - U&?,ic&aiUon bigmion prov. La fréquence du Spmga- 

~~ a e c ~  fait de cette association une bonne différentielle de la 

sigmalliance. 



a) HaaXoMho - GLycdetwn ~luLtaM;tin bigmeXun prov. (tab. 103) 

Ce groupement d'associations, où GLyc&etwn dluX;tana% et 

H o i t t a ~ ~  p ~ u h O f h  paraissent en compétition, se rencontre dans des 

étangs et dans des mares à substrat argileux du Nivernais et aussi dans 

quelques "crots" de la vallée de la Loire. 

b )  U f i c lLedo  - Ric&u3.un @ h i A a d  b i g m u k m  prov. (tab. 104) 

Bien que l1UZ%icutahim negLeme,  soit une association 

incluse dans plusieurs sigmassociztions, il forme avec le Ecc/iGwn 6 1 ~ -  

&vl.tid une combinaison caractéristique qui s'observe dans les biotopes 

peu profonds où croissent le CahicGum venicahiae, Spa/tgavLieAm eteu% et 

le S&peXun lacun;l;rLin. Les hélophytes et les nymphéides sont un peu plus 
fréquentes que dans la sigmassociation précédente ce qui peut être mis en 

relation avec un enrichissement en matière organique du sédiment des étangs 

peuplés par cette sigmassociation. 

4 - SIGMALLIANCE : NYMPHAEION aigmian (tab. 98 ,  c o l .  15 à 18) 

De nombreux étangs possèdent une végétation aquatique où domi- 

nent les nympheides. Les associations elles-mêmes sont paucispécifiques, 

souvent réduites à des peuplements purs. On peut y voir les étapes d'une 

évolution de la végétation marquée par l'appauvrissement de la composition 

symphytosociologique au niveau de la végétation aquatique et, à l'inverse, 

la fréquence et le développement des hélophytes. Il en résulte une produc- 

tion et une accumulation de matière organique qui élimine les isoétides, 

les élodéides et les charides pendant que les hélophytes forment une vé- 

gétation amphibie de plus en plus étendue. 



a)  PoXqgonctum ampCubii aigmatwn prov.  ( t ab .  105, A) 

Plusieurs étangs 3 substrat sablonneux, parfois argileux, 

présentent une physionomie caractéristique marquée par le PoCqgon&m am- 

pk ib i i  qui s ' implante au contact du Scinpctwn lacua2r.d. Le Polygone- 

t u m  ampkbii  dénote * souvent un caractère pionnier aussi bien en milieu 

oligotrophe qu'en milieu eutrophe, mais la sigmassociation a son optimum 

dans les étangs oligo-mésotrophes et mésotrophes. 

b)  Tmpetwn Wvttin a i g r n c t m  prov.  ( t ab .  105, B)  

Cette sigmassociation possède une grande analogie de compo- 

sition avec la précédente ce qui laisse présumer une concurrence entre le 

T m p e t m  naAu&& et le PoCggon&um amphibLi. pour l'occupation d'étangs 

possgdant des similitudes écologiques, mais elle est plus thermophile. 

La sigmassociation se développe le mieux dans les étangs mésotrophes et, 

corne pour la précédente, le SuhpeAwn XacMaX-ih peut être pris comme 

association différentielle. 

c )  Nuphd/ratum LLLteae b i g m u k m  prov .  ( t a b .  106, A)  

Le NuphatrGum Luteue, assez fréquemment associé au TqpheLum 

angunZiaofiae s'établit sur un substrat assez riche en matière organi- 

que. Cette sigmassociation succède assez souvent aux sigmassociations du 

Lemna - P o ~ u n  aigrnion. Elle est elle-même remplacée par la sigmassocia- 

tion suivante. 

d )  Npphe&twn debac aigmetwn prov .  ( t ab .  106,  B )  

Les étangs à PhnagmLta wakdein et Nympbea d b a  montrent 

une physionomie apparemnent simple et bien caractéristique, Dans les eaux 

oligotrophes et mésotrophes, l'accumulation de matière organique produite 

par le aéveloppement des hélopnyteç entrakê la formation d'un gyttja épais 

devenant plus ou moins tourbeux et la très forte teneur de l'eau en acides 

humiques lui donne une coloration brune caractéristique des 6tangs dystro- 

phes. Cette accumulation provoque un effet sélectif sur les groupements 



végétaux dans les associations des Patametea et dans les associations des 

PkihagtnLtctea. C'est ainsi que le P h g t r d W  c o r n n l d  se développe aux 

dépens des autres associations d'hélophytes et envahit même la cariçaie 

pendant que le Nppke&tum d b a e  s'introduit dans les associations ciu 

Paltamion et du Nymphacion, se substituant progressivement à elles. 

L'examen des tableaux des sigmalliances montre que le NympkeZ- 

X u n  d b a e  aigrnuhm s'établit dans les divers types d'étangs qui viennent 

d'être définis. Cette sigmassociation représente donc le terme d'une évo- 

lution de la végétation qui se réalise de façon convergente dans des sé- 

ries différentes. On peut même alors considérer qu'il s'est formé une 

géosigrnassociation le Phnagmi;tu - Nymphe&twn d b a e  geaahgrnctum prov. 

Dans quelques cas d' étangs oligotrophes , 1' installation du NyrsiphaeZtwn 

d b a e  et du PbcagmLt&twn c a m m d  est cependant primaire. Il peut arriver 

que, pour des raisons topographiques (rive à forte pente) ou anthropiques 

(faucardages), les hélophytes ne s'implantent pas : le Npphae& d b a e  

se développe seul. A l'inverse, quelques étangs sont envahis totalement 

par la phragmitaie après l'élimination du N p p h a e W  d b a e  : c'est le 

terme ultime de l'évolution de l'étang qui par colmatage se trouve alors 

transformé en marécage. 

5 - SIGMASSOCIATIONS A CARACTERE SUBMONTAGNARD ( t ab .  98, co l .  19 e t  20) 

On les trouve dans des étangs marqués par les conditions clima- 

tiques submontangardes qui se manifestent sur le Morvan et çà et l à  en 

plaine, à la faveur de microclimats froids. Les substrats sont sablonneux 

et les eaux présentent généralement un caractère oligotrophique. 

a)  C h c c t w n  panicuRa&w aigrneAm prov .  ( tab .  107) 

Bien repérable par sa physionomie, cette sigmassociation est 

caractérisée par le C d c & w n  p a r u c w e  qui peut être conquis par l ' A l -  

ndum glm%naaae ou par l 'Reno-Sac&um c i n m e a e  ; la végétation aquati- 

que est essentiellement constituée par le Ngrr~phaeawn d b a e ,  qui est 

une association différentielle. 
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b)  EquAneto - Cahicctum tLaaa%Aae a i g m e t w n  prov. ( tab .  108) 

Cette sigmassociation est caractérisée par le C d c e t w n  m a -  
LtaAxe, allié à des associations d'hélophytes : le Menyanthetwn a2idofia- 

Aae, le Typh&m laa2~o.eiae et l l E q u h n & ~  ~ h v , i h X C h  qui se trouve ici 
à son optimum. Une certaine exclusion compétitive se manifeste entre le 

Menqanthetwn et le Tqphehun lm%~o&ae .  On peut reconnaître une variante 

qui comporte des associations des S c h ~ c h z &  - C a h i c & ~  (Cahicetwn 

l a b c a h p a e ,  Canic- nigrne) et des associations du Nqnph&on (No- 
phaeë;lun d b a e ,  Po-ûmetum natavttin). 

Le diagramme 12 présente le résultat du traitement des données symphy- 

tosociologiques précédentes à l'aide de l'analyse factorielle des corres- 

pondances. Bien que seule la ptlébence des associations dans les sigmarele- 

vés ait été prise en considération, on remarque une convergence avec les 

résultats du tableau synthétique (tab. 98) ; de plus, les affinités entre 

sigmassociations et/ou sigmalliances apparaissent. Dans la partie gauche, 

on reconnaît, isolé, le Chmu-MyfiophyUctum v U & ~  b i g m e t u n  (inclus 

dans le MyfiophyUo vcm%&ati - C d c c t u m  trhpcvtiae geoaigrn&i%.un) carac- 

téristique des étangs eutrophes, sur substrat calcaire. Plus près de la 

partie centrale se trouvent des sigmassociations du Lemno-Po;tdon bigmion 

et du G l y c h u - W c W u n  bigmion qui passent, au voisinage de l'origine 

des axes, aux sigmassociations du Nymphadon bignuon ; on y voit les affi- 

nités du PaAametum lucentin bigrnetutn, du Lemnu ULLecae  - CekataphgUctw 

demekh i  d i g r n e t u m  et de 1 ' U X c I L e d u  - Ricdctum QluA/tavl;tin a i g r n e A m  

qui sont accompagnés par le Lmno - S p h o d & e A m  polynhizae, l'h'ydtLochmLLt~&.~~ 

rnofb5U-trCLnae et par des associations d'hélophytes comme le SpmgaL&2um 

me&, le Typhetwn La-CLdofiae et le Glycetrh&tum maxhae. Les sigmassocia- 

tions du Ngmphadon bigmion sont bien groupées ; llHo;tton,Lo - Glqce,bie;twn 

@h&lvLtin bigmetwn s'en rapproche et se trouve ici séparé de l ' U M C d d 0  - 
~c~~ ~ R d t a n t i n  a i g r n a k m  ; le Najado-Po;tametwn h i g r n a ,  accompagné 

par le Po;tamUum gmmin&, assure une transition vers le i U o f i h  - 
E l e o c M t L o n  adruRcuMn geoaigrYtion. Cette géosigmalliance, qui occupe la 

partie droite, renferme les sigmassociations oligotrophes du M y ~ u p h y ~ o  

a4;tmniblotu. - Juncu3.m buRboai aigmbn. Enfin, dans la partie inférieufe;. 

le long de l'axe 2, on reconnaît les deux sigmassociations submontagnaydes, 

le Cdce tum paLcuRatae aigrnctum et 1'EquAncto - Cdce,tum r t o n W a e  

bkgmetwn. 



ÇYMPHYTOSOCIOLOGIQUE 

i - ELEMENTS D'UNE TYPOLOGIE DES ETANGS 

Lors de mes premières études sur le terrain, j'ai tenté diéta- 

blir une typologie des étangs à partir de critères physionomiques, en par- 

ticulier en effectuant le recensement des groupements des ceintures de 

végétation en tenant compte de leur position relative. Je me suis rapide- 

ment aperçu de la complexité de la szrructure de la végétation due aux va- 

riations latérales de faciès, aux interpénétrations et aux superpositions 

liées au dynamisme des groupements parfois aux inversions qui se produi- 

sent dans leur position. De plus, comme on l'a vu dans le chapitre 1, l'u- 

tilisation des critères physionomiques repose sur la dominance de quelques 

espèces et néglige des groupements subordonnés variés et dignes d'intérêt. 

La réalisation des profils de végétation offre l'avantage consi- 

dérable de connaître la structure de la végétation et celle des groupements, 

de traduire la physionomie et de permettre l'analyse phytosociologique et 

symphytosociologique, en particulier dans les végétations complexes. Par 

le moyen des tableaux, j'ai donc pu dégager les sigmassociations qui re- 

flètent la diversité du peuplement végétal des étangs. Cette méthode d'a- 

nalyse de la végétation n'accorde pas la priorité aux critères physionomi- 

ques mais à la composition floristique, aux combinaisons caractéristiques 

d'espèces que sont les associations et les synassociations, intégrées à 

leur tour dans les sigmassociations, parfois dans des géosigmassociations. 

Les résultats montrent alors que, au niveau régional, les groupements de 

l'écosyst8me "étang" les plus importants dans la physionomie et qui cons- 

tituent des ceintures nettes (cariçaie à Cmex v&c&, scirpaie à 

S&pu l a c u m ,  saulaie à S d x  cinetrea, j onçaie à Juncun a c d d l o / r u / ~ )  
n'ont pas une valeur suffisante pour servir de repères dans une classifi- 

cation car ils sont trop répandus. Par contre, les associations et sigmas- 

sociations aquatiques, en raison de leurs spécialisations, représentent 

des élzments précieux pour établir une typologie des étangs, même si leur 

rôle physionomique est quelquefois faible. On peut donc reconnaître : 



a) des étangs caractérises par les sigmassociations du 

M y k i o p h y U a - E L e o c W o n  a i g m i o n ,  où se conjuguent des 

conditions oligotrophiques et oligomésotrophiques et des 

conditions climatiques à tendance atlantique marquée : 

- étangs avec JunceXwn b&boai - PiLuRatuetun gLobuGdekae  

aigrnelun ; 

- étangs avec E M n o  - E l e o c W e X u m  a&&& a igrnukm ; 

- étangs avec M y ~ L o p h y U d w n  a e t e h ~ d t o i u  nigmetum ; 

- étangs avec LhXondL&.m u n L d l o m e  a i g m e t m ~ ,  à carac- 

tère submontagnard ; 

b) des étangs peuplés par les sigmassociations du Lmno - 
Potamiun ahgrnion e t  du GLyc&o - U f i c d a h i o n  aigrnion : 

- étangs avec Najadetun - Po;tam&i f i c h o i d i n  ahgrnetun 

ou avec Po;tam&tum o b ; t u n i ~ o M  aigmetum, dans des condi- 

tions oligo-mésotrophiques et subatlantiques ; 

- étangs avec M y ~ o p h y U e t u m  a p i c c u 2  nhgme&m ou ?u;tamQ;twn 

&ph aigmetwn ou ELodeetwn c a n a d e n n h  aigrnetun,  à 

caractère mésotrophe et méso-eutrophe et à végétation 

peu évoluée ; 

- étangs avec P o ; t a m W  Luce- a igme&m ou Lemno 

&&5&cae - C ~ o p h y u & u m  d u x h b i  bi~gmCtum, à sédiment 

assez évolué de type gyttja dans les eaux nésotrophes et 

méso-eutrophes ; 

- étangs avec C b a  - Myf~LuphyUetum v e , k C L c L U d  aigrneAm, 

eutrophes ; 

- étangs avec f f o t t o n i o  - G t y c ~ ~ L e t w n  ~ L u A u v t t i n  bigmetum 

ou U;frUc&CVtiU - R i c c k t w n  ~ L ~ L t a d  6 ~ ~ m w ,  oligo- 

mésotrophes à mésotrophes ; 



c) des étangs comportant des sigmassociations du Npphaeion 

nigmion ; 

- étangs avec Polygonatm ampkibii. n i g m e t u m  ou T m p e t u m  

nataYLtih a i g m e t u m ,  où le S&p&um lacultttin joue un 

rôle physionomique important, oligo-mésotrophes à eu- 

mésotrophes ; 

- étangs avec Nuphetwn luteue nigmetum ou NympGtaeh 

d b a e  n i g m e t u m ,  à sédiment enrichi en matière organique 

mais présentant une large gamme de conditions trophiques 

et climatiques ; 

d) des étangs à caractère submontagnard et 01 igotrophe (dans 

la dition) : 

- étangs avec CatLicetum paLcuRatcre nigrnetun  ou €yuAneto - 
Canic- troh;trtdtae higrneahm. 

Une approche parallèle a été réalisée récemment en Scandinavie : 

elle est basée sur l'analyse des groupements d'espèces de même type biolo- 

gique ou synusies, les relevés étant effectués également le long de tran- 

sects et de prof ils. Ainsi b l k K ~ ~ ~ ~ ~ ~  (1978), dans sa belle étude de la 

végétation du lac Kukkia (sud de la Finlande) a établi un synsystème sui- 

vant une classification hiérarchique des combinaisons de synusies dont il 

définit 10 types, eux-mêmes regroupés en 3 formations : 

- la formation des Isoétides, représentée par un type à Ibueten 

et P,LLuR&, un type à 1 h o e t ~  et L c J ~ U ,  un type à Eleocha- 

hin aciclLeatLin ; 

- la formation des Hélophytes et des Nymphéides qui est constituée 
par un type à Nuphm et Elodea canademh, un type à Nupharr et 

P o ~ o g ~ o v ~  p e h ~ o W ,  un type à Nu,pha~ et U f i c u R d a  vdga-  

h h  et un type "roselière", avec E y w h e t u m  ~ l u v M e ,  Phkagmi- 

tu a u A m ,  SCihpu l u c u r n  ; 



- la formation des Elodéides qui est dominée par Ranwcdus p d -  

Am et qui possède 2 types : un type à ??anuncdW pe&atu/5 et 

Po&mog&on obAmh~oLiun et un type à RanwcURun ~ W W  et 

My~LophyUum aLtettni~lonwn, où se trouvent aussi des N2&a 

et des Bryophytes. 

Une convergence certaine apparaît donc entre l'approche de 

M ~ I R I N T A  et celle que j'ai utilisée puisque les formations et les types 

définis peuvent être mis en correspondance respectivement avec les sigmal- 

liances et les sigmassociations. On remarque, dans les deux cas, l'impor- 

tance prise par les groupements d'hydrophytes. Les différences dans le 

nombre et la nature des types et des sigmassociations sont évidemment 

liées aux différences géogrôphiques et au fait que M ~ I R I N T A  a étudié l a  

végétation d'un grand lac offrant des biotopes divers alors que mon étude 

porte sur de nombreux étangs dispersés et soumis à des conditions édapho- 

climatiques différentes. 

Par un traitement automatique des données concernant les lacs de 

Suède, JENSEN ( 1 9 7 9 )  a réalisé 3 ordinations à partir des types biologiques 

des macrophytes distribués en 3 groupes : hélophytes ; nymphéides ; ensemble 

élodéides + lemnides + isoétides. De leur confrontation, précisée par $e 

calcul d'un indice de similarité, il identifie 3 types de lacs qui sont en 

relation avec la trophie : 

- un type oligotrophe caractérisé par les isoétides ( 7 6 a e t ~  l a -  

cu~A%&, iLtton4Rl)a unidlot~a, Lo bc%a dohtmanna) auxquelles 

s'ajoutent My~ophLjLtum &mn.L~Lonm, NLt&a sp., U;trucuR&a 

buWunedia, U. minon ; on y observe la fréquence de Cahex fah.ia- 

cahpa et d1EquAn~um ~ l u v i a t i e e  ; 

- un type mésotrophe, dépourvu d'isoétides et riche en nymphéi- 

des ( N u p h  lukea, N p p k e a  d b a ,  Po;tamogeton n&n6) et en 

hélophytes (S&puA k?acWA%&, PhtLclgm&&5 a u n m ,  E y u & ~ u m  

~ L u v U e )  ; 

- un type eutrophe marqué par la fréquence des élodéides (PuXamo- 

g e t o  n c d  pun , P .  lucenn , P .  p e c t i n a  , R a n u n c d ~  chcina;tu,h ) 

et des lemnides ( H y c h o c u  rnobw,A-tranae, Lemna wLinotr, 1. 

A%&dca, SpLtadda polyrr&a) auxquelles s'adjoignent C h a  



- 
sp, G t y c M  maxkna, Sp~vrgavLYu?~ erreotw~~, S i w ~ i  tcuXdo.eium, Bu- 
& ~ I M  wnb&a;tua et Cahex &ata . ; P k a g n L t u  am*& y 

est fréquent mais les nymphéides sont plus rares sinon absentes. 

On y retrouve là encore des résultats convergents. JENSEN et VA,Y 

DER W E L  (1980) ont ensuite effectué un traitement automatique non plus 

sur les espèces groupées selon leurs types biologiques mais à partir des 

synusies et des communautés de macrophytes : ils ont ccnstaté que cette 

approche phytocoenotique présentait plus de difficultés pour définir une 

typologie et une synthèse complète n'a pu être effectuée. 

L'utilisation des méthodes phytosociologiques définies par BRAUN- 
' 

BLANQUET, perfectionnées par les phytosociologues et étendues à la symphy- 
. . 

tosociologie s'avèrent donc efficaces tant pour la description des grou- 

pements que pour celle des écosystèmes. 11 est vrai que la convergence dés 

résultats de l'approche symphytosociologique que j'ai utilisée avec ceux 

des auteurs scandinaves est accentuée par la simplicité de la composition 

floristique de beaucoup d'associations aquatiques et, de ce fait, les es- 

pèces dominantes et les caractéristiques d'association sont souvent les 

mêmes. Dans tous les cas, il ressort nettement que les combinaisons d'es- *' 
pèces et d'associations se font sur la base des types biologiques et elles 

intègrent ainsi les potentialités génétiques des espèces (exigences éco- 

physiologiques, adaptations anatomiques et biologiques), les possibilités 

édapho-climatiques du biotope et les effets de la,compérition interspéci- 

f ique . 

2 - MISE EN EVIDENCE DES RELAT 1 Oî4S SYNDYNAMIQUES 

A travers les résultats de l'étude symphytosociologique, on voir 

aussi se dessiner des relations syndynamiques qui sont confi.rmCes par les 

observations écologiques recueillies sur le terrain lors de la zéalisation 

des profils. 



FIGURE 40 - SYNDYNAMIQUE D E  LA VEGETATION DES ETANGS 
( s é r i e  du M y ~ u j 2 C z y U o - E l e . o c W o n  
a c i c W  nigrnion)  
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Signification des abreviations 
( f ig .  40-41-42) 

Alliance, ordre ou classe : 

Associations : 



A travers la multiplicité des combinaisons d'associations et mal- 

gré le rôle physionomique uniformisateur de certaines associarions répandues 9 

on peut reconnaître les séries suivantes : 

a )  Série du MytUuphyUa-EReocWan nigrion ( f ig .  40)  

Les associations des LiA;torr&&tea et du Nh;t&on coloni- 

sent le substrat généralement sablonneux ; le My~~phy&?&uJYl &U~ni@C~hi 

vient parfois s'y placer (1). Des associations du Gtycdo-Spa tgan i~n  

(EXeochahctelun pdam, SpanganL&tum b h n p f i c i n )  s'implantent et détermi- 

nent des synassociations.  accumulation progressive de sédiment d'origine 

biologique fait évoluer la végétation vers les sigmassociations du NymphaLun 

aigrnion (2) puis vers le Phgmi;ta-NppCzae~um geasigtnion (3a) ou, si les 

conditions submontagnardes existent, vers l fEq&et0-Cd~&tuJYl  k~hktratac? 

nigrnetun (3b). 

Sur la partie exondée,diverses associations des Magnacanice- 

t a l ia  peuvent se développer mais ce sont les associations du Juncion hilva- 

fi& qui sont les plus caractéristiques. Elles sont remplacées par des for- 

mations arbustives et arborescentes des kendea. 

b )  Série du Lemno-Po;tamion nigrnian ( f ig .  41)  

Surtout développée dans les étangs mésotrophes, cette série 

se caractérise par la diversité des associations du PuZrnuon qui sont aptes 

à coloniser ces étangs en fonction des nuances édapho-climatiques et de la 

compétition interspécifique. 

Les associations du P o ~ o n  s'installent concurremment avec 

celles des Chcvrctea et des PhhagmLt&tea ( l ) ,  puis dans la partie aquatique 

prennent place des associarions du Nympheion qui contribuent à former des 

synassociations. Le développement parallèle de la végétation aquatique et 

de la végétation amphibie (2) mène à une végétation caractéristique du 

N p p h L a n  h i g k o n  (3) après élimination des associations du PoZkon  alors 

que celles du LemvLian subsistent dans les hélophytes. Par convergence, cette 
* -  

série, comme la précédente, se termine par le PhmgmLto-Nymphe* d b a e  : ; 
.- . 



FIGURE 41 - SYNDYNAMIQUE DE LA VEGETATION DES ETAMGS 
(série du Lcmno-Potamion aignuon) 

I 

associations du Nipphaeion bignuon 
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4 ,  .._,. - associations du Latine-Potdon ~ i g t n i o n  



geosigrnetwn où les associations du Salicion viennent s'adjoindre après avoir 

envahi les associations herbacées. 

Dans les étangs eutrophes, l'évolution à partir du ChcVW- 

Myhiophylktum vcf~.~%&ati digmu3.m est plus lente en raison de la minérali- 
++ ++ 

sation accélérée de la matière organique en présence des ions Ca et Mg 

abondants et adsorbés par l'argile. 

c) Série du Glycdo-WcuR&on nigrnion ( f i g .  42) 

Assez proche de la précédente (cf. tab. 98 et diagramme 1 2 ) ,  

cette série se développe soit dans des étangs forestiers, ombragés, soit 

dans des petits étangs, peu profonds, dont les caractères se rapprochent de 

ceux des mares. 

Les associations du P o t d o n  sont remplacées par les associa- 

tions d'hydrophytes du Spcmganio-GLycdon qu'accompagnent des associations 

du Nympheion (Potcunctwn natan;tin, UoaXoutieAwn pa,PuhU) et des LemneXea 

(Hy&och~&Z&tum mouun-Mme, RiecCetwn &&itavLtin). A la limite de la 

partie exondée, le Spanganietwn et des peuplements d ' Z h h  p~eudacornln 

s'installent rapidement (1). L'évolution est marquée par l'extension des 

associations (2). C'est le Po;tametwn Mdtam% qui représente souvent le 

Ngnphaeion et les hélophytes sont Typh angafi~ofia, T. lddufia, Equh- 

Aa3.i.m @hviUxiJze. A la différence des séries précédentes, le Phnagrnitctwn 

c w n m u d  et le N y m p h e a m  dbae ne s'implantent qu'exceptionnellement ec 

les associations caractéristiques du Glycdo-U;tiLicuRdon digrnion per- 

sistent (3). 

La figure 43 résume les principales relations syndynamiques 

dégagées par l'analyse symphytosociologique. En réalité, cette représenta- 

tion schématique recouvre une très grande diversité de combinaisons d'asso- 

ciations, ce qui montre la variabilité des phytocénoses. 



FIGURE 42 - SYNDYNAMIQUE DE LA VEGETATION DES ETANGS 
( s é r i e  du GXycetio-UZtic~~tk&ion d i g n r i a n )  
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3 - CONTRIBUTION A L'ETUDE PHYTOGEOGRAPHIQUE REGIONALE 

La carte 12 fait apparaître la distribution géographique des prin- 

cipaux types d'étangs reconnus d'après les sigmalliances. Les étangs carac- 

tér isés par le Myh.iophyUo &c?nnidLohi - E L e o c M o n  acicuRatUn a i g n u o n  
sont bien représentés en Puisaye, sur les sables albiens et sur les argiles 

à silex du Crétacé supérieur ; on les trouve aussi sur les arènes graniti- 

ques du Morvan et du Bourbonnais occidental ainsi que çà et 12 sur les sa- 

bles fluviatiles tertiaires et quaternaires du Bourbonnais et du pays de 

Fours. Les étangs peuplés par les sigmassociations du Lemno - P o m u o n  

aigrnion sont les plus nombreux aussi bien sur les substrats argileux du 

Berry et du Nivernais que sur les substrats sablonneux du Bourbonnais et 

la diversité des peuplements est liée à la gamme étendue des conditions 

' édapho-climatiques. On remarque, en particulier, que les étangs renfermant 

le Najado - Po,tcu~ietwn &ichoidin a igrnehm et le PoAanic3RLcm o b X u , ~ L & o f i  a i g -  

vi?cAum -c'est-à-dire les sigmassociations qui ont le plus d'affinité avec . 

le MqniaphyReo &e.~~L.@oh.i  - € L e o c W u  n achcuta,tL4 b igmion- ,  relaient 

vers l'est du Bourbonnais (Sologne bourbsnnaise) les sigmassociations du 

I !yhiop/zyao - Eleac~z&on, traduisant ainsi 1 'atténuation des conditions 

atlantiques d'ouest en est à travers le Bourbonnais. Par ailleurs, le 

Ckatro - My/uop l zqUctm~ v & c d Y ~ ~ %  se cantonne dans les étangs les plus ri- 

ches en hydrogénocarbonate de calcium. Les sigmassociations submontagnar- 

des se rencontrent essentiellement dans les étangs du Morvan et çà et là 

en Sologne bourbonnaise à la faveur de conditions microclimatiques froides. 

Enfin, on observe que les étangs où se développe le ~l~agtnLto-?~yniphai);twli 

geoaigmctun se rencontrent parmi les étangs de tous les types précédents 

dans les secteurs qui ne sont pas fortement marqués par les conditions 

submontagnardes : cela est en accord avec le fait que leur peuplement 

représente un stade climatique vers lequel convergent les autres types 

symphytosociologiques. La figure 44 donne les proprtions des 4 types 

d'étangs décrits plus haut dans les divers secteurs. On voit que les 

, spectres symphytoçociologiques sont différents,ce qui rend compte, sous 

une autre forme, plus synthétique, des relations qui unissent la vasétation 

et l e s  facteurs édnpboclinatiques ; on retrouve, en particulier, i c  carac- 

, ,tère atlantique de la ~ u i s a ~ e  par rapport au Bourbonnais. Cependant, cette 
3 * 
représentation ne rend pas compte de la diversité du peuplement végétal 

des étangs. 



CARTE 12 - DISTRIBUTION DES ETANGS DIAPRES LEUR APPARTENANCE SYMPHYTOSOCIOLOGIQUE 

type 1 

A Sigmassociations du MyniopkyLlo a e t e n n i ~ l o r i  - E l e o c u o n  
aoicuRahi4 nigmion 

• Autres sigmassociations du Lenino-Po&on bigmion 

0 Sigmassociations du GLycw-UZGcuRahion bigmiofl 

type 3 

Cl P/ihagmCto-Nymphaeiitwn d b a e  geonigni&ai 

0 Autres associations du Nynphneion nigmio)? 
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FIGURE 44 - SPECTRES SYi4PHYTOSOCIOLOGIQUES DES SECTEURS G E O G R A P H I O U E S  3E LA DITIOP 



4 - APPRECIATION DE LA VALEUR DE LA VEGETATIO?! 

Les çigmarelevés qui servent de base à l'analyse symphytosocio- 

logique des étangs donnent une information non seulement sur la physionomie 

et donc sur leur iccidence dans le paysage mais aussi sur la valeur écolo- 

gique de l'écosystème "étang1'. A vrai dire, il est nécessaire de prendre 

en considération la finalité de la connaissance de la valeur écologique 

d'un étang. Par exemple, les possibilités offertes pour l'avifaune (abri, 

nourriture, site de reproduction ou d'hivernage) par les étangs appartenant 

au Nymphaeion nignuan ou ou Luino-PoXamion aigrnian lorsque les roselières 

sont développées, ne présentent pas nécessairement le même intérêt pour 

l'élevage des poissons, dont les exigences varient selon les espèces ; 
dans ce cas, les étangs peuplés par le Lmno-Po&mion aigrnion et par le 
M y ~ a p h y U o - E l e o c W a n  aigrnion conviennent bien lorsque leurs sigmas- 

sociations offrent une végétation intraaquatique favorable à l'installa- 

tion des frayères ; la détermination de la valeur écologique des étangs 

sera alors avantageusement complétée par des études portant sur le phyto- 

plancton et le zooplancton. 

Par ailleurs, la valeur symphytosociologique d'un étang dépend 

de sa richesse en associations et de leur degré de rareté. 

A la façon de WIEGLEB (1979) qui a classé les espèces des eaux 

courantes de Basse-Saxe d'après leur réaction écologique, leur degré de 

rareté et leur type biologique1, j 'ai établi un classement des C L b a ~ c i C L t i ~ v i n  

des étangs (tab. 109) à partir des résultats de l'analyse synécologique 

et de leur degré de rareté, ce dernier étant apprécié à l'aide du tableau 

des sigmarelevés donné en annexe. 

Pour connaître l'indice symphytosociologique d.'un étang il suffit 

de faire la somme des valeurs affectées aux associations du sigrnarelevé. 

1 
WIEGLEB a utilisé les 3 règles suivantes : 

- les espèces rares ont une valeur supérieure à celle des espèces 
communes ; 

- les especes oligotrophes et mésotrophes ont une valeur supérieurdi; :!. .' .., . .  . 3 celle des espèces eutrophes ; 

- les hydrophytes ont une valeur supérieure à celle des hélophytes 
et des autres types biologiques amphibies ou hygrophiles. 



TABLEAU 109 - VALEUR PHYTOSOCIOLOGIQUE DES ASSOCIATIONS DES ETAIGS DU CENTRE DE LA FRANCE 

associations à Inoe tu  10 

Ms MqtiophyUct~un b p ~ c a t i  
~f ~ a ~ ~ e t u m  ; e e ~  
Pcr PoXumetwn chinpi 
Pl PoXametum L u c e t d  
Rp RanuncuRetwn p e e t n t i  
Ssm Spwtganietuni bhpeicid 

Bu Butometum w n b e U d  
Cd CWophyUe*um d e m m i  
Eg EleocMetununt va.b5ttL!, 

Ch groupement à CcUdt i che  hamutaxa 
Cb Ch~etwii  b m d  
Eh Eeatinetron hexandhae 
LI !AXofitLLe&ti L a c w W  
Ma MyhiophyUetwn a X t z & ~ d l o h i  
Pgl P*eLLea.<uetwn g R o b ~ ~ ~ e  

. groupement à Po,tamogetori poXygoni6oLd 
Sf Scihpetwn 6 l m  

associations de '1 'Aghopqto-RutKuon 
Sc Atrio-SaLicctcun cLbieneae 

associations du Bidetttion 

~p l e m n o - ~ ~ L t o d d ~ t u m  polyhhkae 
Mt Menyanthetum Ltido.Lhkc 

associations du Manocypedon 
Tn Tmpetum nata& 
Un U.t~LcuRahietwn neglectae 

groupement à Catex dongata 
Cn Cahicetum nigrne 
Cp Cahicetum panicd-e 

Les abréviations des associations sont celles qui sont utilisées sur les diagrammes et dans le tableau des 
- (cf. annexe 11~). -. 

groupement a PoXumoge*on accLti6oLd ' EC EXodeetum canadenah 
Pgr Po&etwn ghnmineh 
Nm Po.tanw-NajadetLün mrvUMae 
Pno ?o&metwn izodosi 8 
Po Potameturr, ob. tubi~oLü 
~f %cielon d lu~ tan t io  

groupement à Ricuocahpud m.tan~ 
Wa Uol66ielon nn/rbizae 

groupement à Chetlitaiche obah5angu.h 
Cc Chmetum c o r w e  
Hp H o L t o u u ~ n  pSLeu.t>Lin 
Hm HydiuichatLtotum monnus-mue 

groupement à Hyp&cw d o d a  
Mv MyhiaphyUc~n wetticieeati 
Ns NLteUctwn bybicanpae 
Nt N~%&!ctun~ &an5lucera  
P t  P o & m m  Ltichoidin 
Jb Ranuncuto-Juncetwn butbosi 

groupement à ZannicheReia ;.7ae~~b&h 

Cl C&cetum laniocahpue 
Ea EleochaLtctwn a c i c u h v d  
Lt Lemnetwn W d c c r e  

Gf G X y c d c t m  ~ h i h n t i ~  
NI Nuphak&~m LcLteae 
Or Oenant!w-20tippe;wn 
Pam PolygonetLun ampkib.ii 
Pna PohcZwn natantin 

groupement à Sag&tu%ia nag&doLLa 
peuplement de Saeix m2ooine)~ea 
peuplement de Saeix aumA 

Bp Sphagno-GctuLctw,~ pubuce& 

Ca C&etwî1 acU.ti60h~n.i~ 
Ce C&etum d n t a e  

groupement à Cahex o h b a e  
Cri Cahicetrun . lupmAe 
Cr0 Cm.i.cetwn &o,~tm?ue 
Fp FmnguLo-Popdetwn &emuhe 
Grn Glgc&& maxAmae 
Mc Junco -E.lc&tuetwn caeiuleeae 
J i  groupement à Juncud in6lexud 
Na Nptp!neëtwn d b a e  
Par Ph&&datw~i @Lv,uiz&naceae 
PCO P ~ g ~ o t w n  commun.h 
Ssl Sd.pv3.m siLvatici  
Se Spangcutietum me& 



Exemple : étang des O u i l l è r e s  (n"79) 

AssocS a t i  ons Valeur phytosoci 01 og i  que 
des assoc ia t ions  

Le calcul de l'indice symphytosociologique des 220 étangs du 

tableaulog montre que les valeurs suivent approximativement une distribu- 

tion de POISSON (moyenne : 26,l ; écart-type : 27,7). 

Je propose de considérer 4 catégories d'étangs en fonction de 
1 

leur indice syrnphytosociologique : 

catégor ies  i nd i  ces va leu r  
e t  nombre d 'étangs symphytosocioloqiques symphytosociologique 

f a i b l e  
élevée 
t r è s  élevêe 
exceqt ionne l le  

Les étangs de haute valeur symphytosociologique (catégories III 

et IV), c'est-à-dire ceux pour lesquels des mesures de protection et de ges- 

tion sont indispensables, représentent 5 % des étangs prospectés. 

1 
Ces catégories ont été délimitées à partir de la valeur moyenne de l'indi- 
ce symphytosociologique. On voit que les étangs de la catégorie III sont y 
ceux qui ont un indice supérieur au double de la valeur moyenne et ceux de ' 

la catégorie IV ont un indice supérieur au triple de la valeur moyenne. 



(/:if& \w CARTE 13 - LOCALISATlON LES ETANGS DE VALEUR SY:IPHYTOSOCIOLOGIQUE ELEVEE A EXCEPTIONNELLE 
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Remarquons que la valeur phytosociologique d'un étang évolue avec 

les transformations de la végétation : des interventions évitant le 

franchissement de seuils (formation de ltécotone) ou limitant l'emprise des 

hélophytes sur des associations pionnières seraient 3 envisager pour main- 

tenir la diversité écologique de certains étangs. En ce sens, l'arrivée des 

rats musqués dans la dition a constitué, pour beaucoup d'étangs du Bourbon- 

nais, un facteur de diversification des groupements végétaux car des associa- 

tions du Potamion et parfois du N ~ ~ o n  ou de l 1 E 1 e o c W o n  acicdd'tin 

ont pu s'installer à la place des ceintures d'hélophytes détruites. 

La carte 13 localise les étangs des catégories II, III et IV. 

On constate qu'ils sont distribués dans tous les secteurs géographiques. 

Cependant, le Bourbonnais occidental et le sud du Morvan, aux conditions 

édapho-climatiques homogènes, sont peu pourvus en étangs dont la richesse 

mérite d'être notée. Il est évident que la présence des associations des 

ihYoh&ctea, en raison de leur valeur phytosociologique élevée, renfor- 

cent 11int6rêt phytosociologique des étangs du Morvan et de la Puisaye mais 

c'est la diversité des associations du Putamian qui caractérise la Sologne 

bourbonnaise et le Berry oriental et le Nivernais. On peut penser, à la 

lumière des observations des ornithologues1, que la forte fréquentation des 

vallées de la Loire et de l'Allier et celles des étangs de la Sologne bour- 

bonnaise et du Nivernais par les oiseaux liés aux milieux aquatiques n'est 

pas étrangère à la richesse floristique et phytosociologique des étangs du 

Centre-Est de la France. 

- - - 

1 

Voir les données ornitholog%ques fournies par la Station ornithologique 
du Bec d'Allier et les observations publiées dans la Revue b ç i e d Q q u e  
du Euwrbunndin et du Centte de l a  fhance et dans le kk%u'ln de [a S ~ ~ i g ~ g * ' ~  
dlU&Rûhe naXwceUe dfALLtun. ( .  
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ANALYSE PHYTOECOLOG I Q U E  

E T  CHOROLOGIQUE 

"L ' évidence pmmiètre n' u t  p u  une vé&é ~ondamevLtdeJt 

BACHELARD, 1 9 4 9 .  



1 ,  - GENERALITES 

Après avoir analysé quelques aspects de la structure et de l'évolution 

des phytocénoses puis identifié les combinaisons d'espèces et d'associations, 

nous pouvons nous interroger sur le déterminisme de la diversité des grou- 

pements et sur celui de leur distribution. 

L'étude causale est rendue très délicate par la multiplicité des fac- 

teurs physico-chimiques de nature abiotique et biotique qui se manifestent 

et par la complexité des interactions qui se créent d'une part entre la 

biocénose, l'eau et le sédiment et, d'autre part, au sein de la biocénose. 

Pourtant, une approche écologique doit être tentée dans le but de décou- 

vrir des éléments d'interprétation tant pour la structure et la dynamique 

des phytocénoses que pour la chorologie des espèces et des associations. A 

plusieurs reprises, j'ai fait appel à la compétition interspécifique entre 

des types et des formes biologiques analogues comme moyen explicatif ; en- 

core faut-il montrer que les bases écologiques de cette concurrence exis- 

tent : il paraît logique, en effet, de penser que la compétition est d'au- 

tant plus vive entre deux espèces que leurs exigences écologiques sont sem- 

blables et que les conditions écologiques offertes par le biotope se rappro- 

chent des exigences spécifiques. 

Il conviendrait donc de déterminer, parmi l'ensemble complexe des fac- 

teurs susceptibles d'intervenir sur la végétation, la combinaison des fac- 

teurs actifs pour chaque espèce et pour chaque association ainsi que les 

limites de tolérance parmi les valeurs qu'ils prennent. Cela impliquerait 

à la fois l'expérimentation au laboratoire et l'étude comparée du compor- 

tement écologique des espèces (et des associations) sur un nombre aussi 

élevé et diversifié que possible de secteurs écologiques et géographiques. 

Cela revient aussi à rechercher quels sont les facteurs déterminants, c'est- 

à-dire ceux qui conditionnent la réalisation de l'une des étapes du cycle 

vital d'une espèce ou le développement d'une association. Un facteur est 

déterminant lorsqu'il ?rend cne valecr proche d'une linite de tolérance, 

soit par sa valeur moyenne soit par l'existence de fluctuations trop impor- 

tantes ; dans un ensemble de facteurs actifs pour une espèce ou pour une 

association, celui qui est le moins favorable devient prépondérant 

(loi du minimum). 



A défaut de pouvoir préciser les exigences écologiques, on essaiera 

de déterminer le Comportement écologique des espèces et des associations 

vis-à-vis d'un certain nombre de facteurs afin de mieux connaître les 

valeurs et les combinaisons de ceux qui permettent la vie et la reproduc- 

tion d'une espèce (= niche écologique) ou le développement et le maintien 

d'une association (= domaine écologique). Il faut donc déterminer l'ampli- 

tude écologique et l'optimum écologique des espèces (ou des associations), 

ce qui peut se faire à l'aide des profils écologiques (ou synécologiques). 

A l  - DES PROFILS ÉCOLOG 1 QUES (ET SYNÉCOLOG IQUES) AUX GROUPES 

ÉCOLOGIQUES (ET SYNÉCOLOGIQUES) 

Chaque étang représente un milieu où l'on note la présence d'un cer- 

tain nombre d'espèces et d'associations ainsi que la réalisation des états 

de plusieurs facteurs écologiques ; chaque état observable ou mesurable 

d'un facteur peut être introduit dans une classe de ce dernier. La distri- 

bution des fréquences d'une espèce (ou d'une association) dans les diffé- 

rentes classes d'un facteur constitue son profil écologique (ou synécolo- 

gique) : les fréquences sont les fréquences relatives (GOUNOT 1969) ou les 

fréquences corrigées (GODRON 1968, GUILLERY 1971) ; j'ai utilisé la £ré- 

quence corrigee qui est le rapport de la fréquence relative dans une classe 

du facteur et de sa fréquence relative dans l'ensemble des observations', 

car elle prend en considération l'abondance ou la rareté des espèces ou des 

associations. A signaler la possibilité de réaliser des profils écologiques 

indicés où le degré de signification du nombre de présences de chaque espèce 

dans chaque classe du facteur est testé (GAUTHIER, GODRON, HIERNAUX et 

LEPART 1977). Il est important de remarquer que les profils obtenus ont 

une signification régionale : ils ont été établis dans le cadre de la dition, 

dans les limites desvaleurs ou des états des facteurs étudiés. C'est ainsi 

1 
Le mode de calcul de la fréquence corrigée est rappelédans l'annexe V A. 
Les valeurs des fréquences corrigées sont codées selon une échelle loga- 
rithmique (0-1 : 1 ; 1-2 : 2 ; 2-4 : 3 ; 4-8 : 4 ; 8-16 : 5) pour le 
traitement automatique, pour le tracé des histogrammes et pour le calcul 
d'un indice-profil permettant le classement des profils. 



que, sur le territoire prospecté, les substrats siliceux et les substrats 

argilo-calcaires sont présents au-dessous de 450 m d'altitude mais les der- 

niers sont inexistants au-dessus. 

Ici se pose la question de savoir dans quelle mesure le profil écolo- 

gique obtenu se rapproche des potentialités d'une espèce (profil génotypique). 

La figure 45 montre des variations de l'allure des profils en fonction du 

nombre et de l'origine des données recueillies. Pour Ttrapa n&vtA, le profil 

global concernant le degré de minéralisation de l'eau (réduit ici à l'indi- 

cation de l'amplitude écologique et à la position de l'optimum écologique) 

est différent des profils partiels obtenus sur des secteurs différents 

et plus homogènes : les profils réalisés avec les données de la Puisaye, 

de la Sologne bourbonnaise sont tronqués et l'optimum est différent par 

suite de la rareté des milieux eutrophiques ; le ?rofil obtenu avec les 

données du Morvan est encore plus réduit parce que des conditions thermi- 

ques insuffisantes éliminent Tttapa n a a m  de la plupart des étangs de ce 

secteur où nanquent aussi des conditions eutrophiques. 

FIGURE 45 

PROFIL ECOLOGIQUE GLOBAL ET PROFILS PARTIELS DE TRAPA NATANS 

CONDITIONS 

OLIGO- MESO- EUTROPHES 

1 

Ensemble de la di tion 

Morvan 

Puisaye 

Sologne hourbonnaise 

Nivet-nais 



Cela justifie le choix d'une dition marquée par l'hétérogénéité édapho- 

climatique et le nombre élevé d'étangs prospectés. Dans ces conditions, on 

peut considérer que le profil écologique présente un caractère probabilis- 

te : les fréquences relatives sont assimilées à des probabilités et il est 

logique de supposer qu'une espèce rare dans une région a la plus grande 

probabilité d'apparaître dans lss conditions qui lui sont les plus favora- 

bles ; à la limite, une seule présence parmi un nombre élevé d'observa- 

tions, constitue une information sur le comportement régional de l'espèce. 

Cependant ceia n'implique pas que ce comportement corresponde aux potentia- 

lités, surtout si la dition occupe une position marginale dans l'aire de 

l'espèce. La synthèse d'observations écologiques recueillies dans d'autres 

régions apporterait alors une meilleure connaissance du comportement écolo- 

gique et du profil génotypique des espèces et des associations. 

Le classement des profils conduit à la constitution de groupes ou de 

catégories d'espèces (ou d'associations) qui présentent des similitudes 

écologiques entre elles : ce sont des groupes écologiques (ou synécologi- 

ques) lorsque l'on compare les éléments issus d'un même type de végétation 

(aquatique, amphibie ou terrestre) ; ce sont des catégories écologiques (ou 

synécologiques) si l'on se réfère à l'ensemble de la végétation. L'ordina- 

tion des profils montre que le passage d'un groupe (ou catégorie) à l'au- 

tre se fait souvent par une série de profils de transition : le classement 

peut être alors facilité par l'emploi d'un indice-profil (cf. annexe VA.). 

La constitution des groupes et des catégories r n o n o ~ a c t a / r h e h  ainsi ob- 

tenus entraîne la recherche de leurs limites. Elles ont été établies en te- 

nant compte des limites communes au plus grand nombre d'espèces (ou d'asso- 

ciations) car il est vraisemblable que les limites obtenues grâce à cet 

effet cumulatif possèdent la signification de ne& écotog iquen (tab. 110). 



TABLEAU 110 

EXEMPLE DE RECHERCHE DE SEUILS ECOLOGIQUES 

Cl asses de conductivité 
(pS/cm à 20°c) 

Nombre d'étangs ( total  : 154) 2 5 64 4 1 12 12  

limites de classes ( a  priori) O 5 0 1 0 0  200 300 500 

nombre d ' espèces dont une 1 imite 
coïncide avec une 1 imite de classe 5 1 15 3 2 O 12 32 
(nombre total d'espèces : 79) 

Les classes 50-100 et 100-200 ont été regroupées a posteriori car trop 
peu d'espèces ont une limite commune pour la valeur 100 : la limite de clas- 
se 50 possède une signification écologique plus importante. On remarque que 
si la limite O est une limite absolue, la limite 500 n'est qu'apparente car, 
dans la dition, la conductivité de l'eau des étangs n'excède pas cette va- 
leur ; pour plusieurs espèces, la limite réelle est certainement supérieure. 
Au total, 3 catégories d'espèces peuvent donc être constituées d'après leur 
réponse à la minéralisation de l'eau : 

- espèces oligotrophiques (optimum compris entre O et 5 0 ~ s )  
- espèces mésotrophiques (optimum entre 50 et 200 MS) 
- espèces eutrophiques (optimum supérieur à 200 pS) 

Au niveau des groupes monofactoriels, une possibililé de comparer la 

valeur indicatrice des espèces (ou des associations) pour un facteur donné 

est offerte par le calcul de l'information mutuelle espèce (ou association)- 

facteur (GODRON 1968, GUILLERM 1971)'. 

Une approche plus complète et plus synthétique consiste à établir des 

catégories ou des groupes ptu.hidacAo/u& à partir des différents profils 

se rapportant à une espèce ou à une association. Quelques auteurs ont abor- 

dé cette phase ; ainsi, des méthodes statistiques ont été utilisées par 

GOUNOT (1958, 1969) dans son étude des groupements messicoles et rudéraux 

de Tunisie et par CORRE (1977) dans l'analyse phytoécologique des milieux 

littoraux languedociens. Cependant, comme l'a bien montré LACOSTE (1975), 

1 
Les formules permettant le calcul de l'information mutuelle sont données 

dans l'annexe V A. 



une analyse multidimensionnelle comme l'analyse des correspondances est 

particulièrement adaptée à ce type de problème complexe. J'ai donc utilisé 

les profils écologiques ou les profils synécologiques (dont les valeurs des 

fréquences corrigées ont été codées, cf. infra. p. 31 6 ) corne données d'une 

matrice expèces x facteurs ou d'une matrice associations x facteurs ; à ma 

connaissance, l'utilisation globale des profils n'avait pas encore été ten- 

tée. Comme on le verra à travers les résultats, loin d'établir une partition 

de plus en plus fine entre les espèces (ou les associations), la prise en 

compte de facteurs multiples rapproche souvent des espèces (ou des associa- 

tions) qui appartiennent à des groupes monofactoriels distincts, comme si 

certains facteurs déterminants lorsqu'ils sont pris isolément, s'estompaient 

en présence des autres facteurs ; peut-être est-ce là une conséquence de 

la loi du minimum. Ainsi se trouve posé le problème de la hiérarchie des 

facteurs qui n'est pas la même pour toutes les espèces et que l'analyse 

factorielle permet d'appréhender. L'identification de groupes plurifacto- 

riels m'est apparue fondamentale pour comprendre le mécanisme de la compé- 

tition : une similitude du comportement écologique global de deux espèces 

(niches écologiques semblables) ou de deux associations (domaines écologi- 

ques analogues) devrait les amener à exploiter les mêmes parties d'un 

biotope au niveau d'un étang ou des biotopes de même nature sur un terri- 

toire homogène. La compétition inévitable qui en résulte peut avoir au moins 

deux conséquences : 

si les types biologiques sont semblables, il peut se produire soit 

une dominance soit l'exclusion totale d'une espèce (ou d'une asso- 

ciation) par l'autre ; cela peut se traduire, en particulier, par 

une disjonction spatiale à la faveur de facteurs différentiels 

pour lesquels les éléments concurrents prennent une valeur indica- 

trice. On peut ainsi interpréter en partie le mécanisme de la com- 

pensation et du remplacenent des facteurs ou mettre en évidence 

des facteurs de déplacement (OZENDA 1964, GOUNOT 1969) ; 

2) si les types biologiques sont différents, la compétition sera atté- 

nuée et une cohabitation deviendra alors possible soit au sein 

d'un groupement soit au sein de l'écosystème. 11 faut donc s'atten- 

dre, en corollaire, à ce que les espèces d'une phytocénose aient 

des niches écologiques différentes et/ou des types biologiques 



distincts. Ce dernier point a été en partie démontré par l'étude de 

la structure des groupements (chap. 1) et se trouve confirmé par la 

rareté des synusies. 

B, - SITUATION PHYTOGÉOGRAPHIQUE ET ÉCOLOGIQUE DE LA DITION 

Situé au contact des terrains d'âge secondaire du Bassin parisien 

d'une part, du socle cristallin du Massif Central (Morvan inclus) d'autre 

part, le territoire prospecté présente une grande hétérogénéité géologique 

(carte 1 4 ) ,  renforcée par l'existence de fractures méridiennes qui déli- 

mitent des zones d'effondrement (elles-mêmes caractérisées par un remplis- 

sage lacustre et fluviatile d'âge tertiaire et quaternaire : Sologne bour- 

bonnaise, Pays de Fours, Val de Loire) et des horsts (Morvan, massif de 

Saint-Saulge) ; de plus, ces failles ont favorisé l'érosion différentielle 

dans les terrains jurassiques du Nivernais et des dépressions argileuses 

se sont constituées (Amognes, Bazois). Sur la bordure même du socle cris- 

tallin hercynien, des bassins houillers et permo-triasiques ont été dégagés 

par l'érosion (Bourbonnais occidental). Pourtant, cette hétérogénéité 

est atténuée par une convergence lithologique qui concerne des formations 

d'âge différent. Les altérites du socle cristallin (Morvan, horst de Saint- 

Saulge, partie du Bourbonnais comprise entre Cher et Allier), les dépôts 

argilo-gréseux carbonifères et permo-triasiques (horst de la Machine, bas- 

sins de Bourbon llArchambault et de Cosne d'Allier, contact Bourbonnais- 

Berry dans le massif forestier de Tronçais, extrémité du bassin de Blanzy 

dans la vallée de llArroux, bassin d'Autun), les sables et grès de l'auréo- 

le du Crétacé inférieur (Puisaye, nord-est du Berry), les placages siliceux 

éocènes et les importants dépôts de graviers, sables et argiles d'âge mio- 

pliocène et quaternaire (Sologne bourbonnaise, Vallées de la Loire et de 

l'Allier), toutes ces formations constituent des substrats à dominante si- 

liceuse où circulent et stagnent des eaux plus ou moins acides. Même les 

plateaux calcaires du Nivernais (Jurassique supérieur) et cewx, crayeux, de 

la Puisaye (Crétacé supérieur), sont en grande partie recouverts d'un man- 

teau parfois très épais d'argile décalcifiée, à chailles ou à silex, don- 

nant des substrats acides. Par contre, les affleurements argileux ou argilo- 



CARTE 14 - CARTE GEOLOGIQUE 
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calcaires du Lias (Bazois, Terre-Plaine prolongée par l'Auxois au nord du 

Morvan, sud-est du Berry) et les affleurements marneux ou marno-calcaires 

du Jurassique moyen et supérieur (Nivernais, Berry) introduisent une cer- 

taine diversité, mais les Stangs y sont en nombre beaucoup plus réduit. 

A cette diversité édaphique s'ajoute une hétérogénéité climatique. A 

partir des données de GARNIER (1967),.1e calcul du quotient du total 

des pluies dlété.par le total des pluies de printemps indique une atténuation 

régulière de l'influence océanique : inférieur à 100 au centre du Bassin 

ligérien, il devient supérieur à 120 en Bourgogne orientale et en Champagne, 

la dition (Berry, Puisaye, Nivernais, Morvan et Bourbonnais) occupant une 

position intermédiaire, avec cependant une continentalité plus accusée au 

sud du Bourbonnais au débouché des fossés d'effondrement constitués par les 

Limagnes (carte 15). 

CARTE 15 - REGIXE PLUVIOMETRIQUE 

Malgré cela, les phytogéographes ont situé la limite entre le domaine;:. , 
? \ i l .  . 

floristique atlantique et le domaine médioeuropéen de façon divergente. (\::,. 

FLkHAULT (1901) place le Nivernais dans le secteur armorico-ligérien du 

domaine atlantique tout en reconnaissant que : "il est malaisé dans l'état 

actuel de nos connaissances de préciser les affinités phytogéographiques du 



Nivernais et du ~erry'' ; quant au t-forvan, il est placé dans le secteur du 

Massif Central appartenant au domaine des plaines et basses montagnes de 

l'Europe occidentale, comme les vallées de la Loire, de l'Allier et le 

Bourbonnais, GAUSSEN (1938) repousse la limite du domaine atlantico-européen 

à la bordure orientale du Morvan qui appartient ainsi, comme le Nivernais, 

au sous-secteur ligérien du vaste secteur franco-atlantique englobant les 

bassins de la Seine et de la Loire, la Bretagne et le Massif Central ; il 

note aussi un mélange d'éléments médioeuropéen, atlantique et montagnard 

sur le Morvan, une flore atlantique en Sologne bourbonnaise, la présence 

d'un élément atlantique moins caractérisé et celle de l'élément submédi- 

terranéen en Nivernais. ROISIN (1969) propose un tracé proche de celui de 

FLAHAULT, la partie occidentale du Nivernais et la Puisaye étant rattachée 

au secteur ligérien du domaine atlantique, le reste du Nivernais, le Morvan, 

la Sologne bourbonnaise, les vallées de la Loire et de l'Allier en étant 

dissociés. 

L'analyse des publications des botanistes qui ont parcouru la dition 

(BOREAU 1835, 1857 ; BRAQUE et LOISEAU 1972 ; CHATEAU ET CHASSIGNOL 1925-35 ; 

DELARUE 1930, 1932 ; DESCHATRES 1968, 1970 ; DHIEN 1951, 1960 ; FELZINES 1977 

cetd; GAGNEPAIN 1900b, 1921 ; GAUME 1929 ; LE GRAND 1894 ; LERICQ 1975-76 ; 

LOISEAU 1976-77 ; LOISEAU et BRAQUE 1966, 1972 a,b ; MIGOUT 1890 ; RAVIN 

1883 ; ROYER 1969, 1970), la lecture des cartes de la Végétation et des 

cartes de distribution d'espèces1, mes observations sur la flore des étangs, 

m'ont aidé à préciser la limite du domaine atlantique dans la dition 

(FELZINES 1978). Il couvre Ea Puisaye, le Berry, la partie occidentale du 

Nivernais, le sud du Nivernais entre Loire et Allier, le pays de Fours, le 

massif du Morvan et le Bourbonnais ; les parties basses sont incluses dans 

le secteur ligérien alors que le Morvan doit être rattaché au secteur du 

Massif Central en raison des affinités floristiques qu'il présente avec 

ce dernier (BUGNON 1979). De ce fait, la partie centrale du Nivernais, le 

Bazois et la Basse-Bourgogne caicaire appartiennent au domaine médio- 

européen, ce qui n'exclut pas la présence d'espèces subméditerranéennes 

1 
Des cartes de distribution d'espèces atlantiques ont été publiées par 
DUPONT (1962) et le Laboratoire de Botanique et dlEcologie de l'universi- 
té de Dijon a etabli des cartes provisoires de distribution d'espèces 
pour la Chanpagne et la Bourgogne, sous la direction du Professeur 
BUGNON. 



lorsque se réalisent des conditions édaphiques et topographiques favora- 

bles,ni celle d'espèces submontagnardes à la faveur de conditions thermiques 

et hygriques particulières. 

Alors qu'on devraits'attendre à une atténuation générale d'ouest en 

est des conditions thermiques océaniques sur l'ensemble de la dition comme 

cela se produit en Puisaye, sur le Berry et le Bourbonnais occidental, l'a- 

nalyse des données thermiques1 concernant le Nivernais, le Morvan et la 

Sologne bourbonnaise révèle des anomalies caractérisées par des inversions 

de température nocturne en relation avec un compartimentage topographique 

dû à l'existence de dépressions et de grandes vallées orientées nordlsud (carte 

16). Alors que la moyenne mensuelle des maximums reste normalement en cor- 

rélation négative avec l'altitude, celle des minimums n'est plus corrélée 

de façon significative du printemps à l'automne : ia valeur du coefficient 

de corrélation devient même positive (tab. 1 1 1  et fig. 46). 

TABLEAU 111 
VALEURS DES C3EFFICIENTS DE CORRELATION ENTRE L'ALTITUDE ET LES TEMPERATURES 

t- - la moyenne mensuel le des min imd  de janvier à décembre : 

- la moyenne mensuel le des maximmh de janvier à décembre : 

1 

Les données thermiques (annexe 111 c ) proviennent de 39 postes d'obser- 
vation répartis dans la dition. Elles couvrent la période 1961-1973. Les 
séries incomplètes ont été ajustées en prenant la station dn Nevers comme 
référence. Je remercie très vivement les Directeurs des Stations météoro- 
logiques de Nevers, Auxerre, Bourges, Mont-Saint-Vincent et Vichy qui ont 
mis leurs documents à ma disposition. 



CARTE 16 - RELIEF 



FIGURE 47 - REGIME THERMIQUE DES STATIONS DE LA DITION 
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FIGURE 4.6 

VARIATION ANNUELLE DU COEFFICIENT DE CORRELATION ENTRE 
LES TEMPERATURES MENSUELLES ET L'ALTITUDE 

valeurs des coefficients de 
corrélation mensuels 

Ces inversions de tempgrature nocturnes, qui se manifestent par des 

gelges tardives au printemps et par des gelées précoces en automne dans 

les dépressions et les vallées sont un facteur d'élimination des espèces 

atlantiques et elles accentuent les écarts thermiques nycthéméraux. La fig. 

47 illustre.nettement . la situation thermique des stations de la dition 

et fait ressortir la diversification mésocllmatique, signalée également 

par BRAQUE ( 1 9 7 8 )  dans le Nivernais. En plus des causes topographiques, 

la présence de grands massifs forestiers dans le Nivernais contribue à 

cette hétérogénéité thermique par un enrichissement diurne de l'air en hu- 

midité en période de végétation (BRAQUE 1978) ; il en est de même vraisem- 

blabiement dans le Bourbonnais et en Puisaye : des conditions microclima- 

tiques et mésoclinatiques fâvorables à la présence à basse altitude d'es- 

pèces submontagnardes sont ainsi créées. 

On voit donc que les conditions édapho-climatiques et la situation phy- 

togéograpllique de la dition introduisent une diversite propice à l ' é c a -  

blissement des profils écologiques et des profils synécologiques. 



Afin de tenir compte des facteurs écologiques qui se combinent niveau 

de chaque étang, j'ai effectué üne analyse globale,à l'aide de l'analyse 

des correspondances,3 partir d'une matrice de données concernant 130 étangs 

et 17 facteurs qui, a p&iatU, étaient susceptibles d'exercer une influence 

sur la végétation des macrophytes et de caractériser la situation écologique 

des étangs. Les facteurs retenus sont : 

- des facteurs d'ordre géographique et phytogéographique : 
. les coordonnées géographiques (latitude, longitude) ; 
. la valeur du quotient pluviométrique (E/P) qui augmente avec 
la continentalité ; 

. l'altitude qui integre des variations pluviométriques et 
thermiques d'ordre régional ; 

. la moyenne des températures minimales du mois de mars et celle 
des températures maximales du mois de juillet en raison des in- 

cidences biologiques qu'elles sont susceptibles d'entraîner ; 

- des facteurs concernant les étangs : 
. l'orientation et le degré de protection par rapport aux vents 
dominants d'ouest (par une forêt par exemple), intervenant pour 

l'agitation de l'eau ; 

. la nature lithologique et l'âge géologique du substrat ; 

. le type d'alimentation, apparent ou non ; 

. le degré d'artificialisation des rives et des parties environ- 
nantes (boisées, pâturées, cultivées) ; 

. le degré de minéralisation de l'eau et un certain nombre de pa- 
ramètres qui s'y rattachent : conductivité ; titre alcalimétri- 

2+ + 
que complet (T.A.C.) ; cations Ca + blg2+ ; Na + d ; rapport 

2 + 2+ + cationique Ca + ~g /Na i K+. 

Les observations et les mesures ont été codées selon les indications 

du Code pour le relevé méthodique de lz végétation et du milieu (GODRON & 

d. 1968) . 



La projection de la matrice des données milieux x facteurs dans le plan 

factoriel 1-2 (diagramne 13) montre l'importance de ces deux axes qui repré- 

sentent 52 ,4  % du taux d'inertie (7 axcs ont été extraits). L'interprétation 

des axes est facilitée par l'analyse des contributionsabsolues (tab. 112). 

TABLEAU 112 

VALEURS DES CONTRIBUTIONS ABSOLUES POUR LES AXES 

Axe 1 Axe 2 

Conduc t i v i t é  

Ca + Mg 

Rapport ca t i on ique  

T.A.C. 

Nature du s u b s t r a t  

Age des t e r r a i n s  

Na + K 

A l t i  tude 

L a t i t u d e  

Longitude 

Températuresminimales 

Températures maximales 

E/P ( con t i nen ta l  i t é )  

P ro tec t i on  par  rappor t  au vent 

Degré d ' a r t i f i c i a l i s a t i o n  

O r i e n t a t i o n  

Surface 

L'axe 1 oppose des étangs du Morvan dont les eaux sont peu minérali- 

sées (conditions oligotrophiques) à un certain nombre d'étangs du'-Nivernais 

et du Berry oriental dont les eaux sont riches en hydrogénocarbonates et en 

carbonates Ce calcium et de magnésium (conditions eutrophiques). La signi- 

fication édaphique de cet axe est confirmée par la valeur élevée des con- 

tributionsabsolues des paramètres édaphiques. 





L'are 2 oppsse los B t a ~ s  de la Puisaye 24 la plupart des 4tanga de  l a  

mbsorropbiques) . Les contributioru abaolues accordent une par t  prgpond4ran- 

te i des f a c t w r s  su;cipt iblu de p o d i f i a  l a s  eomditioa. miroeliai.tiquer 

e t  micrecliatgtiques ais que l a  dagr6 de proitectf~n vis-a-tris du vent, le! 

dasrb d'&-if iclstlisatiun, la tnnyonsra des a r i n k s  de *mars ; il si1&& dom 

d'un axe B signification climatique spthét ique ,  De f a i t ,  la ~ u i s a y e  est  

sowirse aux ccmdktions océaniques las plus merrquges daas l a  di t ion  ainsi 
que la partie aecidenmle du Bs,urboswir. Les btrngs de la Sologne bottrboa- 

aai- sont w e ~ t a g e  saire~is il der conditiems cmtinentalaar , d tabord par la 

pxoximit6 de la L' a9 cas condition& sant bFen cotmza~lreE aussi pa r  

. a i t e  de l a  traaslfolimstiicm du p~pawe rural api ralasr produftse depuis un 

r i0cla : ee ~ e ~ t e u r ,  awtretfoia b i s b  e t  nmr6ca~geur, r&put@ =liain, a BtL 

pzagr;~~a~iv-nt d&bois& e t  drain6 ; les laniîcs ont disperv, baeiueoup di@- 

t:ong.s ont &tg aasikhls au plrailit &es cultusao, ce qui a &if%S 1é m6so- 

c l b t  et er sntrainlç. la disparition, au ZL rarbfaet-£.ua d e  plusieurs aspiEtces 

subatlaritiquas 8s8e3. répandues (i.&k~ mcn!~&, l%kS &MU, €&dctt ~~, 
P i e -  g&rrkdX~ehrr ) .  Une preuve me pa;réiît dom6.e par La pr8semeS sur 

1 4  diiagzauma, de l a  projection derr G&angs du pays de Fours et de Ir f orle  

du Perray ( a d  Mirernais] au voisimage des &rangs de la Pttisaye : ae sont 

des secteurs . Ihi trophes de la Sologne bo~frbannaise mis qui one encore 

cowervi tes csract&res paysagers, arê9acihaitiques et f lorfst iques qui 

dev94ent Btre -$r@se~t~ jadis dans la iaajeure part ie  de La Solo&aco bour- 

borrsrrrf ee* 

Les étangs du Nivernais apparaissent très dispersés ; cela traduit la 

diversité des conditions édaphiques et mésoclimatiques déjà signalées 

(BRAQUE 1978, CHARRIER 1981) ; on remarque en particulier, sur la gauche du 

diagramme, un groupe d'étangs caractérisé par des conditions oligotrophiques 

et subocéaniques : ce sont les étangs du petit horst granitique de Saint- 

Saulge ; il s'oppose au groupe d'étangs du secteur argilo-calcaire des 

environs de Nevers et du Berry oriental ; enfin, d'autres étangs du Nivernais 

et du Bazois sont en situation intermédiaire. 



Au total, on constate donc que ce sont les facteurs édapho-climatiques 

qui peuvent servir de base à un classement purement écologique~des 

étangs, avec une prépondérance des facteurs édaphiques ; la surface et l'o- 

rientation n'interviennent pratiquement pas. Malgré urecertaine redondance 

de plusieurs facteurs, une telle analyse aboutit à la mise en évidence de 

secteurs et de sous-secteurs écologiques. Le diagramme 14 obtenu par une 

analyse hiérarchique 3 partir de la même matrice de données montre la di- 

versité des secteurs écologiques de la dition et leurs affinités. 

I 1 , - L E S  COMPORTEMENTS AUTO-ECOLOGIQUES E T  SYNECOLOGTQUES 

ET LEURS I M P L I C A T I O N S  

A, - RELATIONS AVEC LES FACTEURS ÉDAPHIQUES 

Du point de vue éco-physiologique, on peut considérer que les facteurs 

édaphiques ont un rôle primordial : la permanence ou non de l'eau et sa 

profondeur déterminent la distribution des types biologiques ; la nature 

et la quantité des nutrients minéraux et gazeux interviennent dans le mé- 

tabolisme et donc sur les possibilités de développement et de reproduction. 

Certains facteurs sont relatifs au support solide de la plante (substrat, 

sédiment) lorsqu'elle est fixée par un système radiculaire ; les autres 

concernent le support liquide et paraissent essentiels pour les espèces 

libres, qu'elles soient flottantes ou intra-aquatiques. Ces facteurs agis- 

sent p2r leur nature physique (épaisseur de la couche d'eau, turbidité de 

l'eau, puissance et granulométrie du sédiment), par leur nature chimique 

(composition minérale de l'eau et de la solution du sédiment, pH, teneur en 

natière organique, potentiel d'oxydo-réduction), ou indirectement par les 

transformatio~sbiologiques qu'ils provoquent (activité microbienne au sein 

du sédiment). 



D I A G M M L  14 - DETERMINATION DES SECTEURS ECOLOGIOUES PAR L'ANALYSE HIERARCHIOUE 

1. Morvan-Nord (condit ions ol igotrophiques) .  
2. Morvan Nord (condit ions rt~isotrophiques) 
3. Nivernais (cal  cai r e )  ; Val de Loi re  , Est-Berry (condit ions eutronhiques) 
4.  Puisaye : étangs Bourdon, Cahauderie, Moûtiers, P e t i t  Bouza, St-Martin-des 

Champs. 
5. Pays de Fours. 
6. Nivernais : étangs de Vaux. 
7 .  Morvan-Sud. 
8. Bazois. 
9.  Val d ' A l l i e r  ; Sologne bourbonnaise : Lucenay, Paray-le-Frésil ,  St-Voir. 

10. Bourbonnais-Nord e t  Berry-Sud : St-Léopardi n ,  Lurcy-Levi s ; Sologne 
bourbonnaise : Chapeau, Neuilly-le-Réal, Toulon. 

11. Nivernais central  : St-Saulge. 
12. Puisaye ( l a  p lupar t  des étangs) .  
13. Sologne bourbonnaise : étangs du Perray, Azy-le-Vif, Montbeugny ; Bourbonnais 

Nord e t  Berry-Sud-Es t : f o r ê t  de Tronçais , Sancoi ns . 
On remarque que l e  Morvan-Nord e s t  nettement sépare de tous les  au t res  secteurs  

( e t  en p a r t i c u l i e r  du Morvan-Sud) : des conditions submontapnardes e t  montagnardes 
s ' y  manifestent.  

Ensuite, ce sont l e s  secteurs  a rg i lo-ca lca i res  oui s e  détachent au se in  des 
secteurs s i  tüés  aux basses a l t i  tudes. 

On reconnait  enfin en Sologne bourbonnaise, en Bourbonnais e t  dans l e  sud du 
Berry, des sous-secteurs à influence subat lant ique (qui s e  r e t r o u v e ~ t  en Puisaye 
e t  dans l e  Nivernais c m t r a l )  e t  des sous-secteurs à influence cont inentale  (aui  
se  manifestent aussi dans l e  Bazois).  



1 - FACTEURS CONCERNANT L '  EAU 

La mesure du pH est très pratiquée en écologie depuis CHODAT 

(1924) surtout pour l'étude des groupements terrestres. Divers auteurs 

l'ont aussi utilisée pour les groupements aquatiques et palustres avec des 

résultats parfois divergents (BEAWERIE et MARTIN-ROSSET 1925, IVERSEN 1929, 

LOHAMMAR 1938, IVERSEN et OLSEN 1943, FROMENT 1949, NEUH~~SL & d. 1965, 

SPENCE 1967) ; d'autres ont souligné ses inconvénients (DUSSART 1966, 

BARBIER 1969) : la mesure doit se faire in 6 - h  car le pH est instable 

après prélèvement et les variations nycthémérales et saisonnières sont par- 

fois importantes, en relation avec le métabolisme du phytoplancton et des 

hydrophytes (VIVIER 1952) et avec les variations thermiques. Cela m'a con- 

duit à négliger ce paramètre. 

b)  Degré de minéralisation et composition ionique 

Les eaux douces acquièrent très rapidement leur minéralisation 

dès le début du ruissellement et lors de l'infiltration à travers le pre- 

mier mètre de terrain (HAUBERT 1975). Leur conductivité reflète leur degré 

de minéralisation (RUTTNER 1921, OLSEN 1950) ; il existe,en effet,une rela- 

tion linéaire entre la conductivité et la concentration ionique (LABRIQUE 

1960, GEHU 1963). 

Les analyses1 de 125 prélèvements d'eau effectués pendant la 

période hivernale, à un moment où la composition de l'eau de l'étang est 

homogénéisée et en l'absence d'activité végétale, font apparaître une très 

forte corrélation positive entre là conductivité et la teneur en cations 
+ 

(ca2+ + M ~ ~ +  + K+ + Na ) : cela me paraît bien indiquer l'absence de pollu- 

1 
Les analyses des échantillons d'eau ont été réalisées au moyen de l'ab- 
sorption atomique au Centre de Recherches Géodynamiques de Thonon par , 

Madame NOIR sous la direction de Monsieur OLIVE. Je leur exprime toute , 
ma gratitude. 



tion par des nutrients phosphatk et azotés d'origine agricole à l'époque 

où les mesures ont été fàites (1970). Le diagramme 15 fait apparaître la 

relation entre la conductivité et la teneur en calcium et magnésium qui 

existe dans l'eau des étangs de la dition. Le tableau 113 montre en outre 

une très forte corrélation avec l'alcalinité mesurée par le titre alcali- 

métrique complet (T.A.C.) ; elle n'est pas autant liée aux ions ca2+ + 

M~'* que la conductivité csr sa valeur intègre aussi les variations de la 

teneur en ions hydrogénocarbonates et carbonates et donc la réserve en CO2 

sensible au métabolisme de l'écosystème. On remarque, par contre, 1' absence 

de corrélation entre la conductivité (ou l'alcalinité) et la teneur en ions 
+ 

Na + K*. 

TABLEAU 113 

VALEURS DES COEFFICIENT5 DE CORRELATION ENTRE LA CONDUCTIVITE ET LA TENEUR EN IONS 

Le tableau 114 donne une évaluation de la conductivité moyen- 

ne des eaux des étangs pour les différents types de substrats présents 

dans la dition, la gamme des valeurs étant comprise entre 25 pS/cm et 

425 yS/cm. 

Conducti v i  t é  

A l  c a l  i n i  t é  

a l c a l i n i t é  

i- 0,96 

ca2+ + bIg2+ i ~ a '  + K+ 

+ 0,95 
+ 0,99 

ca2+ + MCJ~' ~ a +  + K+ 

+ 0,94 + 0,29 
+ 0,70 + 0,09 



DIAGRAMME 15 - RELATION ENTRE LA CONDUCTIVITE DE L'EAU ET SA CONCENTRATION EN CALCIUM ET MAGNESIUM 



TABLEAU 114 

VALEUR D E  LA CONDUCTIVITE D I A P R E S  LES TYPES D E  SUBSTRAT 

Terrains 

Conductivité (pS/cm à 20°C) 

Valeur moyenne Ecart-type 

Granites e t  roches métamorphiques 48 18 ,O 

Sables, grès,  argi 1 es ( Pemo-Trias) 95 38,5 

Al 1 uvions t e r t i a i  res  e t  quaternaires 98 38,5 

Sables e t  grès (Crétacé inférieur,  Eocène) 1 O0 23,4 

Argi 1 es résiduel 1 es décal ci f i ées 102,5 41 ,O 

Argi 1 es 1 i a s i  aues 96 39 

Marnes e t  calcaires jurassiques 375 5 6 

On remarque des résultats convergents pour des eaux accumu- 

lées sur des formations géologiques différentes : les formations sédimen- 

taires siliceuses d'origine fluviatile et marine fournissent des eaux 

moyennement minéralisées (conditions mésotrophiques) dont la conductivité 

est semblable à celle des eaux présentes sur substrat argileux ; les ter- 

rains cristallins portent des eaux peu minéralisées (conditions oligotro- 

phiques) alors que les terrains argilo-calcaires minéralisent fortement 

l'eau (conditions eutrophiques). 11 n'y a pas de terrains permettant la 

formation d'eaux dont la minéralisation aurait une valeur moyenne comprise 

entre 140 et 300 p~/cm et cependant plusieurs étangs, que l'on peut quali- 

fier de "polygéniques" possèdent une conductivité comprise dans cet inter- 

valle : ce sont des étangs alimentés par des eaux qui ont drainé des ter- 

rains différents de celui de leur substrat. Un cas remarquable est donné 

par l'étang du Moulin Neuf de Saxi-Bourdon (293) établi sur l'arène grani- 

tique du massif de Saint-Saulge mais alimenté par une rivière qui traverse 

les terrains sédimentaires liasiques : il en résulte une conductivité 

assez élevér~t la présence d'me flore aquatique méso-eutrophe ( i ' a h o g e -  
t a n  &cevt?s, CuzataphyUum dmmwn). De même, plusieurs "boires" ou "crots" 

de la vallée de la Loire (Port des Bois, 316) et de l'Allier (Apremont, 



252) creusés dans les alluvions siliceuses sont alimentés en partie par 

des eaux qui se sont infiltrées dans les alluvions après avoir ruisselé 

le long des versants marneux où elles se sont enrichies en calcium. La 

mesure de la conductivité présente donc l'avantage de déceler rapidement 

ce type d'anomalie. 

La conductivité est un paramètre facile à mesurer et sa va- 

leur conserve une grande stabilité pendant une longue période ; sa mesure 

peut donc se faire au laboratoire et les corrections de températures à l'ai- 

de d'une table (GOLTERMAN 1969) sont aisées. De plus, les variations sont 

faibles d'un point à l'autre d'un étang comme l'indiquent les deux cas 

suivants : 

- 1 
Mesures effectuées pendant la période hivernale (pS.cm à 20°C) : 

- Etang sur argile résiduelle décalcifiée (Villemenant, 279) 
. à la bonde : 28 

. autres mesures : 28, 30, 29, 28 
- Etang sur terrain argilo-calcaire (Palissonnet, 281) 

. à la bonde : 260 

. autres mesures : 250, 275, 260, 265 
Les multiples mesures effectuées in a i t u  ont aussi montré 

que l'eau de la nappe phréatique possède généralement une minéralisation 

analogue à celle de la nappe libre voisine, ce qui permet d'atrribuer aux 

groupements et aux espèces exondés les valeurs de la conductivité obtenues 

au niveau de l'eau libre et donc d'en calculer le profil écologique. 

Exemples : (valeurs exprimées en mi crosiemens. cm-' à 20°C) 

- étang Neuf, la Collancelle (300) : Pa;tametum a b ~ w i ~ o ~ ,  122 ; 

Nuphatr~-?I~~ lkfecre 124 ; P a ; t a m m  Luce&, 123 ; 

- étang de la Faisanderie (261) : TypheXwn angUAfi@he, 95 ; 

P o m W  k c e d ,  95 ; 



- étang de Javoulet (240) : Phhagtritctm communin, 245 ; Typhwkv 

angllnfi~oliae, 250 ; Po;tametum &cek%Ch, 262 ; 

- étang Michot (313) : Titapuhn n&d6, 104 ; C d c ~ r n  acddotr- 

d, 106 ; 

- étang de 2loÛtiers (020) : Paxam- &cem%, 19 1 ; C&c&&m 

g t r a d ,  201. 

Toutes les valeurs de la conductivité utilisées pour les 

profils écologiques sont celles de la p w o d e  kivmnde afin de limiter 
les effets perturbateurs d'origine biologique. En effet, malgré une stabi- 

lité générale de la conductivité au cours de l'année puisque les fluctua- 

tions saisonnières n'excèdent pas + 10 % dans la plupart des cas (ce qui 

est du même ordre de grandeur que la précision des mesures), j'ai pu 

Constater des variations estivales dans quelques étangs (fig. 48). 

Elles sont de deux types : 

- dans les étangs les plus minéralisés, la conductivité 
peut baisser sensiblement : on doit y voir la conséquence 

d'une précipitation chimique des carbonates sous l'effet 

de l'échauffement de l'eau et d'une précipitation biochi- 

mique par suite de l'activité photosynthétique des grou- 

pements intra-aquatiques densément développés dans ces 

milieux ; 

- dans quelques étangs peu minéralisés, au contraire, on r2- 
marque une augmentation relativement forte de la conduc- 

tivité qui peut être attribuée à une intensification des 

processus microbiens de la minéralisation de la matière 

organique, ce qui enrichit l'eau en ions. La prolifération 

estivale des Cyanophycées dans ces étangs (en particulier 

sur les substrats granitiques du Morvan et du Bourbonnais) 

paraît bien en relation avec une minéralisation plus in- 

tense de9 eaux lorsque l'échauffement est rapide ou dura- 

ble. 



FIGURE 48 

FLUCTUATION SAISONNIEEE DES VALEURS DE LA CONDUCTIVITE 
(dans l a  p lupa r t  des  c a s ,  l a  v a r i a t i o n  rie dépasse pas 2 10%) 

v a r i a t i o n  e s t i v a l e  ( % )  

Enfin, j'ai calculé les valeurs du rapport cationique Ca + . 

Xg/Na + K à partir des résultats des analyses d'échantillons d'eau puisque 

l'influence des teneurs relatives entre les cations divalents et monova- 

lents a pu être montrée aussi bien pour la végétation algale (SYMOENS 1957) 

que pour les macrophytes (SPENCE 1967). 

l 

Je n'ai pas effectué de dosages pour les autres éléments, 

notamment pour le phosphore et l'azote dont l'importance a pu être souli- 

gnée dans divers travaux concernant la productivité du phytoplancton et la 

régulation de Itécosystème lacustre (OLIVE 1972), le métabolisme du sédi- 

ment (MORTIMER 1941) ou les processus d'eutrophisation des eaux courantes 

(ROHLER 1976). Les recherches de LOHAMEfAR (1938, 1965) sur l'incidence de 

ces nutrients dans la distribution et la productivité des macrophytes mé- 

riteraient d'être complétées. 

7 - 
4. A+,  * 260 360 4d0 conduct i  vi  t e  

100 * ** * 5 * (pS/cm à 20°Cj 

La détermination du degré de mi~iéralisatioil de l'eau des 

étangs permet de les situer selon une échelle trophique exprimant les pos- 

sibilités nutritives (~£.~.319 ) .  L'analyse des profils de végstation 

montre en effet que les groupements des étangs les moins minéralisés, et 

particulièrement ceux du Yorvan, sont moins riches en espèces que les 



étangs dont les eaux sont plus minéralisées (cab. 115) : les faibles te- 

neurs en nutrients ont un effet limitant. 

TABLEAU 115 

RELATION ENTRE LA RICHESSE SPECIFIQUE ET LA MINERALISATION DE L'EAU DES ETANGS 

Valeurs de 1 a conductivité 
Richesse spécifique en p~,cm'l à 20°C 

des groupements 
< 50 50-100 100-200 > 200 

nombre de groupements 29 
analysés 4 2 

valeur moyenne du 
nombre d'espèces par z77 5,7 5 ,9 6,o 
groupement 

écart- type f1,5 + 2 , 9  + 3 , 3  f 3 , 3  

- Profi 1 s écologiques 

Les profils écologiques des espèces relatifs à la minéralisa- 

tion ont été regroupés d'après les types biologiques et les genres dans 

la figure 48. La grande majorité des profils présente une allure unimodale, 

qu'il y ait ou non symétrie par rapport à la valeur modale. Les espèces 

oligotrophes (optimum compris entre O et 50 ys/cm) ont un profil dissymé- 

trique en raison de la limite absolue que représente la valeur nulle théo- 

rique de la conductivité alors que, pour les espèces eutrophes (optimum 

compris entre 200 et 500 yS/cm), la dissymétrie est due, le plus souvent, 

à la méconnaissance de la limite supérieure de leur intervalle écologique 

en l'absence de milieux plus minéralisés. ~orsqu'un profil présente une 

allure bimodale, ce qui est assez rare (Palygonwn ampkibh, PCt'tcgrnih5 

a u A A h f i 5 ,  G1yceki.a @!LLL&z~, et- moins fortement, T y p h  , W d a f i ,  Cmex 
QhXXU, N u p h . h t t a ,  ~cciacatrp~ naAam), il s'agit vraisemblablement 

d'une distribution qui porte la marque d'une concurrence interspécifique 

plutôt que d'une adaptation physiologique sous forme d'écoclines comme 



F I G U R E  49 - PROFILS ECOLOGIQUES DES ESPECES PAR RAPPORT A LA M I N E K A L I S A T I O N  DE L ' E A U  A r P R E C I E E  PAR LA MESURE 3E LA C C N D I I C T I V I T I  

Potmog~Ron 
nodosun 

Catrx tenta 2x3 
Roaip:>a amphib A 

Agko 5 fi4 caruna 

r"--i 



j'en avais émis l'hypothèse antérieurement (FELZINES 1977a): je pense, en 

effet, que lorsque deux espèces de même type biologique et d'exigences 

analogues sont en concurrence, l'une d'elles peut éliminer l'autre d'un 

certain nombre de milieux, ce qui entraîne une baisse de la fréquence re- 

lative dans certaines classes pour l'une et un optimum dans les mêmes 

classes pour l'autre ; les profils deviennent ainsi complémentaires. C& 

pourrait être le cas pour Thapa na;tam et Nuphatr CuAea, pour Typhu angu- 

iti@!.La et TypCta LaAL6ok3a. 

On constate que les profils des espèces d'un même genre et 

possédant le même type biologique (Cmex, Poitamoge2on, Lemnacées) se re- 

couvrent en écailles ce qui traduit une spécialisation écophysiologique, 

leur permettant d'occuper des biotopes différents. Ainsi, Cmex panicuka- 
(oligotrophe) et Cmex data ' (méso-eutrophe) constituent des forma- 

tions de physionomie analogue dans des milieux distincts par leur conduc- 

tivité ; c'est le cas aussi pour Cmex acutidonmin (mésotrophe) et Cahex 
dpcbth (eutrophe), pour PoXamag~on M U & ~ L ~  (oligo-mésotrophe) et Po&!JTI~- 
@on nodo6u (eutrophe), pour Mydophyk%m ~ w i n i ~ l a n u m  (oligotrophe) et 

My&iophyl%m hpicm2f.m (eutrophe), pour Juncu eddusun (mésotrophe) et 
Juncu hdLexu (eutrophe). Bien qu'appartenant à des genres différents, 

les profils écologiques de N&&& 6LexAU (mésotrophe) et de Chaha 
con&u#& (eutrophe) sont complémentaires. 

Alors que la grande amplitude écologique du profil de cer- 

taines espèces reflète leur caractère eury-ionique (PhhagmLtcu auZw%, 

U;trticW a w W ,  Nymphaea dba) , un prof il de faible amplitude ne 
traduit pas nécessairement des exigences sténo-ioniques, car il peut être 

tronqué si les conditions régionales n'offrent pas une gamme suffisante 

de possibilités écologiques. 

Le tableau 116 présente les catégories et les groupes éco- 

logiques relatifs à la minéralisation globale. Dans chaque groupe, les 

espèces sont rangées pôr ordre décroissant de la valeur de l'information 

mutuelle espèce-facteur (exprimée en binon). Les espèces mésotrophes sont 

les plus nombreuses et les espèces oligotrophes sont les moins nombreuses. 

On pourrait penser que c'est la conséquence de la prédominznce des étangs 

, de type mésotrophique dans la dition, mais le test du X 2  révèle l'indé- 



TABLEAU 116 - GROUPEMENT DES ESPECES EN CATEGORIES TROPHIQUES ET VALEUR JNDICATRICE (EN BINON) 

Ol igotrophes Mésotrophes Eutrophes 

cahex t l o n u  + 
Sphagnum inundatwn + 
LkXohd!h u ~ i t 0 h U  t 
P o t e m a  pduoltnin + 
S a x  a c d n a t a  t 
Catlex nigtla t 
Potygonum atnphibhm 
SaGx cinenea 
Cahlun  veJL~cieentum 
Carrex panicutata 
Mengantha i x . i ~ o U  
Carrex beho,tina 
P~XuRcvd gLobuLitjm 
Po Aaiilog eton natanh 
G d d U  mnuncuRo-ideb 
ECeocharrRn p d u b a % b  

Hydkocotyle vuRgahin + 
Juncun e66unun t 
Cahex vehicahia + 
S&x cinekea t 
Typha anguhLidoi2.u t 
ULcicddtLia a u n h ~  + 
JUMCU bdbobun 
Jwzcun acuLi6Cor~~s 
L y b ~ a c ~ ~  vueg& 
Spahganhn w~ecakn~ 
Lemna ntinotl 
Po-imiog~ton O b t i a i d o f i ~ b  
Rie& t j L u L t ~ v ~ 5  
ScuteRemLa gde.aicdata 
Tmpa t a f i 3  
Agkob~% canina 
Juncun c o n g C o m ~  
PoaMog~on  &choidu 

Caex  nc~LtX~okrnin 
Schpu.s Incus&d 
RamncuRi~n pelabtu~ 
NLt&a ~LexiLL.5 
Ranuncdun  lan ni mu Ra 
1 & i ~  p~~?udacotrub 
0etian.the a q d c a  
CaLLLc?hgoti cun pidatwn 
Ricoiocahpun natanb 
Lythnuin na î . i cda  
Carrex acuAa 
C a e x  panicea 
Raja.', tninotl 
ELatUze hexandm 
E q h e t u m  ~ l u v U s  
W m a  pCantago - a q d c a  

Mytuoy~hgU~un ve~LLrGUaakm + 
Cahex hipanla t 
PoRrunogeXon Luceka + 
CenaAophyUuni demmum + 
ELodea canadevuh t 
J U ~ C W  in6lexun t 
Chaha coui;Drahia + 
Po,tamogeXon d p u n  t 
M ytuo phqUum bp-icatum 
GCgce,&z malUrna 
Rotuppa amphibia 
Cmex p n e u d - c y p w  
H y d t l o c h d  tt10)~nu.h -&ana& 
Tgpha La.ti6oLia 
Lemna l x h d c a  
S p h o d d a  poCy/rhiza 
Cahex ohubae 
PhhagmiA~n aun&dh 
Hottonia putun Wd 
SaghXania oagLtLL6okXa 
PoXamogeRon gmuneuA 
Poakmogeton p e d u i a t w  
ELeocha~A acicut& 
Cahex ekkta 
PW& mndinacen  
Nuphah tu;tea 
Glyc& dluLtanh 

Les espèces on t  é t é  groupées d'après l a  p o s i t i o n  de l e u r  optimum écologique pour l a  m iné ra l i sa t i on  de l ' e a u  mesurée par 
l a  conduc t i v i té .  Dans chaque catégor ie ,  e l l e s  sont  rangées se lon l a  va leur  décroissante de 1 ' i n fo rmat ion  mutuel le  
espèce-facteur. Les espèces possédant une va leur  i n d i c a t r i c e  élevée sont  marquées d'une c ro i x .  



pendance des deux distributions (tab. 117). 

TABLEAU 117 

DISTRIBUTION DES CATEGORIES TROPHIQUES D'ESPECES ET RICHESSE 
FLORISÏIQUE EN FONCTiON DES TYPES D'ETANGS 

types trophiques 

01 i go- méso- eutrophique 

conductivité (US cm'' à 20°C) 0-50 50-100 100-200 200-300 300-500 

types d'étangs ( %  du t o t a l )  16,2 41,6 26,6 7 ,8 7 ,8 
catégori es d' espèces d '  après 1 eur 
distri'bution modale (% du to ta l  21,9 13,7 31,5 21,9 10,9 
des espèces) 
richesse f lor i s t ique  ( %  du to ta l  73,9 des espèces) 97,2 97,2 64,3 47,9 

Sk l'on considère le nombre total d'espèces présentes dans 

1'evinembLe des étangs, on constate que les milieux mésotrophiques peuvent 

héberger la presque totalité des espèces ; les milieux oligotrophiques en 

excluent environ 25 % ; les milieux eutrophiques sont les plus sélectifs 

puisqu'ils éliminent 35 à 50 % des espèces, selon le degré de minéralisa- 

tion. On peut y retrouver l'influence déterminante des ions divalents, du 

calcium en particulier, ce qui détermine une partition des espèces en cal- 

cicoles et calcifuges. Selon des travaux physiologiques récents (SALSAC 

1980, GUERRIER 1980), les espèces calcicoles contrôlent mieux la pénétra- 

tion du calcium que les calcifuges en mMu L c h e  en cdcium et à PH 

alcalin : ces dernières, ne pouvant assimiler l'excès de calcium, subi- 

raient alors une intoxication calcique par inhibition de certaines activi- 

tés enzymatiques ; par contre, en tnt2i.e~ acide, pauvre en calcium, les 
calcicoles perdent leur calcium membranaire alors que les calcifuges le 

+ 
retiennent mieux ; le rôle protecteur du calcium contre H et ~ 1 ~ +  permet 

à ces calcifuges de se maintenir alors que la d6iiclence calcique interne 

des calcicoles et les perturbations du métabolisme qui en résultent provo- 
+ 

quent une intoxication par les oligo-éléments et par H et M3+. 11 n'est 



pas exclu cependant que des adaptations enzymatiques se produisent en in- 

teraction avec d'autres facteurs, par exemple, la température, puisque des 

espèces reconnues calcicoles dans certaines régions peuvent croître dans 

des conditions oligotrophiques dans d'autres : il y aurait là une autre 

cause de déplacement de facteur. 

Le calcul de l'information mutuelle espèce-facteur permet 

quelques remarques (tab. 116). Si l'on attribue une valeur indicatrice aux 

25 % d'espèces qui possèdent la plus forte information mutuelle, on cons- 

tate que ce sont des espèces de fréquence absolue assez élevée ce qui en 

fait des indicatrices facilement repérables. Malgré leur richesse floris- 

tique, ce sont les milieux mésotrophiques qui en sont relativement les plus 

pauvres, alors que les milieux oligotrophiques sont bien pourvus (probable- 

ment en raison de l'influence sélective des facteurs thermiques dont les 

valeurs sont liées à une altitude moyenne plus élevée de ces milieux). 

En prenant l'ensemble des espèces, ce ne sont pas les espèces flottantes 

(Lemnacées, Hépatiques) qui sont les meilleures indicatrices de la miné- 

ralisation comme on aurait pu le supposer ; par contre, plusieurs hygrophi- 

les et amphiphytes sont de bonnes indicatrices régionales, notamment parmi 

les Cahex. 

- Prof i 1 s e t  groupes synëcol ogiques 

La réaction des associations au degré de minéralisation est 

connue par l'établissement des profils synécologiques (fig. 5 0 ) ,  ce qui 

permet de les ranger en catégories et groupes synécologiqueç nonofactoriels. 

 une façon générale, l'amplitude écologique d'une association est plus 
restreinte que celle de l'espèce caractéristique, ce qui ne peut surpren- 

dre puisque llassociation implique la réalisation de conditions qui per- 

mettent un bon développement de l'espèce caractéristique. Cette dernière, 

par contre, a une amplitude plus large parce qu'elle peut s'introduire 

comme différentielle ou comme compagne dans d'autres associztions dont les 

domaines écologiques sont différents. On constate enfinque dans la plupart 

des cas, l'optimum écologique de l'association concorde avec celui de 

l'espèce caractéristique. 



FIGURE 50 - PROFILS SYNECOLOGIQLJES DIAPRES LA MINERALISATION 
DE L'EAU APPRECIEE PAR LA MESURE DE LA CONDUCTIVITE 

0 C l  ; C n  ; M t  ; S s m  

Cb ; HP, ; Ma ; Par 

Cro 

Ce ; Eh ; Jb ; Mc ; Pgl  

Cp ; Nf ; Nm ; Pna ; Po ; Rp 

1 Hm ; Pgr  

I 2 1 Ef  ; Pco 

1 1 Se 

N1 ; Pan 

Ce 

Ec ; Pcr  

P 1 

C r i  , 

(Les a b r ë v i a t i o n s  son: ;elles des assoc ia t i ons ,  c f .  Annexe11 A) 



Si l'on considère maintenant l'ensemble des espèces repré- 

sentées dans une association, on voit qu'elles appartiennent souvent à des 

groupes écologiques différents. La figure 51 illustre ce fait par des 

exemples se rapportant au RicciI/lun &%&w% et au Phttag,lni;tc&m communin. 

FIGURE 51 - PROFILS ECOLOGIQUES COMPARES (MINERALISATION) PCUR LES ESPECES DU 
RlCClETU,LI F L U l T k V T 7 S  ET CELLES DU PffRAGkflTETUA4 COE1i!!LINlS 

Typha a n g u s t i ~ o L h  

€zxk=- 

conductivité pS/cm à 20°C 

- Autres paramètres liés à la minéralisation 

Divers auteurs ( L O ~ ~ A R  1938, SY3OENS 1957, SPENCE 1967) 

pensent que le rapport des concentrations ioniques pourrait avoir de l'im- - portance, plus que la valeur globale de la minéralisation. Etant donnée - 

l'absence de corrélation entre la conductivité et la somme des cations 
+ 4- 

K + Na , j'ai établi aussi les profils écologiques et les profils syné- 
2 i  + + 

cologiques -3 partir des valeurs du rapport cationique ca2+ Ç. El6 / a + K 

afin de.:fac.iliter la comparaiso~ (fig. 52 et fig. 53). Le classement des' 
' t ( cc  r 

espèces n'est presque pas modifié et la partition entre calcicoles(rap-Vh! .: 
--.' 

port > 8) et calcifuges (rapport < 2) apparaît nettement, la majorité des 



FIGURE 52 

PROFILS ECOLOGIQUES DIAPRES LE RAPPORT DES C A T I O N S - ( C ~ ~ +  + M ~ ~ + / N ~ +  + K+) 

(Les numéros sont ceux des espèces, c f .  Annexe I A) 



FIGURE 53 : PROFILS SYNECOLOGIQUES DIAPRES LE RAPPORT DES CATIONS 
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espèces occupant une position intermédiaire. Il en est de même pour les 

associations. 

En réalisant une transformation-assez simple des profils syné- 

cologiques en valeurs numériques (indices-profils) aussi bien pour la miné- 

ralisation globale que pour le rapport cationique, le statut ionique des 

associations des divers types de vé~étation.peut être comparé (diagrammes 

16 et 17). Malgré le caracrè2e assez em~irique du mode d'.expression, on peut 

reconnaître facilement.3 catégories d!associations dans la minéralisation 

de l'eau : eutrophe, mésotrophe et oligotrophe, la catégcrie mésotrophe 

pouvant être subdivisée en méso-eutrcphe et méso-oligotrophe. 

LOHAMMAR (1938) en Suède, IVERSEN et OLSEN (1943) au Danemark 

ont utilisé les valeurs de la conductivité mais les résultats sont diffici- 

lement comparables entre eux et avec ceux que j'ai obtenus en raison des 

différences dans les conditions climatiques et dans les méthodes de trai- 

tement des résultats. OLSEN (1950) a déterminé les amplitudes écologiques 

d'un nombre élevé d'espèces sans donner l'optimum écologique : d'une façon 

générale, ces amplitudes sont beaucoup plus larges que celles que j'ai ob- 

servées, ce qui s'explique par le fait que OLSEN a pu étudier la distri- 

bution des espèces dans les eaux saumâtres. D'autres différences dans les 

profils peuvent être notées : alors que dans le Centre de la France, 

!dq&b.7phq~urut &cXnid.eunwlt est oligomésotrophe e t  possède une amplitude 

complémentaire de celle de M y ~ a p h q U u r i  veLti&akum, eutrophe, au Dane- 

mark les deux espèces ont la même amplitude écologique, incluse dans celle 

de A4y~aphqLLum 6 p L c m .  En Allemagne, PIETSCH (1972) et ?dIEGLEB (1978 

ont aussi recherché des relations entre les macrophytes et la composition 

chimique de l'eau. Le tableau 118 et le diagramne 18 permettent de compa- 

rer les résultats de WIEGLEB et les miens à partir de la valeur moyenne de 

la composition ionique, de la teneur en calcium et de la teneur en Na + R 

de l'eau se rapportant à quelques associations.  u une façon générale, la 
conductivité de l'eau où se trouvaitees associations est nettement plus 

élevée en Al1emagne;la plus forte teneur en cal.cium que l'on y observe ne 

suffit pas % expliquer les différences de conductivité entre les deux séries 

de mesureS.Les eaux de dasse-Saxe paraissent en voie d'êutrcp!1isation :leur 

teneur en sodium et en nitrates y est plus élevce quecelle de nos étangs 



- - 
( 6 , 8 4  mg/l.N03 en moyenne pour l e s  mesures de  WIEGLEB ; 1 $70 mgIl .NO3 en 

moyenne pour 58 ana lyses  d 'eaux  d ' é t angs  de  l a  dition)'. 

conductivité 
1 1 

100 2 0 400  1 O 
( W c m )  

DIACRMZE 18 - VAR1C.B ILITE DES COilD JTIO?IS DE DEVELOPPEilENT DES ASSOCIATIONS ACll t ITIQUES 

Les valeurs moyennes de la conductivité pour 10 associations d'hydrophytes obtenues en Allemagne 
(trianoles) et en France (cercles) ont été reportées sur un diagranme dont les 2 axes représentent le 
n;Stiie grad ic t~ t  62 conductivité. Pour fscili ter la lisibilité, Tes triangles ont éti projetés seulenent 
le long de l'axe horizmlal. 

A travers l'amplitude de variation plus ou moins grande des conditions de développement se n:ani- 
feste la pXabti&ii syr;iico20gique de ces associations. Cependant, dans 1 'ensemble la position relative 
des associations est maintenue. 

l 11 f a u t  r appe le r  que l e s  Gtaags de l a  d i t i o n  n ' o n t  pas  é t é  p e r t u r b é s  par  
l e s  p o l l u t i o n s  d ' o r i g i n e  a g r i c o l e  au moins jusque v e r s  1975, d a t e  à par-  
tir d e  l a q u e l l e  j ' a i  pu soupçonner l e u r s  e f f e t s  dans quelques é t angs ,  
d ' a p r s s  l a  v a r i a t i o n  de  l a  c o n d u c t i v i t é  de  l ' e a u  e t  d i s  changements dans 
l a  végé ta t ion .  En c e  sens ,  l e s  mesures de l a  composi t ion de  l ' e a u  que je  
donne en annexe pourront  s e r v i r  de rCférencc pour des  cornpùraisons avec 
des  observa t ions  u l t é r i e u r e s .  Toutc.fois ,  13 tendance ë l ' e u t r o p l i i s n t i o n  
r e s t e  linlitCe pour l e  moment e t  p a r a î t  s u r t o u t  l i é e  à des  v a l e u r s  é l e v é e s  
du r appor t  N/P (OLIVE 1 9 7 2 ) .  ' 



TABLEAU 118 

VALEUR MOYENNE DE QUELQUES PARAMETRES CONCERNANT 
L'EAU OU SE DEVELOPPENT DES ASSOCIATIONS D'HYDROPHYTES 

nombre conducti vi tel Ca Na K 
d'observations à 20°C (pS cm ) mval/l mval/l mval/l associations 

W : données de bJIEGLEB pour la Basse-Saxe 
F : données personnelles 



La mesure de la conductivité, si précieuse pour estimer la 

minéralisation globale de l'eau, ne suffit donc pas pour établir des com- 

paraisons d'une région à l'autre. Il serait souhaitable, pour cela, que 

les recherches ultérieures sur les eaux douces comportent des analyses des 

teneurs en calcium, magnésium, potassium, sodium mais aussi en sulfates, 

nitrates et phosphates pour expliciter la signification de la conductivité 

et pour tenir compte des modifications de la composition de l'eau liées 

aux activités humaines. Cette comparaison révèle aussi que le comporte- 

ment écologique des espèces et des associations vis-à-vis des facteurs 

chimiques présente une certaineplafi&é à l'intérieur du profil écolo- 

gique potentiel défini de manière génétique par les exigences éco- 

physiologiques~ Les variations régionales des combinaisons des facteurs 

et la compétition interspécifique au sein des phytocénoses imposent des 

contraintes qui se manifestent par le déplacement des seuils écologiques 

et/ou de l'optimum écologique des espèces quand on compare leur comporte- 

ment d'une région à l'autre. 

c)  Profondeur 

La profondeur où croissent les macrophytes constitue, appa- 

remment, un paramètre important puisqu'elle détermine la distribution des 

espèces et des groupements selon un gradient et la formation de ceintures 

de végétation : il s'agit d'un paramètre d'ordre stationne1 facile à mesu- 

rer lors de la réalisation des transects et des profils. Ces mesures con- 

cernent l'épaisseur totale de la couche d'eau jusqu'à la surface du sédi- 

ment. Pour les plantes exondées, je n'ai pas tenu compte de leur position 

par rapport au niveau de la nappe libre et je les ai regroupées dans une 

même classe du facteur. Il est clair que la connaissance de la seule 

épaisseur de la couche d'eau ne suffit pas pour caractériser précisément 

la réaction écologique des espèces : la turbidité de l'eau peut varier 

d'un étang à l'autre pour une profondeur donnée (apports de matières humi- 

ques, présence d'argils en suspension) et retentir ainsi sur le métabolis- 

me des macrophytes (photosynthèse) ; de plus, dans une zone de profondeur 

déterminée, les organes assimilateurs des différentes espèces n'occupent . "  
* \  

pas tous la même tranche d'eau (stratification). Il serait peut-être ut&i'ir. \. -. - 
dans des études ultérieures, de prendre en compte ces aspects complémen- 

l Ce fait important vient d'être confirmé tout récemment par une étude de 
KADONO (1982) sur les macrophytes aquatiques du Japon. 



taires. Néanmoins, dans le cadre de la dition et de la nature des milieux 

étudiés ( étangs) des comparaisons peuvent être tentées à l'aide des pro- 

fils écologiques. La méthode s'applique bien à ce type de paramètre : les 

mesures sont distribuées en classes et, malgré les variations de niveau 

saisonnières qui ne permettent pas de repère fixe, leur nombre est suffi- 

sant pour que les résultats obtenus par le traitement statistique soient 

utilisables. 

La figure 54 fait apparaître les profils synécologiques 

d'après la yrofondeur : on y retrouve une disposition en écailles carac- 

téristique due à l'existence d'un gradient. En particulier, les espèces 

d'un même genre ou d'un même type biologique peuvent s'ordonner, par en- 

chaînement, en une bé&Le écoLogique (WHITTAKEX 1970)  : c'est le cas pour 

les Potamots où, selon une profondeur croissante se succèdent Po$amogcd~n 

g&neuh, P. ob;tuhi6oLhh, P. c h p u h ,  P. Lucenh. Certaines associations 
des C!zrvr&ea et la plupart des associations du Npphaehon supportent une 

couche d'eau plus épaisse que la plupart des associations du Poimnion et 

ce sont les associations des i&to&&&ea et des L m n G e a  qui sont les 

plus externes. 

Par comparaison avec l'extension réelle des espèces et des 

associations observée au sein des phytocénoses, le long des transects,on 

s'aperçoit que l'amplitude écologique donnée par les profils écologiques 

est plus importante ; autrement dit, dans un étang donné pourvu d'un gra- 

dient de profondeur, les potentialités écologiques vis-à-vis de cette 

dernière ne sont pas complètement exprimées ; la compétition entre les 

espèces et les groupements limite leur extension. On conçoit alors que 

cette compétition est d'autant plus vive entre deux espèces qu'elles pos- 

sèdent le même type biologique et le même profil écologique pour la pro- 

fondeur ; c'est aotamment le cas pour Nuphat lutea et Nymphaea dba qui 

ne se rencontrent qu'exceptionnellement en peuplements bien développés 

dans les mgmes ét~ngs. VAN DER VOO et WESTHOFF (1961) ont aussi montré 

que ces deux nymphéides ne présentent pas d'affinité sociologique malgré 

une similitude des conditions de profondeur dans lesquelles elles se dé- 

veloppent dans les rivières. Nous avons vu (chapitre 1) combien l'obser- 

vation de la distribution des espèces et de leur abondance en fonction 

, de la profondeur pouvait être riche d'enseignements pour interpréter la 

'+.dynamique des groupements. 





2 - CARACTERES DU SUBSTRAT ET DU SEDIMENT 

Dans toute pièce d'eau, dès sa création, commence un processus 

de sédimentation allochtone à partir de particules minérales et organiques 

apportées par le vent ou par l'eau d'alimentation, qui s'accompagne d'une 

sédimentation autochtone comportant des éléments minéraux (détachés des 

berges ou du fond par l'agitation de l'eau, par les activités animales ...) 

et surtout des matériaux organiques provenant de la biocénose qui s'instal- 

le et évolue. Ainsi, progressivement, le substrat, dont la nature litholo- 

gique et la texture sont variables, se recouvre d'une boue dont les propor- 

tions en fraction minérale et en fraction organique, la composition chimi- 

que et la granulométrie déterminent les propriétés. Cette boue est le siège 

d'une activité biologique complexe où se produisent des transformations 

aérobies et anaérobies qui dégradent la matière organique et assurent la 

synthèse de composés humiques complexes servant de liant, à la façon des 

processus biochimiques qui se produisent dans les sols terrestres 

(DUCHAUFOUR 1965). Le résultat est la formation d'une v u e ,  complexe physico- 

chimique et biologique (WURTZ 1962) ; une expression de l'activité biologi- 

que et des conditions dans lesquelles elle s'effectue est donnée globale- 

ment par la mesure du potentiel d'oxydo-réduction. 

On peuc penser, comme BAUDIEXE (1970) l'a montré pour les végé- 

taux des landes, que le support physique du dispositif fixateur et nutritif 

des végétaux joue un rôle important et possède une action sélective au même 

titre que les caractères chimiques et que les facteurs qui agissent au ni- 

veau des autres parties de l'appareil végétatif. Seulement, l'étude en est 

malaisée en milieu aquatique et les observations sont assez rares. Profi- 

tant de l'analyse de la végétation au moyen des profils, je me suis attaché 

à rechercher les relations entre les macrophytes amphibies et aquatiques et 

leur support. Pour cela, j'ai effectué des observations et des mesures in 

A& (profils pédologiques à la faveur de la vidange de quelques étangs ; 

mesure du potentiel d'oxydo-réduction) et j'ai prélevé de nombreux échan- 

tillons soit directement soit à l'aide de tubes emboztés maniés à partir 

d'un bateau pneumatique. Les traitementspratiqués au laboratoire ont né- 

cessité un grand nombre de manipulations afin de déterminer la teneur en 

matière organique (par calcination), le spectre granulométrique sommaire 



(par tamisage), la présence ou l'absence de carbonate de calcium et,pour 

un certain nombre, le rapport c/N'. Plutôt que de réaliser quelques analy- 

ses sophistiquées, dont la précision est bien souvent illusoire, j'ai pré- 

féré m'en tenir à des traitements simples mais dont les résultats étaient 

susceptibles d'une exploitation statistique. 

a) Analyse de profils pédologiques : considérations sur la 

pédogenèse des sols aquatiques 

La comparaison des profils pédologiques réalisés sur les 

transects de végétation d'étangs établis sur des substrats de nature litho- 

logique diverse apporte des éléments d'interprétation sur l'évolution pédo- 

génétique des sols subaquatiques dont une classification a été donnée par 

KUBIENA ( 1953) puis reprise par NEUHAÜSL, MORAVEC, NEUHAULOVA-NOVOTNA ( 1965) 

et par DUSSART -(1966) . 

. formation de sols tourbeux à den et de sols à amuon (fig. 55) 

profil 1 (étang des BruySres, 198) 

Sur la bordure interne de la phragmitaie qui se développe sur un subs- 

trat sablonneux, les débris de F ' h t a g r d ~  c t u n m  s'accumulent en un ho- 

rizon A. peu épais de matière organique grossière qui se décompose à sa 

base et qui vient s'incorporer progressivement au sable ; ce dernier prend 

une teinte grise (horizon A/C). L'ensemble présente des conditions réduc- 

trices. 

profil 2 (étang de Menetou-Salon, 274) 

La structuration du profil est plus nette ; à la marge interne de la 

phragmitaie se dépose de la matière organique (horizon Ao) qui se fragmente, 

se tranforme fortement et se mélange à de l'argile (horizon Al) ; une accu- 

mulation d'argile grise enrichie en fer ferreux se produit au contact du 

substrat sablonneux : cet horizon a l'apparence d'un gley réduit et je 

l'appellerai B/Gr. L'ensemble dc profil est peu réducteur. 

1 

~'anal~se de la teneur en carbone et en azote a été réalisée pour 58 
échantillons selon la méthode ANSTETT (in DUCHAUFOUR 1965) par Monsieur 
SAJOT, Ingénieur agricole à Nevers, auquel j'exprime mes très vifs 
remerciements. 
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1-2-3 : formation d'un sol a fen 
4 : sol à anrnooï 



teneur en fraction très fraction potentiel 
horizons matière organique fine (%)  grossière (%) d ' oxydo- 

(%) (< 0,125 mm) (> 2 mm) reduction ( m V )  
- - -  

\O (10 cm) 53 $1 54,l 

il (5cm) 9,3 71,4 
i/Gr (10 cm) 2 y 4  83,7 

profil 3 (étang de Menetou-Salon, 274) 

Réalisé au sein même de la phragmitaie, sous une très faible épaisseur 

d'eau (1 cm),ce profil est caractérisé par l'épaisseur des horizons humi- 

fères qui constituent une sorte de tourbe fibreuse appelée den. On remarque 

que l'horizon où se situent les rhizomes de P h g d & h  a~~sJ%&-4 présente 

un potentiel positif (conditions d'oxydation) ; l'épaisseur de l'horizon A l  

est accentuée par la présence du chevelu des racines (rhizosphère) qui ne 

pénètrent pas dans l'horizon argileux B/Gr. 

teneur en fraction t rès  fraction potentiel 
horizons matière organique fine ( 4 9 )  grossière (%) d ' oxydo - 

(%) réduction ( m V )  
-- - 

A. (10 cm) 86,2 18 $3 42,3 

Al (40 cm) 66,7 12,2 27,4 

8/Gr (10 cm) 14,2 95,9 0 ,3 

Des sols analogues se forment dans certaines cariçaies (cariçaies à 

Cmex vaicatUa, à Cmex d a t a  ) et dans les marécages à E q ~ ~ i A & u n  ~ R u v h -  

m e .  

profil 4 (étang de Villemenant, 279) 

Dans les parties exondées de façon prolongée ou en permanence mais 

alors soumises à l'action des variations de niveau de la nappe phréatique, 

se constituent des sols hydromorphes à gley plus ou moins oxydé (tache~i;-'.~ 

rouilles) et à anmooh : la matière organique forme un horizon A1 épais, 



compact en noir, réducteur alors que l'horizon Ag est peu épais. Ce type 

de sol est fréquent sur les substrats acides, dans les aulnaies, les tail- 

lis de S&x Gnmea, dans certaines cariçaies (Cturex &oh&-, Cturex acu- 

LL~omUn). 

. formation des sols à g y f i j a  et à dyl (fig. 5 G )  

Le substrat des étangs est généralement meuble : il constitue un &&go- 

A V ~  (DUCHAUFOUR 1965) s'il est de nature sablonneuse et un p&oX0pédon 

(KUBIENA 1953) s'il est de nature argileuse, carbonaté ou non. Des groupe- 

ments pionniers s'installent selon la nature du substrat (profil 1, étang 

Billot, 260 ; profil 2, étang du Chazeau, 327). Ces sols non évolués sont 

généralement oxydés surtout si la fraction grossière prédomine : cela favo- 

rise la minéralisation de la matière organique provenant de la décomposi- 

tion des végétaux qui s'y installent, généralement dépourvus ou presque de 

tissus lignifiés ; la présence de carbonates a également une action favo- 

risante. Cependant, il peut arriver que de la matière organique s'accumule 

devenant alors un haph0p& noir ou brun, malodorant : ce type de sédiment, 

rare dans un étang, se rencontre dans les mares et les fossés où abondent 

les Lemnacées et les Algues filamenteuses. 

Parallèlement au développement de la végétation de l'étang, la produc- 

tion de matière organique augmente, surtout si des hélophytes apparaissent. 

Des débris et des particules de matière organique sont entraînés vers le 

centre de l'étang et sédinentent en même temps que des colloïdes et sus- 

pensoides argileux. Ainsi, même en l'absence d'hydrophytes sur toute l'é- 

tendue du fond d'un étang, se constitue un horizon A i  plus ou moins riche en 

matière organique qui s'épaissit progressivement (profil 3, étang Michot, 

313 ; profil 4, Palissonnet, 281). 

a i  
Les termes de gyttja et de dy ont été introduits par VON POST (1862) (in 
HANSEN 1959 qui en a précisé le sens et les caractères). 
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FIGURE 55 - FORMATION DES SOLS AQUATIQUES A GYTTJA ET A DY 

1-3-5-6 : format ion  d ' un  sù l  A q y t t j a  sur  réaosol 

2-4-7-8 : format ion  d ' un  s o l  A q y t t j a  sur  protopédon 

9-10-!1 : é v o l u t i o n  d ' un  so l  à g y t t j a  en so l  4 dy 



teneur en f r ac t i on  t r è s  f r a c t i on  potent 
horizons matière organique f i n e  (%) gross iè re  (%) d ' oxydl 

(%) réduction 

Mi chot Al (5  cm) 33 ,O 53 ,O 1 9 2  - 130 

C 7 Y 4  37,3 2 9 5  - 100 

A 1  ( 2  cm) 
Pal i ssonnet 

Les processus de minéralisation de la matière organique se 

déroulent au sein de l'horizon Al pendant que la sédimentation se poursuit. 

Il en résulte soit une migration de l'argile et du fer réduit dans le subs- 

trat s'il est sablonneux (horizon A/B du profil 5, étang du Merle, 291) ,  

soit un résidu argileux dont la coloration grise est due à l'accumulation 

du fer à l'état réduit : c'est l'horizon B/G~' (profil 6, étang Neuf à 

Paray-le-Frésil, 172). L'horizon Al, dont l'épaisseur peut atteindre quel- 

ques dizaines de cm, constitue le gqZtja, sur lequel s'implantent de nom- 

breux groupements d'hydrophytes des Pukmetea et des Chatcetea. L'épaisseur 

de l'horizon B/Gr peut devenir importante si les processus de minéralisa- 

tion sont rapides, en particulier dans les étangs dorit les eaux sont riches 

en calcium (profil 7, étang de Garigny, 270). Ainsi, l'épaisseur de l'hori- 

zon B/Gr augmente avec le temps jusqu'à ma-squa à dCLik h mLtWLe L L -  

;tiaRc! du n u b a M .  On y rencontre parfois des restes incomplètement décom- 

posés de rhizomes d'hélophytes en place ou de fruits de Tirapa naAxMn 
(profil 8 ,  étang de Javoulet, 240) : c'est la preuve que cet horizon B/Gr 

provient de la transformation du gyttja par destruction de la matière or- 

ganique, excepté pour quelques fragments qui se trouvent ainsi fossilisés. 

1 
 horizon B/Gr est beaucoup plus pauvre en eau que l'horizon A1 probable- 
ment à cause du tassement produit sous l'effet du poids de la vase. Après 
déahyJratatlon complète CU laboretoire, les échantillons présentent sou- 
vent une texture poreuse et une certaine friabilité consécutives à la 
disparition de la matière organique ; ces caractères distinguent l'argile 
de l'horizon B/Gr de celle du protopédon qui est compacte et cassante 
après déshydratation. 



Les résultats des analyses faites dans les horizons superposés montrent 

bien cette évolution pédogénétique (tab. 119). 

Lorsque l'apport en matière organique devient très important, 

ce qui se produit en présence d'une végétation bien développée d'hélophy- 

tes édif icatrices (PktLcrgdeh a u n u ,  Eqdetwn ~ X u v u e ,  Cahex l a -  

hLocAhpa, CAhex &&a ), la vitesse de sédimentation devient trop élevée 

par rapport à la vitesse de minéralisation de la matière organique. De la 

matière humique colloïdale et en suspension colore l'eau en brun (condi- 

tions dystrophiques) et sa sédimentation donne une vase brune, à texture 

spongieuse ou floconneuse appelée d g 1 .  Le gyttja est peu à peu remplacé 

par le dy. L'horizon A1 s'enrichit en matière organique (profil 9, étang 

Gouffier, 296) : sa couleur passe du gris au marron et la partie supérieure 

est formée par un sédiment brun-noirâtre et très fin, réducteur. L'ensemble 

surmonte l'horizon B/Gr. Lorsque la charge de l'eau en matière organique 

s'élève encore, il se produit une formation de dy (profil14 étang de 

Javoulet, 240) au sein duquel peuvent se différencier des sous-horizons 

(profil 11, étang de Javoulet). 

Le dy est un sédiment riche en matière organique (plus de 50 Z 

du poids sec) ce qui est mal supporté par la plupart des hydrophytes, du 

Po;tamion et des Chahetea. My&iophyRXum &ehn.l@o/uun, PoXamogeton Lucem, 

Nymplzcrea d b a  peuvent y enfouir leur rhizome et parmi les hélophytes, 

Typha angur,a%aofia paraît s ' adapter plus facilement à 1 ' accumulation de ma- 
tière organique que S c i n p u h  XacuhZd.4. Le tableau 119 donne les résultats 

des analyses se rapportant aux horizons d'un sol à dy où un peuplement à 

Nymphaea deba s ' est substitué à un peuplement à N u p h  Lutea, le premier 

étant probablement favorisé par son rhizome enfoui alors que le second pos- 

sède un rhizome superficiel. On constate la très forte teneur en matière 

organique du dy mais la fraction fine n'est pas prédominante : cela est dû 

à la sédimentation, en plus de la matière humique colloldale ou en suspension, 

de fragments végétaux divers (débris de feuilles, fragments de tiges décom- 

poses). Par ailleurs, il n'existe pas de passage progressif du dy à l'horizon 

1 
Le dy est un sédiment très riche en eau qui devient compact et cassant 
après déshydratation. 



TABLEAU 119 - COMPARAISON DES PRINCIFAUX TYPCS DE SOLS AOUATIQLIES D'ORIGINE BIDLOGIQIIE 

Sol 8 GYTTJA 
Etang Neuf. !a Collancel le. n0300 ; groirpement a Tijplin nngtt~t i6oCia  ; epaisseur d'eau : 

60 cm 

teneur en matière teneur en eau f r a c t i o n  > 2 mn f r a c t i o n  c 0.125 nni 
organique ( %  poids sec) 

1 6) (%) 
I 1 A l a  35,2 75.1 17.7 63.6 
1 1 

Al b 28.8 78.1 5.9 77,l 
Ah B/Gr 15.9 48.6 0 .2 94.1 

A l  b C 7.4 40,7 1.2 94.5 
...................................................................................... 
horizons C %. N Xe C/N PH po ten t ie l  d'oxydo- I 

reduction (mv) 
&Gr 

* la  114.4 8.8 13 6,1 - 80 

A1b 105.8 8,4 12.6 6.1 - 35 
C B/Gr 44.1 3.9 11.3 6 - 60 

C 9 8  1,6 6.1 6 $8 - 110 

Au sein du g y t t j a  l a  fragmentation e t  l a  minëra l isat ion de l a  matiëre 
organique ; au terme du processus l ' a r g i l e  rës idue l le  enr ich ie en fer ferreux 
consti tue un horizon B/Gr sur l e  substrat  arg i leux C 

Sol à DY Etang Gouffier. l a  Col lsncel le, n0296 ; groupement à N u p h  eLtca ; épaisseur d'eau : 
60 cm 

teneur en matiere teneur en eau f r a c t i o n  > 2 mn f r a c t i o n  < 0,125 mm 
horizons organique (% poids sec) (%) (%) (SI  

horizons c $ O  N Z, C/N potent ie l  d 'oxydo- 
reduction (mV) 

I l  n'ex is te pas de t rans i t i on  entre A e t  B/Gr ; l 'accumulat ion de l a  matière 
organique 1 'emporte sur l a  minéral isa l ton.  

Etang Gouffier, l a  Collancelle, n0296 ; groupement .3 P h g m X u  aus&w% ; épaisseur 
d'eau : 20 cm 

I horizons teneur en matiere teneur en eau f r a c t i o n  > 2 m f rac t ion  c 0,124 mn 
I organique ( X  poids sec) (%) (%) (%) 
I 

A0 63,4 86,7 46.1 29.4 

B/Gr 16.5 52.7 O 95,5 

C 9,3 47 ,O 3.1 94 ,O 
--------------------------------------------------------------------------------------- 
horizons C %O N %O C/N PH potent ie i  d'o~ydo- 

reductlon (mV) 



Un exemple démonstratif de cette évolution et de l'existence 

de paliers et de seuils est donné par la comparaison de la végétation et du 

sédiment des étangs de la Collancelle (Nièvre) : étangs de Vaux, étang Neuf, 

étang Gouffier (fig. 1 et 2; tab. 119) établis sur le même type de substrat 

argileux. Sur le protopédon des étangs de Vaux s'implantent le C d c -  ve- 
hic&& 1 ' E ~ e ~ ~ h a h i t ~ w n  p d u u ,  le S&pawn &cuhitrtin, diverses as- 

sociations du Pa;tcmian (Patam&um g d n d ,  Pa;tama -Najadetwn matLime). 

Un gyttja se forme, colonisé par le T/rap&tum Ma;tavi;tin. L'évolution a été 

plus rapide dans l'étang Neuf, moins vaste et dont les variations de niveau 

sont faibles : les ceintures d'hélophytes ont pris de l'extension ; l'accu- 

mulation du £en s'est produite dans les parties colmatées et envahies par 

la cariçaie. Dans la partie interne, l'accumulation du gyttja est devenue 

importante avec, parallèlement, l'implantation du Ni..t&&tum @ e x m  et 

plusieurs associations du Nymphacan et du PaXkon  : la diversité des as- 

sociations et la richesse floristique sont à leur maximum et l'évolution 

paraît lente (palier). Un seuil a été franchi dans l'étang Gouffier avec 

l'installation du Phagmike;twn conimud qui, par son développement, produit 

une grande quantité de matière organique ; le sédiment de type £en s'accu- 

mule accentuant le colmatage ; la matière humique surabondante a transfor- 

mé le gyttja en dy favorable à l'extension du NymphaeEtum d b a e .  

b )  Relations entre  l e s  caractères du sol e t  la  véqétat ion 

S'il nous est apparu que certains groupements sont bien liés 

à un type de sol déterminé (le PhnagmiL&wn comniuiltin produit un sol à £en, 

le ChatLetwn cov&uaiae s'installe sur un protopédon, le L.i;t.tatr&eXwn cam- 

munh s'établit sur un régosol), la connaissance de la nature du sol ne 

semble pas suffisante pour interpréter l'influence des facteurs édaphiques 

sur la distribution des espèces et des associations : le gyttja, par exem- 

ple, sert de support à de nombreuses associations des PaXa.m&ea et des 

Ch.UA&tea. J' ai donc analysé leur comportement écologique vis-à-vis d 'un 

certain nombre de facteurs caractérisant les divers sols aquatiques. 



Comne les prélèvements ont été faits au niveau des groupements, 

cette étude a un caractère synécologique ; toutefois, on peut en tirer des 

conclusions sur le comportement auto-écologique des espèces dominantes dans 

la mesure où, elles sont des espèces fondamentales (BAUDIERE 1970) aussi 

bien pour la physionomie que pour la dynamique de la végétation et du sédi- 

ment. La plupart des profils synécologiques ont été déjà présentés lors de 

la description des unités phytosociologiques (chap. II). Il est évident que 
1 

se trouvent exclues les espèces et les associations indépendantes du subs- 

trat et du sédiment. 

- Teneur en matière organique 

Elle a été évaluée en calcinant les échantillons pendant 20 mn 

à 600°C. Les valeurs obtenues par la mesure de la différence pondérale (per- 

te au feu) donnent la teneur en matière organique avec une bonne approxi- 

mation bien que les résultats soient en excès par suite de la libération 

d'eau de constitution de certains minéraux. Pour 66 échantillons analysés, 

le coefficient de corrélation entre la perte au feu et la teneur en matiè- 

re organique est très significatif (r = + 0,93) et la droite de régression 

de la teneur en carbone (exprimée en Xo) fonction de la teneur en matière 

organique (exprimée en Zo) obtenue par perte au feu à 600°C a pour para- 

mètres : y = 0,4 x + 5,2. 

L'examen des profils synécologiques permet la constitution 

de 3 groupes (f ig. 5 7) : 

- des associations de milieu pauvre en matière organique (oligo- 
humiques)où l'on trouve les associations qui s'implantent 

sur les régosols (associations des L&tukQRe&tea et quel- 

ques associations des Patam&tea comme le MyLiophyU&um 

a e t & t i u ~ L u n i ,  le Ranuncd~tum p W )  et sur les protopé- 

dons (associations des Ch&tea et des associations,des 

Po;tamatea) ; 

- des associations de milieu moyennement riche en matière or- 
ganique (mésohumiques) : elles s'installent sur un gyttja ; 

ce sont les plus nombreuses ; 



FIGURE 57 - PROFJLS SYNECOLOGIQUES : EN FONCTION DE LA TENEUR EN HATIERE ORGANIQUE 
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- des associations qui se renconcrent sur les milieux riches 
ou très riches en matière organique tel que le £en et le dy 

(polyhumiques) qu'elles contribuent souvent à former ou à 

entretenir. Ces associations édificatrices sont principale- 

ment composées par des hélophytes ; seul le M y m p ~ e ~  

dbae appartient à la végétation d'hydrophytes. On remarque, 

cependant, que ces associations sont très tolérantes pour 

les teneurs en matière organique et elles peuvent même colo- 

niser des supports dépourvus de matière organique ; leur 

optimum est déplacé vers les fortes teneurs car elles sont 

capables de les supporter sans subir la concurrence des au- 

tres associations. 

- Granulométrie 

L'introduction de ce paramètre m'apparaît indispensable puis- 

que la dimension des éléments organiques et surtout minéraux du substrat 

et du sédiment est susceptible de jouer un rôle important aussi bien pour 

la fixation et la nutrition minérale des macrophytes que pour l'activité 

biologique des microorganismes, en relation avec la facilité de circulation 

plus ou moins élevée des gaz dissous et des ions (WURTZ 1962). Cette ana- 

lyse granulométrique permet non seulement de distinguer les régosols et les 

protopédons : elle introduit un élément de discrimination au sein des 

horizons enrichis en matière organique (gytfja, dy, £en) d'autant plus im- 

portant que c'est à leur niveau que s'étale l'appareil végétatif souterrain. 

J'ai donc réalisé l'analyse granulométrique des échantillons 

par une méthode sommaire de lavage sur une colonne de tamis choisis non 

pas dans le cadre d'une étude de sédimentologie mais dans un contexte bio- 

logique ; pour cela j'ai considéré : 

- la fraction grossière (éléments dont la taille dépasse 2 mm), 
- la fraction moyenne (0,5 - 2 ma), 

- la fraction fine (0,5 - 0,125 mm), 



- la fraction très fine (particules de taille inférieure à 

0,125 mm) ; cette dernière comporte donc les sables très 

fins, les limons et les argiles ainsi que de la matière 

organique. 

Un sol ou un horizon peut donc être caractérisé par son spec- 

tre granulométrique. 

La nature des particules étant minérale ou organique, l'étude 

granulométrique seule conduit à rassembler dans un même groupe caractérisé 

par la prédominance de la fraction grossière, les profils synécologiquesl 

des associations des sols sablonneux ( ~ o t t & & & u n ,  E~atin&) et ceux 

des associations des sols à £ en (Phhag&m commur&5, C&cetwn gt~acilh) , 
ce qui n'est guère satisfaisant. La prise en compte simultanée de la teneur 

en matière organique et du spectre granulonétrique, et plus précisément la 

proportion de la fraction très fine, est beaucoup plus significative quant 

à la représentation des caractères édaphiques puisqu'elle permet de dis- 

tinguer les diff érents types de sols (f ig. 53). Le diagramme 19 obtenu par 

la projection des nombreux échantillons analysés en tenant compte de ces 

deux paramètres met en évidence les types de sols aquatiques et leurs rela- 

tions pédogénétiques. Une série est constituée par les protopédons, les 

sols à gyttja, les sols à dy et les sols à £en : elle est marquée par 

l'accroissement de la teneur en matière organique et la diminution de la 

fraction très fine ; une autre série a pour départ les régosols (sableux et 

argilo-sableux) et, par l'intermédiaire des sols à gyttja, elle converge 

aussi vers les sols à £en. L'horizon B/Gr résultant de la minéralisation 

de la matière organique du gyttja et de l'accumulation d'argile et de fer 

réduit se projette dans le groupe des protopédons, constituant ainsi un 

néo-substrat dans lequel la rhizosphère ne pénètre que très rarement. Les 

principaux caractères des sols aquatiques peuvent donc se déduire de ce 

diagramme (tab. 120) . 

1 

La détermination des profils synécologiques à partir des spectres granu- 
1omStriques nécessite une série de transformations après codage des va- 
leurs des 4 classes des spectres selon l'échelle suivante : 0-10 % : l ; 
10-25 % : 2 ; 25-50 % : 3 ; 50-75 % : 4 ; 75-90 % : 5 ; 90-100 % : 6. 
Un exemple est donné dans l'annexe V A .  



FIGURE 58 

COMPARAISON DES DIFFERENTS TYPES DE SOLS AQUATIQUES DIAPRES : 

- l a  teneur en matière organique (en no i r )  
- l a  proportion des f rac t ions  granulornétriques ( l a  f r ac t i on  

l a  plus f i n e  e s t  à dro i te  ,de chaque histogramme) 

1, régosol 
2 .  protopédon 
3 .  horizon B/Gr 
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TABLEAU 1 2 0  

TENEUR EN MATIERE O!?CPJ!IQUE FT PROPORTION DE 

L A  FRACTION TRES F I N E  DANS L E S  SOLS AQUATIQUES 

sols ; horizons matière organique % fraction très fine 4 
(par perte au feu à 600") (<  0 ,125  mm) 

régosol (sableux ; argi 10-sableux) < 2 5  

protopédon ; horizon B/Gr < 2 5  

gyttja 2 5  - 50  

dy 5 0  - 7 5  
fen > 5 0  

Le diagramme 2 0  représente la dispersion des associations d'hydro- 

phytes caractérisées par les échantillons prélevés au niveau de l'horizon 

où se situe leur appareil souterrain. Pour des raisons de lisibilité n'ont 

été représentés que les points moyens des associations indiqués dans le ta- 

bleau 121 ; les signes distinguent les alliances phytosociologiques dont 

font partie les associations. 

On remarque que : 

- les régosols sont occupés par des associations de l'EXeochd- 
&ion adcuXm.b ; 

- les protopédons sont colonisés par la plupart des associations 
du PvZamion, du NA;t&LLun et par des associations du Nymphaeian 

comme le T&qwhn~ natafi, le PoLs'gonetwn an~phibii ; 

- les sols à gyttja portent le PoXcunQ;twn Luce& et les associa- 

tions du Nqîmplzaeian représentées par le Po,?lunm nutan?%, le 

NuphatLchm RuAeae et le Nymphcreu2u.m dbae, cette dernière s'ins- 

tallant sur le dy. 

Le diagram 21diçtribue les Gchantillons correspondant aux 
1 .  

*%ssociations de la classe des P h m g t n d ~ e a  : elles constituent une série 

écologique en fonction de la teneur en matière organique du sédiment. 



Chaque signe correspond à l 'analyse d'un echantillon appartenant à une association d'hydro- 
phytes. Les valeurs moyennes ont é t é  désignées. Par comparaison avec l e  diagramnie 19, on remarque 
que les  associations des LiLtoir&ote~ (Eh, LI) occupent l e s  régosols ; que l a  plupart des 
associations du Potmion e t  du Nymphaeion sont ins ta l lées  s o i t  sur des protopédons s o i t  sur des 
sols  à gytt ja.  Les associations de NymphaeacEes (NI, Na) se  trouvent plus fréquenunent sur l e s  
sols  à dy. 

organique 

Q associations des 
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TABLEAU 121 

TENEUR EN MAPIERE ORGANIQUE ET PROPORTION DE LA FRACTION 

TRES FINE DANS L'HORIZON QUI SUPPORTE LES ASSOCIATIONS 

propor t ion  moyer 
Associations e t  ab rév ia t ions  Nombre d ' échan t i l l ons  teneur moyenne en de la fraction , 

analysés mat ière organique % f i n e  % 

CLvticu3.m aclLtidotunin Ca 
cLmicetun1 g m u  
Cdce twn  eeatae 

cg 
Ce 

Cahicctum hipahiae C r i  
Cahicctwn v~ . i c&e  C v 
E l e o c W c t w n  paRudz2.b E p  
E y d -  6 L u v m  E f 
GlycesU&un maxhae Gm 
Mu~qantheRum W ~ o l h t a e  M t  
P h g d e t w n  c o m u h  P CO 
ScXhpahn LacucsW SI 
Spdrrganietwn e.tecti Se 
Tgphetwi; angwLi6aLiae Ta 
Typhetum Lzti-jofiac T 1 
C W p h y U e t u n  dmmi Cd 
Chahctm 6.ltauk.i Cb 
Elodectm canaden& E c 
Elatinetwn hexanahe Eh 
L & t o t & ~ u m  Lacwa3h L 1 
MghiophyeRukm netmni@ohi Ma 
MyhiophqUetum cspicati Ms 
My~ophqUetum v~~ Mv 
N L t f l *  ~ L e x x i A  N f  
EluphahctLun lLLtue N 1 
NympheLtum d b a e  Na 
P . L l W e t u m  glo buRi<eae Pgl 
Potygonctum an iph ib i i  Pa 
PoZa.mctuni L u c t m 5 ~  P 1 
Po;tamo -NajadeAm marrnae Pm 
Pometun~ n c z t a A  P n 
Potamctwn MclzoicL& P t  
Tmpetwn vatantid T n 
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Plusieurs colonisent un substrat de type protopédon qu'elles contribuent à 

transformer par enrichissement en matière organique ; d'autres se dévelop- 

pent sur un gyttja ou sur un dy ; les associations dont la capacité édifi- 

catrice est la plus forte produisent un £en. Seul 1 ' E ~ e v c h c v r ~ ~ ~ n  pduA;teLin 

se distingue par son aptitude à coloniser les régosols mais le S&p- 

La~uhY& s'y trouve souvent. 

Il existe donc une relation entre la constitution du sédiment et 

la nature des associations végétales : leur évolution est liée. Ainsi se 

trouve confirmée l'esquisse dynamique présentée à l'issue de l'étude sym- 

phytosociologique (p.306 ) .  

- Rapport carbone-azote (C/N) 

Le rapport C/N est un indicateur précieux de la vitesse de 

minéralisation de la matière organique et donc de l'activité biologique du 

sédiment puisque ce processus fait augmenter la teneur relative en azote 

(DUCHAUFOUR 1965). Combiné avec la teneur en matière organique, il consti- 

tue un bon critère du degré de minéralisation dans un horizon déterminé. 

Le tableau 122 donne les valeurs moyennes obtenues après analyse des échan- 

tillons. 

TABLEAU 122 

VALEUR DU RAPPORT C/N POUR LES SOLS AOUATIQUES 

nombre teneur moyenne en C/N 
type de 'O' d ' échan t i  1 lons  ma t iè re  organique moyen 

% 

f en 9 

dy 11 

SY ttj a 11 
protopédon 12 

hor izon B / G r  3 



Le £en et le dy présentent un rapport C/N élevé ; l'zctivité 

minéralisatrice y est faible et on comprend l'importance des espèces édifi- 

catrices de £en lors de la formation d'un écotone : l'accumulation de ma- 

tière organique, en s'accélérant, aboutit à l'envasement par le dy puis au 

comblement de l'étang par le £en, lorsque la succession des groupements 

n'est pas entravée. Le gyttja est un sédiment biologiquement actif et la 

minéralisation s'y fait en équilibre avec l'accumulation de matière organi- 

que puisque l'horizon argileux B/Gr peut être considéré comme le terme de 

l'évolution du gyttja. Dans cet horizon, plus réducteur, où ne pénètre 

pas le système racinaire, la remontée du rapport C/N dénote une diminu- 

tion de l'activité biologique. Dans les protopédons, colonisés par de nom- 

breuses espèces, l'activité biologique est la plus intense puisque la ma- 

tière organique produite par les végétaux y est maintenue à un taux faible. 

Le nombre insuffisant d'analyses ne m'a pas permis d'établir 

les profils synécologiques. 

- Le potentiel d'oxydo-réduction 

L'eau libre et le sédiment sont colonisés par des êtres vi- 

vants : des transformations et des échanges incessants s'y produisent. Un 

équilibre dynamique s'établit entre les constituants à l'état oxydé et les 

constituants à l'état réduit, aussi bien dans les êtres vivants eux-mêmes 

que dans leur milieu ambiant. Cela se traduit par des échanges d'électrons 

(mesurés par 12 potentiel d'oxydo-réduction) et par des échanges de protons 

(mesurés par le pH) : les deux activités sont liées et interviennent dans les 

oxydo-réductions. 

L'activité électronique est définie selon la Convention de 

Stockholm (1953) (h MORGAN et STUMM 1970) par : 

l F : le faraday (96500 coulombs) ; R : constante des parfaits (8,21.10 7 

erg/degré) ; T : températare absolue ; Eh : potentiel cie l'électrode pla- 
cée dans l'hydrogène moléculaire sous une pression de 1 atmosphère (10'~ 
pascal) ; Em : valeur mesurée avec un appareil à électrode au calomel à 
concentration normale de KC1 (appareil HEITO PP26) ; E ré£. : électrode 
de référence au calomel dont le potentiel a pour valeur + 0,28 V. 



avec EH = Em + E ré£. (en volt) 

F/2,3RT = 1/0,057 (à 15°C) 

d'où 

Des valeurs nettement positives de p~ indiquent une faible 

activité électronique et donc des conditions oxydantes alors que des va- 

leurs faibles ou négatives sont liées à une grande activité électronique et 

à des conditions réductrices1. D'après les belles recherches expérimentales 

de MORTIMER (1941, 1942) sur les échanges entre le sédiment et l'eau, on 

peut situer la limite d'oxydation au niveau de l'isovolt EH = + 0,24V (pour 

pH = 7), soit Em = - 0,04V. Comme le pH du sédiment est généralement voi- 
sin de 6 et que la baisse d'une unité de pH correspond à une augmentation 

de + 0,058 V (DUSSART 1966, GOLTERMAN 1969) on voit donc que,dans nos mesu- 

res, la valeur O correspond assez bien à la limite entre milieu réducteur 

(valeurs négatives) et milieu oxydé (valeurs positives) et dans ce cas 

p& = + 4,7. Les observations d'ARMSTRONG (1967) faites dans des sols maré- 
cageux sont concordantes : en mesurant la diffusion de l'oxygène dans le 

sol, cet auteur montre que des traces d'oxygène apparaissent à partir de 

Em = O Volt à pH 6 et que l'accroissement du potentiel d'oxydo-réduction est 

lié à l'accroissement de la diffusion de l'oxygène libre. 

Toutes les mesures (Em) ont été faites in 6 d u  pendant la 

période végétative. Pour l'eau, les valeurs du potentiel d'oxydo-réduction, 

toujours positives, présentent cependant une assez grande variabilité non 

seulement d'un étang à l'autre mais aussi d'un groupement à l'autre pour 

un même étang, sans qu'il soit possible d'établir une corrélation ni avec 

la profondeur de l'eau ni avec la nature du groupement végétal. Les valeurs 

obtenues en surface s'échelonnent entre + 30 mV et + 280 mV, la plupart 

étant comprises entre + 75 mV et + 225 mV. 

1 

Dans l'eau douce en équilibre avec l'atmosphère, à pH = 7, à 15OC, EH = 
800 mV et donc p& = + 13,6. La pression partieile de l'oxygène (exprimée 
en atmosphères) peut être calculée à partir de la relation : log p O2 = 
- 83,l + 4 pH + 4 p~ (MORGAN et STüMM 1970). 



- étang Bouchard (n0255) : mésotrophique 

associations profondeur de 1 'eau (cm) potentiel (mV) 

- étang de Bizy (n0280) : eutrophique 

- étang Gouffier (n0296) : mésotrophique dystrophique 

Au niveau du sédiment, les valeurs obtenues sont pour 

la plupart négatives, excepté pour les sols supportant les associations 

des Li.?Xah&&tea et quelques associations exondées ( C d c m  vaicahure, 

Junc&um ac~~lohL). L'interface eau-sédiment constitue une limite entre 

un milieu oxydé (l'eau) et un milieu réducteur (la vase), au moins Pen- 

dant la durée de la saison végétative. Il existe donc au sein du sédiment 

une consommation d'oxygène plus rapide que sa diffusion à partir de l'eau. 

La consommation est en liaison avec l'activité biologique au sein du sédi- 

ment, non seulement celle de la faune et des microorganismes aérobies mais 

aussi celle des microorganismes anaérobies, ces derniers étant capables 

d'abaisser le potentiel d'oxydo-réduction plus encore que les microorga- 

nismes aérobies, comme l'ont sontré les travaux en laboratoire de plilsieurs 

auteurs (cités par BARBIER 1969). A la suite des recherches de MORTIMER, 

HUTCHINSON (1957) propose de considérer la présence ou l'absence d'une 



FIGURE 59 

MOC'IFICATIONS DU DOTEhTIEL D'OYYDO-REDUCTION 

DU SEDIPlENT PAR L ' ACTIV ITE DES IlACROPHYTES 

Une élévation du pctentiel dlosydo-rCduction se produit d a n s  12 
rhizosphere par suite d e  la ciifiusicn d'oxygène à partir de 
l ' a p p a r e i l  fisatcur.Les mesures sont exprimées en millivolts(m~). 



couche réduite à la surface du sédiment comme un critère essentiel pour 

la classification des lacs, notamment en raison des types de stratifica- 

tion thermique de l'eau et des incidences sur la teneur en oxygène. BERTRU 

(1975) pense que, dans les étangs, la formation de la zone réductrice dans 

la partie superficielle du sédiment est plus sous la dépendance des pro- 

priétés de l'eau et du métabolisme de la biocénose que de l'activité bio- 

logique du sédiment. Pourtant, en raison de l'épaisseur relativement £ai- 

ble de l'eau, son oxygénation est assurée jusqu'au niveau du sédiment et, 

sur un même transect, on ne remarque pas de relation directe entre le po- 

tentiel d'oxydo-réduction de l'eau et celui du sédiment. 

Exemple : étang du Perray (n0200) : valeurs du potentiel d'oxydo-réduction 

(mv 1 
- 

ociation C ~ c ~  vuicahiae S c h p Q A w n  Lac~t&b N L t e L & t u m  @ e U  
isseur de la couche d'eau (20 cm) (60 cm) (160 cm) 

- 

eau 

sédiment 

L'étude des variations des valeurs du potentiel d'oxydo- 

réduction dans les différents horizons d'un même profil pédologique et au 

sein d'un horizon donné a mis en évidence l'influence du système souterrain 

de plusieurs espèces : le potentiel d'oxydo-réduction est modifié au niveau 

de la rhizosphère et se trouve ramené localement à des valeurs positives. 

Cela se produit même dans la rhizosphère des associations des Li;ttU&&&&U, 

où le potentiel normalement positif dans le substrat, atteint des valeurs 

bien supérieures à celles de l'eau qui les surmonte (fig. 59). Il se pro- 

duit en effet une diffusion d'oxygène à partir du rhizome ou des racines 

richement pourvus en lacunes aérifères, comme ARMSTRONG (1967) l'a montré 

pour les rhizomes de MenqanXhu Z.%L@Lhta. On peut y voir une forme de 

résistance aux conditions réductrices du sédiment. 

Les profils synécologiques ont été, cependant, établis à 

partir des mesures effectuées en dehors de la rhizosphère mais au sein de 

l'horizon exploré par le système souterrain de la phytocénose (qui ne s'en?, 

fonce qu'exceptionnellement dans l'horizon argileux BIGr). La figure 6 0  
1 

montre 3 groupes d'associations : 

t 



FIGURE 60 - PROFILS SYNECOLOGIQUES DIAPRES L E  POTENTIEL 

D'OXYDO-REDUCTION DU SEDIMENT OU DU SUBSTRAT 

Ca ; Cri 

Pna 
N f 

Cb-Cc-Cd-Ce-Cl-Ec-Hp-Flc-Ms-Mv-Pam-Po-Tl 

Cro-Pm-NI -Ta 
Cv-Pt-Rp-Se-Tn 

Pgr-Ssm 

SI 
E f 

. J b  
Pco 

Cg-Gm 

Les associat ions peuvent é t r e  répar t ies  en 3 catégories  : 

- catégorie d ~ s  so l s  t r è s  oxydés (poten t ie l  > r 100 rnV)  
- catégorie  des so l s  réducteurs à faiblement oxydés 

( -  200 à + 108 m V )  
- catégorie  des so l s  t r e s  reducteurs ( <  - 200 mV) 



. les associations des L&tot&&ea et 1 ' E ~ e o c ~ E t u . m  pdk5- 

R/Lin qui se développent sur des sols aquatiques oxydés ; ce 

sont souvent des sols sablonneux ce qui facilite la diffu- 

sion de l'oxygène. A signaler que plusieurs groupements 

exondés se développent dans des conditions d'oxydation soit 

que l'oxygène de l'air diffuse dans le sol soit qu'un écou- 

lement même lent d'une nappe proche de la surface se pro- 

duise : c'est le cas pour le J u n c m  a c d @ a h j  qui ne 

résiste pas au piétinement, asphyxiant le sol, à la diffé- 

rence des peuplements de luncun ~ ~ ~ L L A U ,  moins exigeantsen 

oxygène (BONNOT 1954, GUEUGNON 1967).  J'ai trouvé également 

des conditions d'oxydation du sol au niveau du Cdrucetwn 

vuicahiae,  du C d c e t w n  g n a d 5 h 1 ,  du P M d e / t u m ,  de 

l'keno-FmngLLeetm et du M o ~ ~ ~ .  Les valeurs les plus 

élevées du potentiel d'oxydo-réduction ont été enregistrées 

au niveau du ~ o t & e t w n  Lacun$%b (+ 350 mV) ; 

. les associations qui acceptent des substrats fortement 
réducteurs : Cdcekwn acu;tido&m&, Cdce;twn ~ p a h h e ,  

MyLLophyUm aetmnidLoLL, P o ; t a m a  Lucena%, P o ~ ~ u m  

n a t a m ,  N h k U k h n  @e& ; la valeur la plus faible 

a été notée dans le Nymphae&un d b a e  (- 260 mV) ; 

. les'associations qui se développent sur des sols moyenne- 
ment à faiblement réducteurs et même légèrement oxydés 

(conditions oligoréductrices) : ce sont les pius nombreuses. 

- Résultat de 1 'analyse mu1 t i f ac to r i e l  l e  

L'ensemble des données relatives à l'analyse des échantillons 

a été soumis à l'analyse des correspondances2. Les valeurs des contributions 

- - 

1 
J'ai pu observer des nodosités sur les racines de C C V ~ Q X  acIC;ta à l'étang 
Lélu (n015) ce qui, à ma connaissance, n'avait jamais été constaté sur 
un Cmex. 

2 r "  - 
Les 4 fractions du spectre granulométrique ont été considérées commel($u; 
tant de facteurs distincts dans cette analyse. X 
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DIAGRAMME 22 - ANALYSE FACTORIELLE "TYPES DE SEDIMENT x CARACTERES DES SEDIMENTS" : PROJECTION DES TYPES DE SEDIMENT 



absolues accordent la plus grande importance à la proportion de la fraction 

très fine (axe 1) puis à la teneur en matière organique (axe 2), ce qui 

confirme les résultats précédemment obtenus. Le potentiel d'oxydo-réduction 

caractérise l'axe 3 et la teneur en calcaire (axe 4) ne parazt pas détermi- 

nante. La projection du nuage des points (diagramme 22) met en évidence la 

convergence du groupe des régosols et du groupe des protopédons vers la 

partie centrale du diagramme où se trouvent les sols enrichis en matière 

organique (à gyttja et à dy) . 
Si l'on rapporte les échantillons aux associations dont ils 

proviennent, on retrouve une relation nette entre la nature des associations 

et leur support : 

- les régosols sont conquis par le m o & U & w n  LacuAfib, 

1'ElcuXnctwn h e x a n h e ,  le Chahetwn b u &  mais on y trouve 

aussi le P o h a  o b ~ i 6 o L i . L  et le S&p& LacuAltrrAn. 

Cette dernière association se comportant en pionnière dans 

quelques étangs ; 

- les protopédons sont colonisés par plusieurs associations du 
Po;tamion, par le T ~ p u b n  n a t a W  et le PoLygonuhtn mpki-  

b i i  , et aussi par le SpmgavLictm e h e d  et le CcvUcctm 

venicamke ; 

- sur le gyttja on trouve le Ni.WX&um & L e m ,  le N .  hgn- 

catrpae, le Nuphattctm LlLteae, le P o m & w n  nata& et le 

Typhabm angun;ti6otiue y est à son optimum ; 

- sur le dy se développent le Nymphe& d b a e  et bon nombre 

d'associations d'hélophytes : C d c &  datcre, E q d &  

@~v-, GLgcd&um rnaxAmae , Men yavLthuhm a%L&o&ia;tne, 

Pktrag&&un commund ; 

- le fen sert essentiellement de support au C d c e A m ~  gtraci-  

U, au C .  lmiocmpae et au PhtLagm,itetwn communin dont il 
est aussi le produit. 



Cette analyse révèle l'interaction entre sol et végétation. L'ensemble 

des facteurs édaphiques initiaux détermine l'installation des phytocénoses. 

Celles-ci, au cours de leur développement,produisent de la matière organi- 

que qui sédimente en partie et oriente la pédogenèse à un point tel que les 

facteurs édaphiques initiaux les plus marquants (granulométrie, teneur en 

calcaire) se trouvent atténués et même totalement masqués. En conséquence, 

les groupements végétaux se relaient et, par l'uniformisation des conditions 

édaphiques due à l'accumulation de matière organique, une convergence dyna- 

mique se réalise vers une végétation marquée par le développement d'un éco- 

tone, lequel accélère le processus édificateur de sédiment organique. Cette 

double évolution pédologique et biocénotique conduit au comblement de l'é- 

tang et à sa transformation en marécage. 

B, - RELATIONS AVEC LES FACTEURS THERMIQUES 

 existence de variations thermiques d'ordre mésoclimatique et micro- 

climatique sur la dition rend la distribution des températures beaucoup 

plus irrégulière que celle du régime pluviométrique. 

Par suite de l'absence de données thermiques au niveau des étangs, 

des ajustements ont été effectués à partir des observations provenant des 

postes les plus proches, en tenant compte, pour chaque étang, de sa situa- 

tion topographique et de son environnement. Le traitement appliaué aux 

données autorisait cette approche puisque le gradient de température a été 

divisé en classes admettant une tolérance de quelques dixièmes de degrés 

dans les estimations'. 

La réalisation des profils écologiques montre que, dans le cadre de 

la dition, plus de 60 % des espèces des étangs sont indifférentes vis-2-vis 

1 

L'étendue des classes est de 1 " ~  pour les températures maximales moyennes 
de juillet et de 0,5O~ pour les températures minimales moyennes de mars. 



des températures basses (moyenne des minimums de mars) mais seulement un peu 

plus de 25 % le sont pour les températures estivales. La chaleur estivale 

agit sur toutes les espèces pendant la période végétative et pendant la 

période de reproduction. C'est à l'aide de ce paramètre qu'ont été défi- 

nies les catégories d'espèces présentées dans le tableau 123 : elles sont 

rangées selon la valeur décroissante de l'information mutuelle espèce- 

facteur et n'ont été retenues que les espèces dont la valeur indicatrice 

est la plus élevée. Parmi les espèces les plus sensibles au froid et qui 

sont absentes des étangs où la moyenne des minimums de mars est inférieure 

~o'c, notons : Cdnex &&a,  C .  p a e u d a - c g p ~ ,  SpdngauLiwn emab~~un, 

B d d W  trawncdaiden , Chana bttaunii, f f  y d t r a c M  mouwhanae, MykiophyUum 

apicatwn, P ~ u R a h i a  gXobutideha, Po,ta.mag&an g h n e u n ,  P .  Lucenh , P. 
M c h o i d u  . 

TABLEAU 123 

DEGRE DE THERMOPHILIE DES ESPECES 

espèces 01 i gothermophi 1 es l espèces mésothermophi 1 es espèces eutherrnophi 1 es  

Cmex hadakaAa 
P a t e W a  patw;tnin 
S a x  auhitu 
Cahex vLigtra 
Menyantha &i@5ata 
Sphagnum inundatm 
Cmex paLcuRata 
EqLUnehm ~ X u v U e  
LLCtunW unidXaha 
ff ydnoco.tyXe v d g h  
M y d o  phyRewn & a u L i 6 X a m  

Tnapa n&nh 
UR;IUcdania a u h W  
Junclln bdboaun 
f f o l t t o n i a  p & u n m  
N u p h  U e a  
Cmex &&a 
Po;tamog&on a b;tunidafiun 
PhhagrPti/tea a u n W  
Cmex ac& 
W d e e e i a  tranuncuRoide.l 
Lemna minoh 
GXycenia &itanh 
Ranuncdun p c L t a t u  
Pa.tamog&on Lucenh 
G c c i a  (guLta~n 

Tqpha a n g u ~ ~ a X . h  
B u t o m u n  u m b & a  
Spdnganhn wectwn 
S p h o d d a  puXgnhLza 
CehaXophyLtum dmmm 
LyA%A.UTl A&c#L&I 

M y d a  p hqReum apicalun 
keinma pkntago -aqu&ca 
G X y c u  maxima 

L 

Le degré de thermophilie est relatif. Les espèces qualifiees de mésother- 
!nophiles sont celles dont l'optimum est compris entre 24' et 26'~ pour 
la moyenne des maximums de juillet. 



DIAGRAMME 23 - PROJECTION DES ASSOCIATIONS AQUATIQUES EN FONCTION DES PARAMETRES THERMIQUES 

(Les abréviations des associations sont celles de la liste donnée dans l'annexe I I  A) 
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A partir des indices-profils correspondants aux profils synécologiques, 

j'ai établi les diagrammes 23 et 24 afin de comparer le comportement des 

associations de la végétation aquatique et celui des associatlons de la 

végétation amphibie et exondée v h - à - v a  d a  deux pat~ammea Xhe/lunicju~. 

Les associations d'hydrophytes se disposent principalement selon le 

gradient des températures estivales, les associations les plus thermophiles 

se situant dans la partie gauche. L'influence des températures basses est 

plus marquée sur les associations des ceintures amphibies et exondées : 

l'occupation des biotopes de bordure les rend plus sensibles au gel qui 

atteint les parties végétatives en début de croissance ; la sélection par 

le froid est plus sévère hors de l'eau que dans l'eau. 

C , - DES CATÉGORIES ÉDAPHO-CLIMATIQUES AUX SECTEURS PHYTO- 
ÉCOLOG IQUES 

Les profils écologiques ne font apparaztre que le comportement des 

espèces vis-%vis des facteurs pris séparément et l'importance relative 

de ces derniers n'est pas connue. Pour connaître la réaction des espèces à 

L'enhembLe d u  dactew pris en considération, des analyses globales ont 

été réalisées. 

- Analyse multifactorielle espèces-facteurs (analyse éco-floristique) 

Une mise en correspondance de 107 espèces avec les 18 facteurs1 

(cf. p.329 ) caractérisés par la valeur codée de la classe où se situe 

l'optimum écologique et une analyse hiérarchique ont permis de dégager 5 

catégories d'espèces (tab. 124),:  ce sont des catégories édaphoclimatiques. 

1 

,r. Un dédoublement des données concernant les facteurs a été réalisé lors 
: 1 

'\-h, du codage afin de faciliter l'interprétation des axes (BENZECRI 1973, 
- GUIGOU 1973). 





TAOLCAU 124 - CLASSCMCKT DES ISPCCCS EN CATEGORIES CDAPtlO-CLIEI;\TlQUEç 

1 Especes oligotherniophlles - ol igotrophcs 

14 Cajcx P ~ t ~ < i ~ c ~ r ~ ~ u  
15 Ciitex n<g?tr 
18 Cittcx ~\ri~<ili iZi?V. ( + )  
21 Catcx acst:&rtLi 
24 Ca?m vct(cccc'C.t:im (x )  
36 EquWcttm $Yuv<atcee (+) 

t) especes plus to l t r?n tes  pour les condi t ions trophiques 
x )  especes plus tolerantes pour les condi t ions tliemiiques 

56 Li.tl',tcc'i.t citri<Fctn ( x )  
61 L~cII!;.I~I(/Ic~ t i i  $,>liata 
87 P~1tc i i t iC i~r  ~ ~ . t f i i ~ < ~ : L ~  
95 S d i z  n(t i .ci~:c?ca (x )  
96 Szlix n:i:it.z 
101 ScutctCsria gate&icuthtn 

tes  espèces suivantes sont p lus to lérantes pour l es  facteurs thermiques : 

Les especes suivantes sont plus to lérantes pour les condit ions trophiques : 

III Espèces m&.othermophiles mesotrophes 

1 Agtostih catwia 
5 W d c U  taiu~nuûoide6 
9 Caaex acrLtn 

10 C M ~ X  a c ~ L t i j o d  
11 Car.ex swlotiiua 
12 CMU eeatr, 
13 CMCX b n g a t a  
17 Caaex p i u c e a  
33 Eicochaiud o ~ ~ ~ t a  
38 Geyc+ $W.,L~ 
42 Ho.Uoiw C.*Pu~.t~cd 
46 I d  p~~udacohtcd 

IV Espéces euthermophiles - mésotrophes 

Juncud c o n g l o m a W  
L e e u i a  ohyzo idu  
Lytlnun: ba t i caz ia  
Naja nuhofi 
Nupl:&? l u t c a  
P ieu la t in  gîo  bue*!^' 
Po&.oge.to~t g tr,miJiw 
Potc~~;ogeton ob-tLLdi<dZiUJ 
Pohtogvtcn Uuki ta ide,  
Ranut icdu ,u- 
Raanu~ictLeu.~ { C m u d a  
Sagi.tt&'L<3 sagiiti$oeU1 
Vcnoruca ~ c u î W  

V Especes euthermopliiles - rn@soeutropiics e t  eutrophes 

?es cspeces suivantes sunt plus sensibles aux condit ions thermiques : 

Les espPccs suivaritns son: plus sensibles aux condit ions troptiiquc: : 

6; kl~/tiol~~it!!i'~im ~ f~ ;cc t im i  
64 !:II* i ! * f : l ~ ~ ~ ï ? t t r ~ ~  V V R  t i r  i ? l a  t!it,lr,~ 
31 1'li:nq:i:; t!,4 or;,l~nPW 
77 i'13~<1l."~~~!'~1:11 ~1<,'01ib 
81 l ' ( t l ~ t ~ , t r ~  . lpt :  ,!: ,r  t inro/i:h 
b9 V ~ I : I : ~ ; * I ~ ~ ~ : ~ .  P I T,,< I,:I !II.$ 

93 I'<*~rl';b! r i v , , : ,  I l , 1 ~ 1  

119 I'II,I:I>I ili! i ~ . ~ C ~ ~ ~ w z t l ~ r l l ) l  



DIAGRAMME 26 - DENDROGRAMME DES CATEGORIES EDAPHO-CLIMATIQUES 

L'analyse hiérarchique des profils  écologiqu2s des espèces pour un  ensemble de facteurs a donné 
un  regroupement en 5 catégories édapho-climatiques dont la composition e s t  cel le  du tableau 124 



Le àiagramme 25 représente la projection du nuage des espèces 

selon les axes factoriels 1 et 3 (ce dernier apporte une contribution plus 

élevée que l'axe 2 pour l'explication des points). Le dendrogramme fourni 

par l'analyse hiérarchique (diagramme 26) montre les affinités entre les 

catégories II et III d'une part (formées par des espèces oligo- à méso- 

thermophiles et mésotrophes) et les catégories IV et V d'autre part (com- 

prenant les espèces euthermophiles mésotrophes à eutrophes), le groupe 1 

comporte les espèces à affinités submontagnardes, oligothermophiles et 

oligotrophes. 

Ainsi, l'analyse globale révèle l'influence simultanée des fac- 

teurs thermiques et édaphiques et la signification synthétique des axes 

factoriels. 

- Spectres phytoécologiques des étangs 

~orsqu'on attribue à toutes les espèces observées dans un étang 

le numéro de la catégorie édapho-climatique à laquelle elles appartiennent, 

on constate que plusieurs catégories sont représentées. Cela peut s'expli- 

quer par la juxtaposition de plusieurs biotopes ou par l'existence de va- 

riations microclimatiques déterminées par la topographie ou par la végé- 

tation elle-même. Il en découle une diversité Scologlque du peuplement 

végétal de l'étang. La distribution de la fréquence corrigée1 des espèces 

en fonction des catégories édaphoclimatiques constitue le spectre phyto- 

écologique de l'étang puisqu'il intègre l'analyse floristique et le com- 

portement écologique des espèces. 

1 
Il est préférable d'utiliser la fréquence corrigée pour tenir compte de 
l'inégalité des nombres des espèces dans les étangs et dans les catégo- 
ries édapho-climatiques (cf. annexe v , A ) .  



Exemple : spectre phytoécologique de 1 'étang de Bizy  (n0280) 

Espèces Catégories édapho-climatiques 
1 I I  I I I  IV v 

W m a  plantago - a q d c a  
Cmex acu;ta 
Cmex ph eudocypw 
Cmex tupahicr 
CWophyUum dmmwn 
Chana conttrarrXa 
Eleochahin paA9mh.h 
Eludea canaden?l.b 
EquAnetwn ~ l u v W e  
T d  pheudacou 
Juncun inalexun 
L ykkrrum a a i X c d a  
M y ~ L o  p hyUum v c n - C i d a ; t w n  
Nuphan l d e a  
Nymphaea d b a  
Polygonwn amphibium 
Pokamogeta n l uceu  
PoXamog&ton pe&natun 
Ranuncutun citr&a.tun 
Ratuppa ampkibia 
Spahganium mectum 
Thapa natanb 
Typha &u%,jo& 

Total : 23 1 3  3 4 12 
Fréquence (%)  : 100 4,3 13,O 13,O 17,4 52,3 

On voit donc que, dans l'exemple ci-dessus,l'étang est caractéri- 

sé par des espèces euthermophiles-mésoeutrophes et eutrophes (catégorie V). 

- Secteurs phyto-écol ogiques 

La carte 17 représente la distribution des étangs à partir de 

leurs spectres phytoécologiques : chaque étang est désigné par le numéro 

de la catégorie édapho-climatique la mieux représentée (l'étang de Bizy 

cité en exemple, est donc désignépar v). Ainsi se trouvent mis en évidence 

des secteurs phyto-écologiques obtenus à partir de l'analyse éco- 

floristique de la végétation des étangs : 



CARTE 17 - DISTRIEUTION DES ETANGS DIAPRES LEUR SPECTRE PHYTGECOLOGIQUE 

Chaque étang e s t  ca rac té r i sé  par une l i s t e  d'espèces qui appartien- 
nent à l ' une  ou l ' a u t r e  des 5 catégories  édapho-climatiques du tableaul24.  
Le spectre  phyto-éco;ogiquz 2 s t  const i tü6 par l a  d i s t r i b ~ t i c n  de l a  
fréquence des 5 catégories  d'espèces e t  1 a ca tégor ie  dominante détermi ne 
l ' un  des types dont f a i t  pa r t i e  l ' é t a n g .  On cons ta te  que l a  càtegorie  III 
qui coinporte de noinbreuses espPces n ' e s t  j ana is  prédominante ( c f .  note 1, 
p. 402).  

0 type 1 où domine 13 catégorie  édapho-climatique 1 
0 type I I  II I I  I I  1 T * type IV II II  I I  1 v 
0 type V II Il II V 



- un secteur où dominent les espèces oligothermophiles-oligotropheç 
et caractérisé par des conditions submontagnardes : c'est le 

massif cristallin du Morvan. Quelques étangs de régions basses 

(Pays de Fours, Sologne bourbonnaise) renferment aussi ces es- 

pèces à la faveur de conditions microclimatiques froides mainte- 

nues principalement par le couvert forestier ; 

- des secteurs où les espèces oligothermophiles-oligomésotrophes 
sont bien représentées1; ce sont des secteurs où les conditions 

climatiques subocéaniques sont les plus marquées, sur des ter- 

rains formés de sables et d'argiles : les limites du Sancerrois 

et de la Sologne, la Puisaye, le centre du Nivernais (massif de 

Saint-Saulge), le sud du Morvan, la partie centrale et orienta- 

le de la Sologne bourbonnaise, l'ouest du Bourbonnais et le sud 

du Berry ; 

- des secteurs caractérisés par les espèces euthermophiles- 
mésotrophes : le Bazois, le sud du Nivernais, une partie de la 

Sologne bourbonnaise (vallées de IrAcolin, de la Besbre ; 

abords des vallées de la Loire et de l'Allier), une partie du 

Bourbonnais (bassin de Bourbon-l'Archambault), la limite orien- 

tale du Berry (vallée de lrAubois) et un petit secteur de la 

Puisaye proche de la vallée du Loing ; 

- des secteurs où se rencontrent les étangs peuplés en majorité 
par des espèces euthermophiles-mésoeutrophes et eutrophes : ils 

se.trouvent à proximité des vallées de la Loire et de l'allier, 

principalement aux alentours de Nevers. 

Dans des conditions mésotrophiques comparables, on voit donc que 

le Bourbonnais et la Sologne bourbonnaise comportent des secteurs plus ri- 

ches en espèces thermophiles que la Puisaye. De même, à des altitudes com- 

l Ce sont aussi les secteurs où se trouvent le plus grand nombre d'espèces 
de la catégorie III mais, curieusement, les étangs caractérisés, sur la 
carte, par la catégorie III sont pratiquement inexistants bien que cette 
catégorie soit la plus riche en espèces. Cela peut s'expliquer par le 
fait que la catégorie 11 renferme plusieurs espèces très répandues dansi: 
la dition et leur présence dans la composition floristique d'un étang 
masque, le plus souvent, l'existence d'espèces de la catégorie III moind@.' 

**n> r,' 
répandues mais plus caractéristiques. Nous verrons que l'analyse des 
correspondances révèle de facon plus significative le rôle des espèces 
de la catégorie III (diagrammes 27 et 28). 



parables, les espèces à affinités submontagnardes sont plus nombreuses 

sur le nord du Morvan que sur sa partie méridionale. 

L'intrication des secteurs marqués par les espèces ol2gothermo- 

philes et des secteurs caractérisés par les espèces thermophiles est parti- 

culièrement nette en Sologne bourbonnaise : elle reflète les conditions 

écologiques qui s'y  ani if estent (cf. p. 3 3 2 )  

La diversité des conditions écologiques de la dition apparue lors 

de l'analyse écologique se retrouve dans la diversité du peuplement végétal 

des étangs que révèle l'analyse éco-floristique. Des variations même £ai- 

bles des facteurs édaphiques et climatiques sont intégrées, révélées et 

amplifiées par les combinaisons d'espèces. 

- Analyse multifactorielle milieux - espèces (analyse floristique) 

Une validation des résultats précédents a été réalisée en soumet- 

tant la composition floristique de 313 étangs à l'analyse multifactorielle 

des correspondances, en codant les 74 espèces retenues sur la base de leur 

pkEience. - abbence. 

Cette projection, qui se fait dans l'hyperespace des étangs, 

intègre donc l'ensemble des conditions géographiques et écologiques han5 

que la bac t em  aient éXE déakvUn a pkiuh i .  L'axe 1 oppose un groupe d'es- 

pèces appartenant à la catégorie édapho-climatique 1 (affinités submonta- 

gnardes) à un groupe d'espèces appartenant aux catégories IV et V, alors 

que l'axe 2 entraîne dans la partie inférieure, les espèces des groupes 

II et III. On voit donc se superposer de façon remarquable les résultats 

de l'analyse floristique et ceux de l'analyse phytoécologique. Autrement 

dit, la composition floristique générale de la végétation intègre au mieux 

l'action conjuguée et complexe des facteurs 6cologiques. 

Les espèces qui Jouent un rôle physionomique important et 

qui sont les plus fréquentes (Cahex vaicahiA, Nuphah L d e a ,  Nyrnphuea d b a ,  
~ h A g d e ~  au-, S&x cineheu, S d p u  lacu-)  ont des contribu- 







tions faibles et leur projection se fait au voisinage de l'origine des axes, 

probablement en raison de leur amplitude écologique importante. Signalons 

aussi que le même type de traitement effectué avec les espèces codées selon 

leur abondance-dominance s'est avéré très décevant par suite de l'interpé- 

nétration confuse des différentes catégories phytoécologiquescarles espèces 

dominantes sont privilégiées. 

. ?/tu j e d a n  des éRanga ( c h g r n e  2 8 )  

do axe 1 oppose les étangs du Morvan,représentés par les es- 

pèces de la catégorie 1, aux étangs des vallées de la Loire et de l'Allier, 

du Berry oriental, du Nivernais et de la Sologne bourbonnaise, caractérisés 

par les catégories IV et V alors que ceux de la Puisaye, des confins du 

Bourbonnais et du Berry et du pays de Fours se projettent le long de l'axe 

2 avec quelques étangs de la Sologne bourbonnaise et du Nivernais, accompa- 

gnes par les espèces des catégories II et III, celles de la catégorie111 étant 

plus caractéristiques (cf. p. 402 infra). 

La comparaison de cette projection avec celle obtenue par la 

seule caractérisation des étangs par les facteurs qui s'y exercent (cf. 

diagramme 13) montre une grande analogie dans les résultats, ce qui ne fait 

que confirmer une fois encore la dépendance de la flore et des facteurs 

édapho-climatiques. Remarquons cependant que la projection des étangs d'a- 

près les similitudes floristiques est plus floue que celle effectuée en ne 

considérant que les similitudes écologiques. Il faut probablement y voir 

la marque du dynamisme de la végétation dont l'évolution modifie les con- 

ditions édaphiques initialeet la rend ainsi moins dépendante des facteurs 

édaphiques mais davantage soumise à l'influence des conditions climatiques1. 

Cette évolution dynamique transparaît plus nettement si l'on effectue le 

traitement milieux-espèces en prenant en compte l'abondance-dominance : les 

facteurs édaphiques s'effacent puisque des étangs provenant de secteurs géo- 

logiques distincts se trouvent projetés ensemble (diagramme 29). Les fac- 

teurs climatiques deviennent prépondérants pour l'interprétation : dans la 

1 
Cela semble confirmé par la prépondérance que prennent les facteurs clima- 
tiques pour interpréter les résultats de l'analyse milieux-espèces alors 
que dans l'analyse milieux-facteurs l'axe 1 avait une nette significa- 
tion édaphique. 

b 





partie gauche se trouvent les étangs des secteurs soumis à des conditions 

climatiques semi-continentales marquées par la chaleur estivale et des va- 

riations thermiquesplus fortes que dans les secteurs où se localisent les 

étangs de la partie droite, ces derniers subissant des conditions subatlan- 

tiques et submontagnardes ' . 
A l'aide d'une démarche analogue, on pourrait utiliser les 

profils synécologiques ce qui constituerait une méthode rapide pour déter- 

miner les profils phytoécologiques à condition, toutefois, de bien identi- 

fier au préalable les associations. Cela n'a pas été fait dans cette étude ; 

il est probable que l'introduction des paramètres stationnels concernant 

le sédiment rendrait plus difficile la constitution des catégories d'asso- 

ciations. De plus,une partie de l'information serait perdue car un certain 

nombre d'associations sont, en fait, identifiées à l'aide d'espèces dont 

l'abondance-dominance est forte. 

1 - DIVERSITE ECOLOGIQUE D'UNE PHYTOCENOSE 

La réalisation des spectres phytoécologiques fait apparaître la 

diversité écologique des éléments des phytocénoses qui vient s'ajouter à 

la diversité des types biologiques. Cette diversité est rendue encore plus 

évidente par la comparaison des profils écologiques et synécologiques. 

1 

On retrouve ici encore une séparation nette entre les étangs de la partie 
centrale de la Sologne bourbonnaise et ceux de la partie périphérique, 
ces derniers étant soumis à des conditions thermiques estivales plus 
accentuées. 



Exemple 1 : Composition floristique et profils écologiques des espèces de 
1 'étang de Vi 1 lemenant (n0279) 

Il est normal de constater des différences dans les profils rela- 

tifs à la profondeur puisque la végetation est prise dans son ensemble ; 

cela se traduit dans la distribution spatiale des types biologiques sous 

forme de ceintures de végétation. 

Espèces 

.C&etgcn cunpidcr;twn 
AgtroaZL~ canina 
Canex acu;ta 
Canex v a i c a z h  
Gtqce.kLa @htXann 
HoZtanLa p d l l n a  
I h h  p a e u d a c a m  
Lyaimackia v d g a h i n  
Paxkmogeton nLttam 
S&x dncrnea 
ScvLpun lacuna2.h 
Sphagnwn inundaihm 
Spanganhn etecXwn 

Il est plus surprenant d'observer la présence d'espèces différen- 

tes par leur comportement écologique vis-à-vis de la minéralisation de 

l'eau et de la chaleur estivale, paramètres qui s'exercent de façon homogène 

sur toute l'étendue de l'étang. Si la réaction globale des espèces Indique 

des conditions oligo-mésotrophiques, par contre l'hétérogénéité des profils 

est plus grande pour le facteur thermique si l'on considère la position de 

l'optimum ; la végétation comporte un mélange d'espèces thermophiles, oli- 

gothermophiles et mésothermophiles (avec prédominance de ces dernières). 

1 

Les profils des espèces et des associations représentent les fréquences 
corrigés lues , dans les classes des facteurs retenus. Les valeurs des 
limites de classes sont celles qui sont indiquées dans l'annexe JII, D et E 
(conductivité) ; 54 (profondeur) ; 57 (matière organique) ; pour la cha- 
leur estivale, la classe médiane a pour limites 24 et 26OC.  

Profi 1 s écol ogiques (fréquences corrigées) l 

Profondeur 

0,4 O O O 
0,5 O O O 
1,5 0,l O O 
1,6 0,l O O 
1,0 1,5 1,2 O 
1,2 1,8 O O 
1,6 0,l O O 
1,2 0,l O O 
1,3 1,7 0,6 O 
1,2 O O O 
1,4 1,4 0,2 O 
1,0 O O O 
1,7 1,0 O O 

Conductivité 

1,0 1,l 0,9 O 
1,5 0,9 O O 
0,5 1,3 1,5 0,s 
1,l 1,l 0,8 O 
1,2 0,8 1,O 1,2 
0,9 1,0 1,9 O 
0,s 1,3 0,7 0,9 
1,l 1,l 0,7 O 
1,3 0,9 1,l O 
1,l 1,0 0,9 O 
0,9 1,2 0,9 0,2 
2,O 0,2 O O 
0,7 1,2 1,l 1,4 

Chaleur estivale 

O 1,0 2,7 4,8 
0,5 0,9 1,6 2,9 
O 1,l 0,8 2,5 
1,3 2,O 0,6 2,2 
O 1,l O 0,3 
O 1,l 0,7 0,7 
0,9 1,O 0,9 2,5 
0,8 1,l 0,2 3,O 
1,2 1,O 0,4 0,l 
0,9 1,O 0,8 3,2 
1,O 1,O 0,8 0,7 
1,8 1,0 0,4 3,8 
0,2 1,0 1,7 0,7 



Exemple 2 : Composition phytosociologique de la végétation de 1 'étang des 

Ouillères (n0179) et profils synécologiques 

La diversité des profils relatifs à la teneur en matière organi- 

que est compréhensible lorsqu'on sait que la structure et la composition du 

sol peuvent varier d'une partie à l'autre de l'étang par suite d'une accumu- 

lation et d'une transformation inégales de la matière organique, en fonction 

notamment de la proximité plus ou moins grande des groupements d'hélophytes. 

Associations 

i c & u n  venicaniae 
~atophyUQ;tum d e m m i  
L i n & u h t n ~ L u v W  
vinetum W d c u e  
tamaun o b Z u i d o L ü  
~ o - S & c ~ u m  Gneteae 
;u~ganieLu.m me& 
z p e t u m  n&uvLtin 
Gcdd-negLectcxe 

Par contre, les conditions chimiques de l'eau et les conditions 

thermiques sont les mêmes et, cependant, on note la coexistence d'associa- 

tions dont les profils synécologiques vis-à-vis de ces paramètres sont dif- 

f érents . 

Prof i 1 s synécol ogiques (fréquences corrigées) 

Exemple 3 : Composition floristique d'un groupement (21/3) et profils 

écologiques des espèces (étang d'Autry, n0265) 

Matière organique 

O 1 ,9  0,9 O 1 ,2  
O 1 , O  2,3 O O 
O 1 ,2  0,4 2,9 1,2 - - - - - 
O 0,8 2,6 O O - - - - - 
O 1 ,6  1 ,7  O O 

2 ,5 1 ,6  0 ,4  O O - - - - - 

Conductivité 

1,l 1 ,0  1,l 0,2 
0,3 0,9 3,6 3 , l  
1 ,3 0,6 0,7 1,l 

O 1,l 6,O O 
0,7 1,6 O O 
1,l 1 ,O 1 ,2 O 
1 , O  0 ,9 0,7 2,6 
0,7 1,4 0,7 0,5 
0 ,5  1 ,3  1 ,8  0 ,8  

Chaleur estivale 

0,5  1,l 0,8 
O 1,l 1,2 

3 ,4  0 ,8  1 ,3  
O 0 ,9  7,7 
O 0 ,4 1,8 - - - 

0,2  1,l 1 ,4  
O 0,6 1,6 
O 0,7 1 , 5  

- 

spèces et types biologiques 

e S c h p u h  C u c u n a  
e SpangaMAwn meclun 
e T y p h  LaLL~ofia 
e L y Z h u m  mLic& 
e RoiUppu mpkcbiu 
c Cartex vuicahiu  
i fie& & i t a ~ n  

-e RiccLucatrpun na,tun/~ 
Le Lmnu minon. 
El PoZmogeton lucem 
NY P o e y g ~ ~ u m  m p k i b ~ m  
Ny PoXamogaon natdm 

Ab.-Dom. 
moyenne 

3 
3 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
+ 
3 
1 
+ 

Prof i 1 s écol ogiques 
(fréquences corrigées) 

Conductivité 

0,9  1 ,2  0 ,9  0,2 
0,7 1 ,2  1,l 1 ,4  
0 ,9  1 , O  0 ,8 2,4 
0,7 1 ,3  1,2 0,6 
0,4 1 , O  3 ,3  1 , O  
1,l 1,l 0,8 O 
0 ,8 0 ,7  0,5 O 
0 ,8 1,l 1,7 O 
0 ,9  0,4 3,9 O 
0,2 0,9 3,2 3,9 
0,1 0,1 0,2 0 ,2  
1 ,3  0 ,3  1,l O 

Chaleur estivale 

1 , O  1,O 0 , s  
0,2 1 , O  1 ,7 
1 , 2  1 , 3  0 ,8  

O 1 , O  1,3 
O 1 , O  1 , 8  

1,2 1 ,0  0,6 
O 1,l 1,l 
O 1 , O  1 , 3  
O 0 ,8  4,8 
O 1,l O 

1,5 1 , o  0 ,9  
1,2 1 , O  0,4 



Au sein du groupement, alors que les conditions édaphiques sont 

communes à toutes les espèces (épaisseur de la couche d'eau, nature du sé- 

diment) les profils des espèces associées ne sont pas tous identiques. 

Pour les espèces libres flottantes, on remarque que ~ c c k x  $&.t,iZanA et 

ficoiocatrpl~n naAanh, dont les types biologiques sont voisins, ont des pro- 

fils différents pour la conductivité et que Lmna tnbzah et EcGocat~puA 

nataMn, qui ont les mêmes types biologiques et les mêmes profils sont en I 

concurrence puisque Lemna ~ n o t  est très faiblement représentée.D1autre 

part, la cohabitation des 5 hélophytes est facilitée par des différences 

de comportement écologique (reflétées par leurs profils écologiques) et 

par des différences de forme de leur appareil végétatif. 

L'association d'espèces qui diffèrent par leur comportement écologi- 

que et donc par leur niche écologique semble être la règle générale. Un 

tel groupement ne paraît pas fortuit : la compétition entre des espèces 

trop semblables par leur type biologique et par leur niche écologique 

est telle que ne peuvent cohabiter de façon durable que des espèces qui 

présentent quelques différences éco-morphologiques. 

2 - LES GROUPES ECOLOGIQUES ET SYNECOLOGIQUES PLURIFACTORIELS 

a)  Déte rmina t ion  e t  comparaison des n iches ~ c o l o g i q u e s  des 

espèces 

C'est un problème assez délicat car on ne peut prétendre 

connaître tous les facteurs susceptibles d'agir sur les espèces ni déter- 

miner toutes les exigences de ces dernières. Cependant, il semble proba~le 

que le nombre des facteurs actifs est relativement faible comme l'a révélé 

l'utilisation des catégories phytoécologiques constituées sur des bases 

édaphiques et thermiques, où quelques facteurs prennent une part prépondé- 

rante. LACOSTE (1972, 1975) a également montré qu'il existait, dans un 

ensemble.de facteurs, des variables fondamentales que l'analyse multifac- 

torielle est en mesure d'extraire. Par ailleurs, cette recherche de la 

niche écologique n'a pu être faite qu'à partir des réactionsdes espèces 



à une combinaison de facteurs,traduites dans les profils écologiques : il 

ne s'agit donc que d'une approche. Remarquons toutefois que, dans le cadre 

d'une dition, la comparaison des niches écologiques demeure une démarche 

cohérente si l'on ne perd pas de vue leur relativité. 

A la différence de ce qui vient d'être fait pour la mise en 

évidence des catégories phytoécologiques, c'est la t o X d h 2  dea phud& éco- 

R u g i q u a  (et non seulement la valeur de la classe correspondant à l'optimum) 

qui a été prise en compte dans l'analyse multifactorielle . De plus, j'ai 
traité séparément les espèces aquatiques et les espèces amphibies ou hygro- 

philes puisque les différences de types biologiques et de biotopes, qui in- 

tègrent des influences des facteurs écologiques, représentent des éléments 

de ségrégation assez évidents pour qu'on puisse les écarter d'emblée de 

l'analyse factorielle. 

- Analyse mu1 tifactoriel 1 e appliquée aux profi 1 s des hydro- 
1 

phytes (diagramme 30) 

Ce traitement par l'analyse des correspondances concerne les 

profils codés de 37 espèces et 5 facteurs (profondeur, minéralisation, 

rapport des cations, chaleur estivale, sensibilité au froid). Les caractè- 

res du sédiment n'ont pas été pris en compte car les profils se rapportant 

aux espèces n'ont pas pu être déterminés, les échantillons ayant été pré- 

levés au niveau des groupements et non au niveau des espèces prises séparé- 

ment. Il s'agit donc d'une approche partielle portant sur les facteurs 

édaphoclimatiques. Néanmoins, la projection des espèces dans le plan facto- 

riel 1-2 permet de constituer des groupes écologiques plurifactoriels. 

L'analyse des contributions r5vèle que l'axe 1 ,  qui extrait 

plus des 2/3 de l'information, possède une signification très synthétique : 

les 5 facteurs y participent dans des proportions analogues, avec une in- 

fluence de la profondeur un peu plus marquée ; l'axe 2 est nettement en 

rapport avec la minéralisation de l'eau. 

1 

A ma connaissance, l'analyse globale de profils ou de distributions de 
fréquences n'avait pas encore été utilisée. 
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La composition des groupes obtenus avec l'aide de l'analyse 

hiérarchique est instructive surtout si l'on tient compte du type biologi- 

que des espèces (tab. 125) . 
TABLEAU 125 

GROUPES ECOLOGIQUES PLURIFACTORIELS (HYDROPHYTES) 

Groupe 1 : 
Ny Nymphaea d b a  
Ny Po~rnag&ton n&um 
Ch NLtc?Rea 6 L e U  
Ce U M c d M  a u n W  
Le ~ c ~ a c a h p u h  natan?s 

Groupe II : 

Groupe III : 

Groupe IV : 

Groupe V : 

Groupe VI : 
El Pa;tamag&tan lucenn 
My Po;tcunogcto n R;ruchoidea 
Ch NLtc?Rea &amLuceMn 
Ch Chana bhaunU 
Le ffgdmchanin maauh-mnae  
Ri Lemna a2huRca 
My Ranuncdun p W  
My ffottovcia p&un;Dun 
Ps GLgccmh & L û t v i n  

Le groupe II est projeté à proximité du groupe III malgré des comportements 
écologiques très différents mais ces deux groupes sont séparés nettement par 
une projection dans le plan factoriel 1-3. 

Chaque groupe comporte des types biologiques variés, et, de ce 

fait, la compétition entre espèces de même niche écologique se trouve atté- 

nuée ; cela peut se traduire par une stratification de la phytocénose. Par 

contre, la concurrence risque d'être vive entre les espèces d'un même grou- 

pe qui possèdent le même type biologique : un exemple, donné par ailleurs ' 

(FELZINES 1982bh est repris dans le tableau 126 : Ngmphaea d b a  et Patamoge- 
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TABLEAU 127 - DISTRIBUTION DES ESPECES DU GENRE POTAMOCETON DANS LES ETANGS DU BOURBONNAIS ET SES CONFINS 

Etangs no 226 149 164 200 227 229 222 172 221 169 178 136 177 166 170 137 219 121 118 113 127 337 173 260 265 344 269 261 255 237 240 175 268 239 114 179 

Les espèces de Potattwgdon ne sont mentionnées que par leur présence. D'autres étangs renfermant Potamogdon natan.6 . 
seul n'ont pas été indiqués : cette espece appartient à un type biologique différent de celui des autres especes 
e t  son comportement écologique les en éloigne également. 



,ton &n?l ne cohabitent que rarement dans un mSme groupement : les cas de 

CO-présence expriment généralement la dynamique au sein d'une série lorsque 

Ngmphuea s'installe dans des peuplements de PoXumog&on natam. Nous avons 
vu naints cas de dissociation latérale au sein d'un groupement (cf. tab. 

J 2 )  ; cela peut aller jusqufà l'implantation dans des étangs distincts de 

deux espèces de niche écologique analogue : la distribution de Tnapa ~LU~UIA 

et de Nuphah &u/tea le montre bien (carte 189 et les quelques cas de CO- 

présence dans un même étang traduisent justement l'antagonisme pour l'occu- 

pation du biotope. J'ai donné aussi des exemples pour le genre ~odzmogetan 

dans le Bourbonnais (FELZINES 1981) dont la distribution des espèces est 

indiquée dans le tableau 127 : on remarque que PodzmogetOn d p u A  et P. 
abhidoLLus qui appartiennent au même groupe plurifactoriel (groupe V) ne 
coexistent pratiquement pas (cf. carte 3, p. 1 3 3 ) ,  de même Po&mogcton lu- 
cenA et P. Zki.choideh (groupe VI) (carte 193. Par contre, des espèces appar- 

tenant à des groupes distincts se rencontrent dans les mêmes étangs où 

elles s'installent dans des biotopes différents exploitant les caractères 

du milieu préférentiels : c'est le cas de Podzmogeton o b ~ ~ ~ o . L h  (groupe 

V )  et de P. Z%ichuide?l (groupe VI), ce dernier occupant un biotope plus 

profond ; c'est aussi le cas de P. ghatnineun (groupe IV) et de P. ~ u c e m  

(groupe VI), le premier se fixant sur protopédon et en eau peu profonde, 

soumise à des fluctuations du niveau parfois importantqalors que le second 

prend place sur gyttja et en eau plus profonde. 

- Analyse mu1 tifactoriel le appl iquée aux profils des espèces 
amphibies et exondées (diagramme 31) 

Les profils codés de 52 espèces ont été traités avec les 5 

facteurs de nature édaphique et thermique de l'analyse précédente. La pro- 

jection des espèces dans le plan factoriel déterminé par les axes 1 et 2 

dont la signification est très synthétique (contribution importante de 

tous les facteurs) fait apparaître, avec l'aide de l'analyse hiérarchique, 

4 groupes écologiques multifactoriels : 



CARTE 18 

DISTRIBUTION DE NUPHAR LUTEA ET DE TRAPA NATANS 



CARTE 19 

DISTRIBUTION DE POTAMUGETON LUCENS ET DE P. TRICHO~DES 





Groupe 1 : 

14 Cahex La~Locatpa 44 ffqchoco~yle vCLegd 
15 Canex rùgm 61 Menijaldhu a3i@L&ta 
18 Cahex panicuRata 95 S&x af~ocinetrea 
21 Cahex hoi .O&a 96 S&x amLta 
24 C m  v~~~ 98 S h p u h  XacuhU 
87 P u . t e W a  p&a?& 101 S c u t M a h i a  gd&clLeata 
36 EqlLibetum , $ t u v u e  105 Sphagnwn inundatwn 

On y retrouve donc les espèces à affinités submontagnardes. 

Les similitudes des comportements écologiques de Cmex .tuhiocanpa et de 

Cahex troi&'~~X&X expliquent que les deux espèces soient en compétition sur 

le Morvan, au profit de la seconde (carte 20). On constate l'appartenance 

au même groupe de S c h p u h  ~ C L L ~ O L &  et dlEydetwn ~LuviaAite : cela peut 

surprendre car on ne trouve pas habituellement les deux hélophytes ensemble 

dans les groupements et même dans les étangs mais c'est justement la com- 

pétition qui les sépare comme le montre la complémentarité de leur distri- 

bution dans la dition, EyLLin&twn ~ h v h . C &  se développant dans les condi- 

tions thermiques les plus fraîches (cf. cartes de 1' annexe IV B). 

Groupe I I  : 

70 Oenanthe a q d c a  
93 RotUppa m ~ p ~ b i u  

102 SpmgaMhum mmum 

103 Spmganiwn ehw&m 
108 Tqpha ang~lniidoLLa 
109 ~qpha .taxidu& 

Ce groupe, formé par des hélophytes, illustre bien l'existence 

d'une tendance à la dispersion des espèces de même niche écologique, d'au- 

tant plus nette que la forme biologique est proche. C'est ainsi que nous 

avons signalé dans llGtude phytosociologique l'absence de cohabitation de 

Tqpha cuzguh&i.~oLfk et de Tqph Xat ido& d'une part, de Spatganiun uwA.m 

et de Spahganhn emcVt~wn d'autre part. La ségrégation est moins nette entre 

0enan;the acjuaLLca et Rohippa ampkibiu  puisque un Oenanthe-Ro~ppetwn a été 

décrit par les phytosociologues mais j'ai signalé l'existence d'une dis- 

sociation des deux espèces au sein des groupements et envisagé la possibi- 

lité de distinguer deux associations (cf. p.202 ) ,  ce que semble confirmer 

la distribution géographique dans la dition (carte 21). 



CARTE 20 

DISTRIBUTION DE CAREX FILTFORMTS ET D E  C. ROSTRATA 



CARTE 21 

DISTRIBUTION D'OENANTHE AQUATlCA ET DE RORTPPA AMPHTBlA 



Groupe I I I  : 
1 AgrraoLih canina 

17 Cmex paLcea 
11 Cmex ornofina 
22 Carrex ves icahz  
34 E e e o c U  p d w U  
46 l d  poeudacotrun 
47 Juncun acu;tidLohus 

Il s'agit, pour la plupart,dlespèces exondées, et la possi- 

bilité d'explorer plusieurs niveaux du sol limite la compétition : cela a 

pour effet de laisser associées certaines d'entre elles comme Cmex 

v a i c h ,  Lyohackia vdgahin et I d  pheuducohus dans le C d c W  v U i -  
cahiae. Rappelons toutefois l'exclusion de Juncun acu;tidlohus et de JuncuA 
ed~unun au sein d'un même groupement. 11 est possible que la rareté des 

peuplements de P h d a n i n  mundinacea dans la dition soit le fait de la domi- 
nance de P h n a g d ~  ~~, toutes deux présentant des comportements 

écologiques et des types biologiques analogues. 

Groupe IV : 

2 U m a  pLantago-aquatica 
3 keopecunun a e q a  
5 GaLdeUiu mnuncLLeodu 
6 Bidem M p a  
8 Caeeiettgon cunpidatwn 
9 Cmex acu;ta 

10 Cmex acu;tidomd 
12 Cmex data , 

13 Cmex dong& 
16 Cmex aval% 

Cmex t l ipaha 
Cahex ofmbae 
Cype f~u~  ~ ~ L c h e L i a m  
E L e o c W  
GLtjcu~&~ maxhna 
L e m h  orryzoida 
L y k h  a&c& 
ScLtpu~ ayLvaticun 
Vmo nLca h c u ; t a &  
Rwnex hydtroLapathwn 

Ce groupe est hétérogène car il comprend à la fois des espè- 

ces sensibles aux variations de niveau de la nappe aquatique et des espèces 

thermophiles mésotrophes à eutrophes. Cela tient probablement au petit nom- 

bre de facteurs introduits dans l'analyse et la prise en considération de 

paramètres supplémentaires amènerait vraisemblablement un éclatement en 

sous-groupes. Cependant, en considérant des types biologiques analogues, 

on constate l'absence de cohabitation et la séparation dans l'espace de 

Cmex acukidotunin et Cmex hip&.  De même nous avons constaté la disso- 

ciation, dans les groupemencs de thérophytes, d ' r t e o p e c m ~  a ~ q ~ & ~  et P!'"?'. 'a$ : 
i-eetcniu orryzoid~ (cf. p. 264 ) . \ydb : 

ri 



Il ressort de l'analyse multifactorielle appliquée aux pro- 

fils écologiques qu'il n'y a guère d'association durable entre les espèces 

si elles possèdent des niches écologiques et des types biologiques sembla- 

bles : c'est l'effet le plus net de la compétition interspécifique. En 

contre-partie, une association d'espèces sera facilitée par des différences 

dans les types biologiques et/ou dans les exigences écologiques. Cette con- 

currence sera d'autant plus sévère que les facteurs entraînant des compor- 

tement similaires et pris en compte pour établir les affinités écologiques 

seront plus nombreux. On peut penser aussi que l'analyse appliquée aux 

profils synécolo~iques mettra en évidence plus nettement encore de telles 

compétitions au niveau des associations car elles intègrent le comportement 

commun de plusieurs espèces pour un ensemble complexe de facteurs. 

b) Détermi nation et comparai son des donai nes écologiques1 des 
associations 

- Analyse multifactorielle appliquée aux profils synécologiques 
des associations de la végétation aquatique (diagramme 32) 

Cette analyse concerne 30 associations et 8 facteurs, les Ca- 

ractères du séçiment ayant été utilisés, en plus des facteurs des analyses 

précédentes. 

La projection dans le plan factoriel 1-2 dont les axes sont 

expliqués essentiellement par quelques facteurs édaphiques (teneur en ma- 

tière organique et potentiel d'oxydo-réduction du sédiment, profondeur) 

qui estompent l'influence de la minéralisation de l'eau (axe 3) et surtout 

les facteurs thermiques. 

On reconnaît plusieurs groupes synécologiques plurifactoriels : 

1 
Le domaine écologique de l'airhac~on intègre les niches écologiques de 
l'ensemble caracteristique des espèces de l'association. GOUNOT (1969) 
ayant utilisé ce terme pour qualifier l'intervalle écologique plurifacto- 
rie1 d'une ehr~iZce dont elle est indicatrice (ce qui corrrrycnd approxima- 
tivement à sa niche écologique), on peut aussi parler d'espace écologique 
de l'association (FELZINES 1982b). 





Groupe 1 : 
P l  PuAm&um l u c e n t i n  
Pna Pa;tam&um natavu% 

et à l'écart, Nymphae&tum &bac Na. 

Il peut paraître surprenant de constater la convergence des 

domaines écologiques des 2 associations de Myriophylle d'une part, et des 

deux associations de Potamot d'autre part car leur distribution géographi- 

que est tout à fait différente (cartes 22 et 23) : nous avons vu que le 

MqiUophyUetun v e n t i a d  et le P o m m  L u c e W  ont leur optimum dans 

les conditions eutrophiques alors que le MytLiophyU- &&&nialotLi et le 

Po;mn&.m nakantin sont dans des étangs oligo-mésotrophes. J'y vois là 

encore l'effet d'une compétition entre associations qui les a conduites à 

se disjoindre géographiquement et, par suite d'une plasticité écologique, 

à s'adapter à des conditions très différentes ; les profils synécologiques 

ne traduisent que le résultat de cette compétition. Cette interprétation, 

paradoxale est cependant justifiée par le fait que dans d'autres régions, 

M~jtU.ophyiXum v&&atwn et MyiUophyUwn aetc?nnialotrwn se développent. 

dans des conditions analogues (CORILLION 1948 l ,  LOHAMMAR 1938) .  A partir des 

données de LOHAMMAR, j 'ai établi les profils écoPogiques de Mqhi~phyflum 

&enn&jlahum et de M. v U u % d L a t w n  en Suède d'une part, de Patamogdon 

nakanb et de P. ~ u c e ~ n  d'autre part ; la comparaison avec les profils obte- 

nus à partir des donnees recuei,llies dans la dition est tout à fait élo- 

quente (fig. 6 1 )  : la plasticité écologique des espèces est beaucoup plus 

importante qu'on aurait pu le supposer, comme le montre l'amplitude du 

déplacement de l'optimum d'une dition à l'autre. 

1 
CORILLION écrit en effet : "Il y a lieu de distinguer un M q h i u p h q ~ W  
&&W~@U& présent dans les eaux à caractère dystrophe et oligotrophe 

t" * F et un MyhiuphyU&,m~ v ~ c i . L W i ,  présent dans les eaux à caractère 
i 6 
:P# . ' eutrophe. Les eaux mésotrophes voient souvent un mélange des espèces 

-+-. appartenant à ces deux types de MgtUophqU&um". 





FIGURE 61 - COMPARAISON DES PROFILS ECOLOGIQUES DE 4 HYDROPHYTES 
DIAPRES LES VALEURS DE LA CONDUCTIVIÏE DE L'EAU DES 
ETANGS DE LA DITION (a) ET DE SUEDE (b)  

_ Groupe II : 

Groupe III : 

C b C ~ C A L U H  bt~auvLu 
Cc C i u a e l u n  coruharUae 
Eh EXaLLnbtuni hexandtrae 
Ms My~ophy&Wum apica.CL 
P t  Pa , tm~~um Mehaid in  
Pcr PaAamatum c/tinp.L 
Pg P ~ b l e t w n  gzlramin~L 

Pam PoLygoktctun amphLbii 
Hp H o ; t t a v u ~ ~  p d u n w  

Pno P a i z m t u m  nadoai 
Rp RanuncuRetwn p&& 
N1 Nupiuu~dum luteae 
Tn Tmp& nmizRAn 

Ce groupe renferme plusieurs associations du Pa;ta&on. Kous 

avons déjà solligné la cornpetition entre le Mq4iaphyUeRruti npic& et le 

P v ~ ~  fich0id.h (cf. p J 3 6  ) dont les espèces caracteristiques ont des 

formes biologiques convergentes. De mêne, la similitude des domaines éco- 

logiques Cu Nup~zW~ct~un Xbteae et du Jkapahm n a t a i ~  peut expliquer Peur 

distribution complémentaire (cf. carte I e ) .  



CARTE 24 

DISTRIBUTION DES ASSOCIATIONS DES LEMNETALlA 



Groupe IV 

et, plus à l'écart, le PdluRdrUetwn g ~ a b & ~ m e ,  Pgl . 

Groupe '1 

Ici se trouvent regroupées les associations d'hydrophytes 

libres. Les similitudes des domaines écologiques alliées à des similitudes 

de formes biologiques entraînent une dissociation géographique (carte 24). 

Notons qu'U&Lic~&M UuA,OUL&, en raison de son type biologique différent 

se trouve fréquemment dans les autres associations. 

- Analyse mu1 ti factoriel le appliquée aux profi 1 s synécologiques 
des associations amphibies et hygrophi l es. (diagrarme 3.3) 

Les profils synécologiques codés de 20 associations ont été 

mis en correspondance avec les 8 facteurs de l'analyse précédente. Là en- 

core ce sont les facteurs édaphiques stationnelsqui apportent la plus for- 

te contribution à l'explication des axes avec, cependant, une contribution 

plus nette des facteurs thermiques (axes 3 et 4). On reconnaît 4 groupes 

synécologiques multifactoriels : 

Groupe V I  

La similitude des domaines écologiques est confirmée par 

1 'observation. Lorsque la scirpaie est dégradée, cs est 1 'Ele~chc&&tWn 

p a k ? ~ & ü Â ,  qui s'installe ; des passages latéraux se produisent au niveau 

de la ceinture d'hélophytes entre le S&p& lacuna3iA et le fyphU2.m 

angu6a%~u&ke OU bien ces deux associations se succèdent selon le gradient 

de profondeur, ce qui peut être interprgté en terme de compétition ; enfin, 

le 3hgmiRei:um s'implante clussi bien dans le Scihpu3-n que dans le T y p h e -  



DIAGRAMME 33 - ANALYSE FACTORIELLE DES PROFILS SYNECOLOGIQUES : LES GROUPES SYNECOLOGJQUES 
PLURIFACTORIELS DES ASSOCIATIONS DE LA VEGETATION AMPHIBIE ET HYGROPHILE. 
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Groupe VI I 
E f  €qui6 u k a h m  ~ l u v W b  
M t  Menganthm ;trU~a.Liatae 
Se S p c v ~ g a n i ~ t  ehecti  

Groupe VI11 

Ce Cdcu3.m eeatae 
Cg carucm g m u  
Cl C d c e X m  h i o w t p a e  
Cro Cadcetwn ttabakztae 
Cv Cdce twn  vu .h& iae  

Toutes ces associations supportent une exondation plus ou 

moins durable, parfois complète ; elles sont alors soumises aux fluctua- 

tions de la nappe phréatique. Elles sont très tolérantes pour la teneur 

en matiare organique puisque certaines peuvent s'installer en pionnières 

sur un protopédon puis, par leur production organique, constituer un sol B 

£en. La similitude des domaines( écologiques des associations de Cartex de 

ce groupe est inattendue étant données les répartitions géographiques di£- - 
férentes qu'elles présentent : tout se passe comme si la prise en compte 

globale des facteurs actifs révélait les similitudes des potentialités en 

effaçant les divergences que présentent les comportements écologiques vis- 

&vis des facteurs considérés séparément, 

Groupe IX 
Ca Canicelun a c u ; t i 6 a M  Cri CdccAwn &ip&e 

La similitude synécologique de ces deux associations, ré- 

duites souvent à des peuplements monospécifiques de même type biologique, 

se traduit, dans la dition, par une distribution géographique distincte 

(cf. carte Il). 

c) Conclusion 

Les résultats des traitements des profils écologiques et 

des profils synécologiques ne se superposent pas exactement en ce sens 

que le contenu des groupes écologiques n'est pas toujours le même que celui 

des groupes synécologiques lorsqu'on compare les affinités entre les asso- 

'dations d'une part, et les affinités entre les espèces qui les caractéri- 



sent d'autre part. Cela tient à deux causes principales : 

- l'analyse multifactorielle concernant les espèces utilise 
des facteurs édapho-climatiques d'ordre régional alors que 

celle concernant les associations inclut, en outre, les fae- 

teurs stationnels se rapportant au substrat ; 

- les profils synécologiques des associations ne se superpo- 
sent pas avec les profils écologiques de leurs espèces ca- 

ractéristiques. , 

L'analyse multifactorielle des correspondances intègre l'en- 

semble des comportements des espèces ou des associations et, dans le systè- 

me complexe et multidimensionnel constitué par les espèces ou les associa- 

tions et les facteurs écologiques, elle met en évidence la nature synthé- 

tique de la niche écologique et du domaine écologique1. On constate alors 

que, loin de séparer les espèces ou les associations en leur attribuant des 

niches ou des domaines écologiques spécialisés, l'analyse des corresponda~i- 

ces révèle des affinités écologiques ou synécologiques en regroupant des 

espèces ou des associations ; elles peuvent présenter, cependant, des diffé- 

rences nettes vis-à-vis d'un da&ewr particulier. Cela laisse entrevoir 

une plasticité écologique des espèces et des associations, notamment sous 

la forme du déplacement de leur optimum écologique. 

3 - GROUPES ECOLOGIQUES ET ASSOCIATIONS 

On ne retrouve pas, au sein d'une association ou d'une sous- 

association, deux ou plusieurs espèces d'un même groupe écologique2 et cela 

Au contraire, la comparaison visuelle des profils écologiques et synécolo- 
giques, en privilégiant les différences, conduit à une discrimination d'au- 
tant plus poussée que le nombre de facteurs retenus est élevé. En l'ab- 
sence de critères permettant la hiérarchisation des facteurs, la constitu- 
tion de groupes plurifactoriels tombe rapidement dans le domaine de la 
subjectivité. 

Elles peuvent appartenir à des associations distinctes d'une même synasso- 
ciation en particulier si le milieu est très sélectif par suite de l'in- 
fluence d'un facteur limitant ou de plusieurs facteurs limitants : c'est 
le cas pour les espèces du groupe V des milieux riches en hydrogéno- 
carbonate de calcium. 



d'autant plus nettement que leurs types biologiques sont semblables. A 

l'inverse, il faut donc s'attendre à ce que les espèces caractéristiques 

d'une association appartiennent à des groupes écologiques distincts, coha- 

bitation renforcée par une différence dans les types biologiques. Ceci peut 

être illustré par la sous-association à Ricciocanpua natanh du R i c c i W  

&LtaW : RLcch ~ . & L & X ~  et RLcaLo~ahpud na;tanh appartiennent à des 

groupes éco.logiques et à des types biologiques distincts. Sphod& poly- 
trhiza et Lmna mino& ont le même type biologique mais des niches écologi- 

ques distinctes : elles peuvent .s'associer dans le Lmno-Sphodd- 
polytrhizae ou former une sous-association de l ' f f y d r r a c ~ ~  mouun- 
kanue, ffqdhochatrxn mo&u5-hanae appartenant à un autre groupe écologique 

et possédant une forme biologique de grande taille qui la fait considérer 

comme un type biologique particulier (cf. p.53 ). Pour la végétation amphi- 

bie, Soinpu5 Lacwa7riA admet d'autres hélophytes incluses dans des groupes 

écologiques différents : S p a h g a h  mec;twn, LyZhhwn aakXcattia, Rotrippa 
amphibk, qui sont autant de différentielles de sous-associations ( R o ~ p -  

pa a m p h i b k . ~  et Sp#qanium mec;twn, dont les niches écologiques sont Sem- 
blables, ne coexistent pas). Pour les associations des biotopes exondés, 

les possibilités de combinaisons sont plus nombreuses car l'exploitation 

du substrat peut se faire à plusieurs niveaux et les paramètres édaphiques 

sont plus variables. Des espèces dtun même groupe écologique ayant des 

types biologiques différents peuvent plus facilement cohabiter ; c'est le 

cas pour Cmex v e ~ i c c ~ & ,  Lyahackia v d g d  et lttin p~eudacot~un, carac- 

téristiques du C&c&wn v&5icaniae. Remarquons aussi que des sous- 
associations, définies sur une base purement floristique, se révèlent en 

fait comme des phases de transition dans une série dynamique ; la coexis- 

tence d'espèces de typesbiologiques et de niches écologiques analogues tra- 

duit alors une compétition : c'est le cas pour Pohogeton na;tam que l'on 

peut considérer comme différentielle d'une sous-association du N y m p h a e h  
&bue ; cette sous-association concerne en réalité des relevés qui montrent 

le passage du P o h & u m  natanth au NymphaeZ-twn dbae .  

Cette divergence entre les résultats de l'analyse phytoécologlque 

et ceux de l'analyse phytosociologiaue apparaît comme fondamentale. Elle 

se retrouve dans les diagrammes de WIEGLEB (1978 a et b) qui compare les 

groupes sociologiques (obtenus par le traitement d'une matrice de liaisons 



interspécifiques entre 47 macrophytes aquatiques au sein de 3 000 relevés) 

et les groupes écologiques (résultant de la prise en compte de 14 paramè- 

tres hydrochimiques). Alors qu'il attribue cette distorsion entre les ré- 

sultats des deux analyses au fait qu'un certain nombre de paramètres n'ont 

pas été utilisés (profondeur, température, agitation de l'eau, etc.. .) , je 
l'interprète comme la conséquence normale de la compétition qui s'installe 

entre des espèces dont les affinités écologiques sont trop grandes et qui, 

de ce fait, se disjoignent dans des groupements distincts. 

Utilisant l'analyse des correspondances, LACOSTE et ROUX (1972) 

ont montré que l'analyse globale, d'une manière générale, donne de moins 

bons résultats que l'analyse floristique. Cela provient du fait que l'ana- 

lyse floristique des relevés, définis au préalable par leur appartenance 

phytosociologique, intègre tout à la fois les comportements éco7ogiques des 

espèces et la compétition entre elles. La prise en compte conjointe des 

données écologiques, constitue une redondance qui estompe la compétition 

avec pour effet de faire apparaître davantage les affinités écologiques et 

les corrélations avec les facteurs que les affinités phytosociologiques. 

Sur le plan méthodologique, il ne paraît donc pas souhaitable de 

traiter sinultanément les données phytosociologiques et Les données phyto- 

écologiques : cela revient à mêler les résultats de deux analyses rendus, 

dans une certaine mesure, antinomiques par la compétition interspécifique. 

Cependant l'analyse phytoécologique et l'analyse sociologique constituent 

deux approches complémentaires puisque l'identification des groupes écolo- 

giques plurifactoriels éclaire la formation des associations. 

En résumé : 

1) Le groupe écologique plurifactoriel renferme l'ensemble des 

espèces d'un type de végétation donné qui, indépendamment de 

leur type biologique, possèdent des niches écologiques très 

semblables. Par suite de la compétition qui disjoint les 

espèces qui le constituent, le groupe écologique ne se recon- 

naît que rarement sur le terrain'. Cependant, si des espèces 

du groupe ont des types biologiques différents elles peuvent 

cohabiter dans un groupement. 

' C'est ce que GOUNOT (1969) dénomme "le groupe écologique statistique" 
dont le critère est l'indépendance statistique des espèces. 



2) L'association est une combinaison d'espèces dont les niches 

écologiques sont plus ou moins différentes1 mais qui présen- 

tent une partie commune, le domaine écologique. Elle intègre 

au mieux l'action conjuguée des facteurs d'un biotope et la 

compétition interspécifique. C'est une entité identifiable 

sur le terrain car sa présence résulte d'un équilibre dynamique 

plus ou moins durable entre des éléments de la flore et une 

combinaison de facteurs écologiques o "elle est l'expression 

de la concurrence vitale et de l'adaptation au milieu d'un 

groupe d'espèces" (DWIGNEAUD 1946). La détermination statis- 

tique de sa composition floristique en fait une unité phytoso- 

ciologique. 

Des conclusions analogues se dégagent au niveau des associations 

et de leurs combinaisons. Le rapprochement des résultats de l'analyse 

symphytoécologique de ceux de l'analyse symphytosociologique (cf. tab.:98, 

p. 284) montre que des associations dont les espèces caractéristiques ap- 

partiennent à des types biologiques semblables ne se rencontrent pas de 

façon régulière dans les mêmes étangs : outre les exemples déjà cités à 

propos des groupes synécologiques, c'est le cas pour le MyAhphy.&kfwn 

6picait-i et le Pota,nre;twn a%choidis (groupe III), le L i X t o t ~ ~ ~  h c ~ A n i n  

et l l E 1 e o c W &  adcdahin  (groupe IV), le Lmn- X%h&cae et le 

%ccie;twn &hkntin (groupe V ) ,  le SpmgadeLum m e d  et le Spmganietum 

6 h p l i c X n  (groupe VII), le C&c&tum g h a c i e i n  et le CdceA:um v e n i c m k e  

(groupe VIII). Cependant, la participation à une même phytocénose reste 

possible par un moyen qui limite la compétition : elles se disposent en 

strates formant alors des synassociations : NuphaA&twn 1lc;teae - M+bYphyfldurn 

l DWIGNEAUD (1946) indique clairement que "l'association, qui se manifeste 
sur le terrain par sa physionomie, nous apparaît donc comme la somme d'un 
certain nombre de groupes écologiques intriqués les uns dans les autres 
dans des conditions de milieu déterminées ; le groupe le plus favorisé, 
et qui est en général dominant, forme le noyau caractéristique de l'as- 

11 sociation... . Les groupes écologiques ou socloécologiques de DWPGNEAUD 
comportent "des espèces ayant entre elles une affinité 6cologique plus 
ou moins grande, marquée par une tendance à se rassembler dans un biotope 
détermin5" ; on peut donc les assimiler à des espèces qui appartiennent 
à un même groupe écologique monofactoriel &t dont les liaisons inter- 
spécifiques sont fortes, en rappelant que les espèces d'un groupe mono- 
factoriel n'ont pas obligatoirement la même niche écologique. 



 pic& (groupe III) ; T ~ p d w n  nakaMltin - P a l t a m a ?  ifruchai& (groupe III) ; 

f fyd /racWeXwn matrnw-mnae - U.t&c&&etum negLec;tae (groupe V) ; elles 

se disjoignent latéralement au niveau des ceintures de végétation : 

S c i x p d w n  Lacw;tnin - T y p C r W  angu,h&i~oLhe (groupe VI) ; SparrgakeXum 

ette& - Typh&m la.CidoLiue ; JunceXwn a c u X ~ l o t u  - C&c&um vuicaniae 
(groupe VIII). A l'inverse, on retrouve dans un même étang des associations 

qui sont issues de groupes synécologiques distincts : beaucoup de phytocé- 

noses et de sigmassociations représentent donc des combinaisons d'associa- 

tions dont les domaines écologiques sont différents. 

Que ce soit au niveau des espèces ou au niveau des associations, 

la compétition est la règle. Elle a pour conséquence de diversifier les 

combinaisons d'espèces et d'associations en séparant celles qui sont trop 

semblables et en rapprochant celles qui présentent quelques différences 

dans leurs exigences écologiques et/ou dans leur type biologique. 

I 1 1 n - ASPECTS PHYTOGEOGRAPH I Q U E S  ET CHOROLOGI9UES 

A n  - ANALYSE DES CARTES DE DISTRIBUTION DES ESPÈCES 

La distribution géographique de nombreuses espèces aquatiques et 

amphibies observées dans les étangs de la dition ainsi que celle de quel- 

ques espèces hygrophiles figure sur les cartes données en annexe. La ré- 

partition des étangs est inégale puisqu'elle dépend de la nature lithologi- 

que du substrat, de la topographie et des utilisations anthropiques : les 

parties calcaires du Berry et du Nivernais et les parties les plus élevées 

du Morvan en sont presque dépourvues.On tiendra donc compte de ce fait pour 

l'interprétation chorologique. 



Afin de faciliter les comparaisons, l'ordre de présentation des cartes 

correspond aux différents types de répartition géographique suivants qui 

paraissent en relation avec les facteurs climatiques, thermiques principa- 

lement (cf. annexe IV,B) . 

- Espèces principalement 1 ocal i sées sur le Morvan (avec quelques 

stations éparses dans les régions basses). 

Elles sont en situation oligotrophique en raison de la nature 

cristalline du nassif si bien qu'aucune indication ne peut être donnée, au 

niveau de la dition, sur leur comportement sur substrat calcaire à altitude 

équivalente. Ce sont : Cmex la?liocmpa (rare), Cmex nigha, Catrex troAa%a;ta, Po 

t e W a  p d -  E q d  e t  I;luv&-i5ile, MenyanZhcu a%LI;oLhta, S d x  a u a .  

Les espèces à affinités submontagnardes ont des distributions inégales : 

Menyardha est rare sur le sud du massif alors que PotenZdXa p d W  et 

Cmex t L o n W a  y sont présentes. Equhnetum ~Luvicu%e est fréquente aux 

basses altitudes mais c'est sur le Morvan qu'elle trouve son optimum de 

développement. 

- Espèces présentes sur le Morvan, la Puisaye, la Sologne bour- 
bonnaise, les confins du Berry - Bourbonnais et le pays de 
Fours 

c'est une distribution de type subatlantique représentée par 

C a h u m  v ~ & d t u m  et f f y p d c u m  d o d a  (rare) mais aussi par plusieurs 

espèces qui sont en réalité des pseudo-subatlantiques car leur aire est 

plus étendue que celle des subatlantiques (DUPONT 1962) : ? 3 d d f i a  mnun- 

c d a i d a ,  E&.tLne hexandtra, Eleuchah acicdahin,  U o t r & a  uni~lo/.ta, 

My~aphyUum aAXani.dLo/rutn, P d u R a ~  g l u  buCidata, Potcunogao n g&nec~cl, 

P .  o b ~ i d o L d ,  P .  palygonLdoLULs, S&x attrucinm.e~S&pun @ui,ta~n. 

Plusieurs sont en régression sensible si l'on se réfère aux observations 

antérieures de BOREAU (1857), GAGNEPAIN (1900) et MIGOUT (1890) : c'est 

le cas pour ElaLhe hexandta et PduRc&a glabuLijata et même LLt2otrd2a 

UYLL~LO~LCL. On peut noter le caractzre plus thermophile d ' E l d n c  hexandtra 

et de PoÂkmog&on obZuhidoficLcl. Un cas remarquable est donné par Cmex 

qui se trouve en Puisaye et dans le Berry mais qui est absente du 

Morvan sauf pour un étang (cf. p.230 infra). 



- Espèces présentes dans tous les secteurs, excepté sur les 
parties les plus élevées du Morvan mais avec des fréquences 
variables. 

Pour la plupart, elles participent grandement à la physionomie 

de la végétation des étangs (espèces dominantes) : Cmex v~~cCL%h, 

P h h a g d a  aun,tmLh, S d p u n  XacunltrrXn, Tgpha X&@lXu, Nymphaecz &bu, 

PoLygonum ampkbium, Po;tamog&ton ndtanb. Ces espèces paraissent posséder 

une grande plasticité écologique vis-à-vis des facteurs édapho-climatiques. 

Un cas particulier est présenté par Cahex p a n i c d m  dont la plus grande 

fréquence sur le Morvan lui confère des affinités submontagnardes mais 

qui, en réalité, se retrouve dispersée dans les autres secteurs y compris 

sur substrat calcaire. 

- Espèces rares ou absentes sur le Morvan mais présentes dans 
tous les autres secteurs 

Leur caractère plus thermophile est évident puisque le substrat 

paraît avoir peu d'influence sur leur distribution. Ce sont : Cariex acuAa, 

Cmex acu;tidotunin, Spmganium e ~ e c t u m ,  Typha angun.t-idolXu, ff o;ttonia p d u n  - 
W ,  Nuphm LLLtea, Pa;tamogeXofi c d p u n ,  PotcmogeXon ;Duchoide.h, R i c h  

~RW;tam, Ranuncdun p W w ,  S p h o d d a  p o l y n k z a ,  Tttapa natcrnb, UtticuRa- 

kia au-. 

- Espèces rares ou absentes d u  Morvan e t  de l a  Puisaye et  donc 
réparties dans l a  moitié méridionale de la dition, aux basses 
a l  t i  tudes (Nivernais , Berry, Bourbonnai s )  

Ce sont : 8LLtomu umb&a;tM, Cmex L p d a ,  G R y c d a  maxima, 

Sag,L?%&u aagLtx%6oliu, CwcLtopGtyReum demeit?5wn, ERodea canaden&&, E. 

nu%LLÜ, tlyd/tochahin moaun -mnae ,  Lemna W d c a ,  My~ophqUum npicLtlun, 

M. v d c i U a X u m ,  Najacl minotr, PoZa,mog&ton Lucens, P. vzodoaun, Ricciocaripun 

n m n A ,  Ranuncdun c h ~ n ~ .  Quelques unes sont liées aux conditions eu- 

trophiques, en particulier Cmex Lp&,  MyLophyllun v d c i . i X & u m ,  Ranun- 

CURU &ci.natLL.s. 

On peut penser que plusieurs de ces espèces doivent leur distri- 

bution à un transport par les oiseaux aquatiques car les grandes vallées 



de la Loire et de l'Allier, les étangs de la Sologne bourbonnaise et les 

étangs de Vaux (Nivernais)' sont situés sur des axes de migration et cons- 

tituent des zones d'hivernage pour de nombreuses espèces nordiques. C'est 
, , 

ainsi que pourrait s' expliquer 1 'introduction récente dlERodea nuMaeecc 

(FELZINES et BONNOT 1981), la présence de w0Xddia ~ & Z U  et la distribu- 

tion deiffyd40chcvû6 moh5uh-transe, entre autres cas. 11 est probable que la 

propagation de plusieurs espèces appartenant à l'un des groupes précédents 

est aussi facilitée par les oiseaux (ffo;ttoMha, RiccLu, U & c u R ~  aun&a- 

U, etc ...) ; les "boires" de la Loire et de l'Allier constituent des 
foyers de dissémination pour les thérophytes et les hydrophytes. Il n'est 

pas exclu que la création des canaux de navigation dans le passé ait 

favorisé la dissémination de plusieurs espèces (par exemple G R y c e ~  maxima 

aux étangs de Vaux) et une propagation anthropique involontaire par les 

pêcheurs existe (en particulier pour ERodea canademh). 

Il n'en reste pas moins vrai que le maintien et Pe développement 

des espèces, dont le pouvoir colonisateur par des moyens variés est consi- 

dérable (comme le montre l'installation de la végétation dans les pièces 

d'eau nouvellement créées), nécessitatdes conditions mésologiques favorables 

et impliquent que,le plus souvent, une résistance à la concurrence faite 

par d'autres espèces. 

1 
~'avifaune des étangs de Vaux a été étudiée par CLAVIER (1977) ; pour ma 
part, j'ai trouvé dans le gesier de canards tués à l'étang Neuf de nom- 
breuses graines de Putamogeton natunh et de PoXygonum m p k b i w n  ; 
LOUMMAR (1954) a montré le rôle éminemment favorable de la température 
sur la germination des graines de PoXumogeXon na.tan.4 lors de leur passage 
dans le tube digestif. 



B , - ESSAI D' INTERPR~TATI ON PHYTOGÉOGRAPHIQUE ET CHOROLOGIQUE 

1 - CONSIDERATIONS PHYTOGEOGRAPHIQUES 

Les résultats de l'analyse chorologique concordent avec ceux 

obtenus par l'étude du comportement écologique des espèces qui sont expri- 

més par la carte 17 (p.401) . La distribution géographique des espèces re- 
flète les principales conditions édapho-climatiques de la dition' et, mal- 

gré la répartition ponctuelle et irrégulière des étangs, elle met en évi- 

dence l'interpénétration d'influences climatiques subocéaniques et sub- 

continentales, teintées d'une tonalité submontagnarde sur le Morvan. 

L'impression la plus nette est celle de la présence de deux cou- 

rants d'espèces subatlantiques et pseudo-subatlantiques qui convergent sur 

le massif du Morvan, l'un par la Puisaye, dans le prolongement de la Sologne, 

l'autre par le Bourbonnais, dans le prolongement de la Marche et du Limousin. 

L'analyse phytosociologique a mis en évidence la présence d'associations 

particulières, à caractère subatlantique , en Puisaye, sur le Morvan et 
sur une partie du Bourbonnais. 

L'atténuation de l'influence océanique d'ouest en est apparaît 

lorsqu'on prend en compte le contenu floristique et phytosociologique des 

régions situées plus à l'ouest de la nôtre (Brenne, RALLET 1935 ; Sologne, 

ALLORGE et GAUME 1931). C'est ainsi que manquent totalement les Tdueta,  

Lobd2.a domhanna, MytUca gale et que sont très rares les stations avec 

ELeochmA mWcauRin ,  U ype~~Lcum d o  d a ,  RanuncuRu huloleucua ; au niveau 

des associations, on constate très nettement un appauvrissement en associa- 

tions des L,ÜZoh&&ea (absence de 1'HypehLcion dod in  Br.Bl. et Tx. 43, 

l Il est évident que l'étude des zones hu~ideç no peut montrer toutes les 
caractéristiques phytogéographiques de la dition. Ainsi, les pénétrations 
laté-méditerranéennes qui se manifestent dans le Berry et le Nivernais 
où convergent et s'atténuent un courant bourguignon et un courant aqui- 
tanien (ROYER 1970, BRAQUE 1978) sont inapparentes. 



de 1 ' 7 a u ~ o n  Lacus$& Nordh. 37). Un autre exemple de cette atténuation 

de l'élément floristique atlantiquelse manifeste à travers la vicariance 

des associations du Juncicrn 6 2 v d c i  Br .BI. 47 (cf. p. 254) .  

La recrudescence des conditions océaniques sur le Morvan (FELZINES 

1978, BUGNON 1979) est marquée par la fréquence d'un certain nombre d'espè- 

ces atlantiques et subatlantiques (au sens de DUPONT 1962) qui sont, tous 

milieux confondus : Cmex Laevigata, Catrwn veiz;ti&dtum, Pigh !Z&A puApu- 

heu, Endymion non-6dp;turn (abondante) , Ehica ahOz.c&x (rare) , GeutinZa 
angfica, ff ypdcwn doden, Meconopnd cambt.ica, S c L L t m d  tninotr, UXex 

euhopueun, Wakeenbehgh hedmcea. Ce phénomène, qui se manif este aussi sur 

la bordure nord du Massif Central, est,certes, lié aux conditions ombrother- 

miques géngralement plus favorables (fraîcheur estivale et humidité atmos- 

phérique plus importante) ; de plus, l'altitude plus forte provoque un re- 

tard dans le départ de la végétation en raison des températures plus basses 

si bien que les effets des gelées néfastes aux espèces atlantiques et su- 

batlantiques sont atténués, d'autant plus que les inversions de températures 

nocturnes ne s'y produisent pas. 

On pourrait penser que l'absence des espèces subatlantiques dans 

les parties centrale et orientale du Nivernais est due à la présence des 

terrains calcaires des auréoles du Jurassique et du Crétacé du sud du 

Bassin parisien, entre les deux axes de pénetration indiqués précédemment, 

mais les espèces subatlantiques ou pseudo-subatlantiques y sont rares 

(Cahwn v u & m  à l'étang Gouffier), y compris sur le petit horst 

granitique de Saint-Saulge ; parmi les espèces terrestres, CcUufunc&~~cl 

m&khm reste localisé dans la partie occidentale du Nivernais. Par 

contre, la fréquence d'espèces à affinités submontagnardes est anormalement 

élevée à des altitudes relativement faibles (par exemple, Pua chdi& 

dont la répartition a été précisée par LOISEAU et BRAQUE 1966, dans le 

Nivernais) : il faut y voir l'influence du couvert forestier qui introduit 

' L'appauvrissement de l'élément atlantique dans la dition se traduit, bien 
entendu, a= niveau de la flore des milieux terrestres. plusieurs autres 
espèces eu-atlantiques et subatlantiques trouvent leur limite orientale 
en Puisaye ou en Sologne bourbonnaise ( E ~ c a  cinet~ea, E. &&t&x, E. 
vagua (disparue, MIGOUT 1890), E. &af&5 (observée près de Meillant, 
Cher, en 1 98 1 ) , Euphotrbia hiba.tnica, Peucedanwn gaA%cum (qui s 'avance 
jusqu'au bassin d'Autun), Lob& unem. 



ainsi des nuances mésoclimatiques notamment par le maintien d'une forte hu- 

midité atmosphérique estivale. Pour la même raison, on observe la présence de Ca- 

&ex kohZtaXa, P 0 a h u 2 % k  p d u A & d ,  E q u h e X w n  @ u v ~ e  et beaucoup plus 

rarement de MenguvLthen Z % i d o k k t a  et Cmex lahocarrpa dans le pays de Fours, 
le sud-Nivernais et la Sologne bourbonnaise bien qu'une régression semble 

se manifester (cf. carte de Carrex & o h M a ) .  Ces espèces sont donc, à 

basse altitude, de précieuses indicatrices du maintien de conditions micro- 

climatiques ou mésoclimatiques particulières. 

Le reste de la dition est soumis à des conditions subcontinen- 

tales plus marquées dans l'Avallonnais, le Bazois , le sud de la Sologne 

bourbonnaise et les grandes vallées, principalement en raison des inver- 

sions de température nocturnes, ce qui me paraît un facteur d'élimination 

important pour les espèces atlantiques et subatlantiques. 

L'étude chorologique et l'étude du comportement écologique des 

espèces des étangs contribuenthncà montrer l'hétérogénéité de la dition. 

La limite phytogéographique entre le domaine atlantico-européen et le do- 

maine médio-européen1 est rendue imprécise parce que de faibles variations 

d'ordre topographique suffisent à introduire une variation importantedes 

conditions écologiques, ce qui crée une mosaïque de mésoclimats, parfois 

de microclimats, où les facteurs thermiques jouent un rôle sélectif impor- 

tant en devenant des facteurs limitants. Il faut rappeler que les modifi- 

cations floristiques observées depuis un siècle environ paraissent se faire 

dans le sens de la régression des espèces subatlantiques et des submonta- 

gnardes aux basses altitudes, sous l'effet probable d'une accentuation 

des conditions subcontinentales à la suite des défrichements, drainages 

et déboisements. 

' Constater l'existence de secteurs appartenant au domaine atlantique et 
au domaine médio-européen ne signifie pas que leur flore est totalement 
différente. Comme le fait remarquer GAUSSEN (in ROISIN 1969) "quand on 
distingue un domaine atlantico-européen, on ne veut pas dire que la flore 
comprend en majorité des plantes atlantiques, on veut simplement indiquer 
que la flore se différencie des flores plus orientales par la présence 
d'un lot plus ou moins important de plantes atlantiques". 



2 - OBSERVATIONS CHOROLOGIQUES 

Si l'on prend en considération l'aire des espèces, d'après les 

cartes et les indications de HULTEN (1950), de DUPONT (1962) , pour 1 '~urope 
principalement -., quelques remarques s'imposent : 

1) beaucoup d'espèces ont une aire très vaste et pourtant 

elles n'occupent que certains secteurs de la dition, ce 

qui rejoint les conclusions de GAUSSEN' ; 

2) à l'inverse, quelques espèces à aire vaste, sont absentes 

de la dition mais se rencontrent dans les régions voisines 

(Cladiwn mcutincu, Nymphoida p&ata,  Po tmage ton  p m -  

~ 0 - m )  ; 

3) plusieurs espèces possédant une aire commune et présentes 

dans les mèmes secteurs de la dition ne cohabitent pas dans 

les mêmes étangs si elles sont de même type biologique : 

Cmex d a t a  et C. pavLiclLea.ta, Canex hVd&&a et C. 

v ~ i c a h i a ,  C .  acuLi&z.tnA et C. I U p d a ,  MytuvphyUum 

de;tehniZ;lvhum, M. dpica/tum et M. v~~%&cl/ tum, Nuphm 

et Nymphaea d b a ,  Typha angunaXao.i% et T. X m % ~ o f i a .  

Il est certain que la seule connaissance de l'aire ne peut suffire 

pour rechercher des interprétations sur la distribution des espèces dans 

une région donnée puisque, à l'évidence, tous les étangs ne possèdent pas 

la même composition floristique à un stade donné de leur évolution. On peut 

proposer deux causes principales de ségrégation des espèces qui sont appli- 

cables, par voie de conséquence, aux associations qu'elles déterminent. 

a) L'influence des facteurs limitants 

Si les régions où la prpsence d'une espèce est constatée 

comportent des secteurs écologiques distincts, des facteurs m9sologiques 

sont susceptibles de devenir limitants. C'est ainsi que, dans la dition, 

Les conditions thermiques deviennent Pimitantes pour les espèces eu- 

atlantiques et subatlantiques. Par contre, ce sont les facteurs édaphiques, 

et plus particulièrement la teneur en hydrogénocarbonate de calcium, qui 

distribuent dans des étangs de secteurs différents Chaha cavv3aAi.u 

1 I l  1 L espèce n'occupe pas toute l'aire que sa biologie lui permettrait 
d'occuper" (GAUSSEN 1954, p. 44). 



et Nd&a @ex&b qui sont toutes les deux cosmopolites mais dont les ni- 

ches écologiques sont distinctes. 

On peut penser qu'il en est souvent ainsi pour les espèces 

de même type biologique dont les niches écologiques sont très différentes 

(Poitamogetan gnamineu/s et Paitamugeton ubabbidoL& ; My~&~phyUw~ apica;twn 

et MytLiaphyUum v e t r / f i & m  ; Cmex vuicatcia et Cmex niph2.1~) et pour 

les associations qui ont des domaines écologiques distincts (Lmoh&etwn 

lacusRhin et E l a h h 4 , l u n  hexandnae ; T m p W  natan;tin et Nymphaeh d b a e ) .  

b) L'incidence de l a  compétition interspécifique 

La compétition doit être maximale lorsque deux espèces possè- 

dent une aire commune, un type biologique et une niche écologique sembla- 

bles, leur permettant d'occuper des biotopes analogues dans une région 

déterminée1. 

Mais, en raison de la variabilité fondamentale qui se manifes- 

te dans le génotype des individus d'une espèce, une certaine plasticité 

écologique existe et il ne peut y avoir, dans la réalité, de superposition 

parfaite des niches écologiques de deux espèces et encore moins de recou- 

vrement exact des domaines écologiques de deux associations. C'est juste- 

ment la variabilité dans les exigences et dans le comportement écologique 

vis-à-vis de tel ou tel facteur qui peut être exploitée par deux espèces 

en compétition dont les niches écologiques sont très semblables. On peut 

s'attendre à l'exclusion totale ou partielle des deux espèces d'un étang, 

d'un secteur écologique ou même d'une dition selon le degré de compétition, 

qui dépend alors de la combinaison complexe des facteurs écologiques qui 

s'y trouve réalisée. Si un facteur écologique place l'une des espèces en 

situation d'infériorité physiologique pour sa croissance, elle est élimi- 

Remarquons cependant que si les similitudes anatomo-morphologiques et 
écophysiologiques étaient complètes, une cohabitation des individus des 
deux espèces pourrait se produire réduisant la concurrence à une compé- 
tition entre individus. Cela impliquerait une convergence exceptionnelle 
dans un milieu hypersélectif (ce qui paraît peu probable au niveau des 
macrophytes) et une association dont la composition serait celle d'un 
groupe écologique plurifactoriel. 



née d'un biotope ou d'un étang mais elle peut, au contraire, rencontrer 

des conditions lui conférant la supériorité dans un étang proche, à la 

faveur de minimes variations de ce facteur ou d'un autre qui devient alors 

c i 4 6 é 4 e ~ ~ t k t .  De cette façon, dans un secteur géographique déterminé, deux 

espèces deviennent vicCVLidM;t~ et une observation statistique de leur dis- 
tribution et de leur comportement écologique conduit à les placer dans des 

groupes écologiques r n o n o ~ a c t a ~ c b  distincts alors que, originellement, 

leur niche écologique est semblable. 

Si la compétition affecte la capacité de reproduction ou de 

dissémination d'une espèce, elle se trouve exclue d'un secteur donné et, 

en l'absence de contrôle expérimental, il est parfois difficile de dire si 

la limite observée est due à l'action d'un facteur limitant ou à la compé- 

tition. Cependant l'examen des limites de l'aire des espèces concurrentes 

peut apporter des éléments de réponse1. 

Les exemples suivants illustrent cette interprétation qui peut 

être étendue à la compétition entre les associations. 

- Distribution des Cmex et de leurs associations 

. Cmex ' et Cmex panicdccta sont deux espèces de 
même type biologique qui possèden~ une aire ouest-européenne à médio- 

sibérienne (HULTEN 1950) : les conditions thermiques nécessaires à leur dé- 

veloppement sont, dans l'ensemble communes. Or, dans la dition, les deux 

espèces ont une répartition complémentaire (cf. carte 10, p231 ) telle que 

C .  da; ta apparaît comme une mésotrophe-mésothermophile et C. pa~cdCLtd 
comme une oligomésothermophile-oligomésotrophe. Il faut voir là le résultat 

d'une compétition entre les deux espèces qui les amène à se comporter comme 

des vicariantes en occupant des secteurs différents de la dition. Ici, il 

Rappelons que le degré de compétition entre deux espèces de même niche 
écologique est atténué par des différences dans leur type biologique ; 
une cohabitation peut même se produire dans un biotope. Si les conditions 
écologiques sont suffisamment uniformes pour deux espèces dont les niches 
et les types écologiques sont proches et si elles se trouvent dans Pa 
partie centrale de leur aire commune, ûn peut elxs cozcevoir que les 
deux espèces ne puissent s'exclure mutuellement et coexistent dans 
certains secteurs. Cela expliquerait l'existence d'associations telles 
que le CdceZum tupatiae - a c l L t i ~ o m b ,  le R a t u p p u  - Uerzanthe;tum, le 
?0h&m nakavtta - h c e d  décrits en Europe centrale. 



semble que ce sont les facteurs thermiques qui servent de facteursdiffé- 

rentiels puisque Cahex padc&a;ta peut occuper quelques stations eutrophi- 

ques du N i v a d  & du 8 ~ y  et que Cahex &aAa ., thermophile, ne se 
rencontre qu'exceptionnellement sur le Morvan (cf. p. 230) : 1' espèce la 

plus exigeante (C. &&a :), la plus combattivc aux basses altitudes, a 

refoulé l'espèce la plus tolérante (C. paLc&&) dans un secteur où les 

conditions sont plus sélectives pour la première. 

. On peut interpréter de la même façon la complémentarité 
de la distribution de Catrex acufa, C. vUicaJrk, C. /ros%m.ta et C. h 5 i o -  

cahpa. Dans la dition, les deux dernières se comportent comme des espèces 

submontagnardes, oligotrophiques et oligothermiques. En-réalité, elles 

possèdent une aire vaste qui est commune, en Europe~avec les aires de 

Cahex acufa et de C. vehicda.  L'examen des cartes de HULTEN montre ce- 

pendant quelques différences dans leurs limites septentrionales en Scandi- 

navie : Cahex haa;trta;ta et C. Raniocahpa dépassent le cercle polaire arcti- 

que (67',5 N) alors que les deux autres ne l'atteignent pas tout à fait. 

Par ailleurs, la présence à basse altitude de Cmex hod&&a et de C. ta?li0- 

CUPa en Picardie (WATTEZ 1968) et de Cahex Lashocmpa dans la vallée 
du Rhône (PAUTOU 1982) sur des substrats neutro-alcalins montre la grande 

plasticité écologique de ces espèces. Leur localisation sur le Morvan ap- 

paraît donc comme l'effet d'une compétition entre C. h o b M a  et C. Ldilio- 

CaApa d'une part, C. vUicdrUa et C. acu3.x d'autre part, ces dernières, 

plus thermophiles ayant refoulé les deux premières dans le secteur le 

plus froid1. De plus, une compétition s'est instaurée entre Cmex & A ~ o -  

Cah)3d et Cmex /tod;thata qui ne colonisent pas les mêmes étangs ou qui 

forment des ceintures distinctes. De mênie, une compétition plus nette 

s'est produite aux plus basses altitudes dans les secteurs oligo-mésotro- 

phiques et eutrophiques entre Cmex vehiccVrk~ et Cahex acuta : cette der- 

nière, dont l'aire est plus centrée sur l'ouest de l'Europe, résiste le 

mieux dans les secteurs soumis aux conditions subocéaniques (Puisaye, nord 

du Morvan). 

Cahicu2um in@cLto-vaicdtLiae décrit en Suisse, en Roumanie et en Pologne 
(p.239 ) me paraît refïeter la conpZtition entre Cmex ve~~ic15k,i~ et Cmex 
hod&a.ta en Europe centrale où se situe le centre de leur aire. 



Ce sont donc les facteurs thermiques qui ont encore une fois 

joué le rôle de facteurs différentiels. 

L'analyse multifactorielle a fait ressortir la similitude 

de leur domaine écologique (cf. diagramme 33) confirmée par la complémen- 

tarité de leur distribution. La ségrzgation compétitive entre les deux 

Catrex, qui selon HULTEN ont la même aire, s'est faite d'après les facteurs 
édaphiques, le Cahic&um kipahiae se localisant dans les biotopes eutrophi- 

ques. 

- D i s t r i b u t i o n  des assoc ia t ions  des PCzrraadaaeia 

Une interprétation fondée sur la compétition entre des asso- 

ciations d'hélophytes ayant des domaines écologiques semblables peut-être 

illustrée. 

Nous avons noté la distribution de type subatlantique du 

Spatrganiatwn bhpRioin alors que le SpaAganieXwn & t e d i  est plus largement 
répandu dans la dition, avec un caractère thermophile plus marqué. Les 

facteurs thermiques semblent ici différentiels puisque l'aire de Spa-XgaYLhn 
meotwn est plus méridionale que celle de Spatrganium QmCUwul (HULTEN). 

Ces associations dont la plasticité écologique et les aires 

sont grandes ont des domaines écologiques analogues. Ce sont les facteurs 

édaphiques et la profondeur de la couche d'eau qui ont un rôle différentiel 

amenant leur séparation soit dans un même étang sous forme de ceintures 

distinctes, soit dans des étangs différents d'un même secteur. 

- D i s t r i b u t i o n  des hydrophytes e t  de l e u r s  assoc ia t ions  

Lors de la prospection floristique des étangs de secteurs 

géographiques apparemment homogènes, dont le stade d'évolution était com- 

parable, j'ai été frappé par la diversité des groupements de la végétation 

aquatique d'un étang à l'autre. En effet, on peut y trouver soit un Taape- 





ri' 

3 
3 9 
0 

-%J 

cn 

5 .j * 
2 
Y 
G 

Sr 

d 
S : 
=4 

3 
O $ e 

5 
.Y 
4 

8 



t u m  natantin, soit un N u p h -  luteue, soit un Po;tam&wn &'richuidin, 

soit un Myhiophy.Uetum npicat i ,  etc... sans que transparaissent des dif- 

férences notables dans les conditions mésologiques. Si l'on tient compte 

des possibilités de compétition entre espèces ou associations dont les 

niches écologiques ou les domaines écologiques sont semblables, on peut 

comprendre cette distribution particulière. Des exemples Ont été donnés 

pour interpréter la distribution du MyrUophyUet~~ v ~ d c i e e a t i  et de 

My&iophy&%%m u .Uehn i&luh i  qui ont des domaines écologiques analogues 

mais que la concurrence disjoint dans des secteurs écologiques distincts 

au point qu'elles en deviennent caractéristiques au niveau régional. 

Seulesl'analyse multifactorielle et la comparaison des profils écologiques 

des espèces dans d'autres régions révèlentqu'il - s'agit en fait du résultat 

d'un déplacement divergent de leur optimum écologique . Il en est de même 
pour Pui%Lm&wn Ma;tan;tin et le Poi%Lm&um hcevi;tin (cf. p.429). Dans les 

deux cas, le facteur différentiel est la minéralisation de l'eau et plus 

particulièrement la teneur en hydrogénocarbonate de calcium. 

Il est évidemment tentant de considérer aussi comme des asso- 

ciations vicariantes, les associations suivantes dont l'analyse multifac- 

torielle a donné les affinités synécologiques : 

. le My&iophyUctum apiccr;ti, le Po;tam&um Mchoidin  (carte 25) 

. le P a t a m c t u m  g&nC et le Po2m&wn c d p i  (carte 26) 

. le P o ~ ~  o b k u û i ~ o f i  et 1'Elodeetum canadenna (carte 27J 

. le P,LtuRdctum g l o b U , & j m e  et le Li;ttok&&um lacuna?rh 

(carte 28) 

La comparaison des cartes de distribution des espèces qui 

caractérisent ces couples d'associations montre effectivement la complémen- 

tarité de distribution et la rareté des CO-présences dans un même étang. On 

observe que cette complémentarité se manifeste souvent pour des étangs très 

proches, appartenant à un,même secteur écologique. En l'absence de variation 

notable de tel ou tel facteur écologique, on ~ourrait penser soit à une 

spécialisation très étroite des exigences écologiques des espèces et des 

associations'par rapport aux valeurs d'un ou   lu sieurs parâmètres à recher- 

cher (teneur' en éléments chimiques particuliers, par exemple) , soit à une 
rV*- , 

occupation en mosaïque des biotopes favorables du secteur. Cette dernière . : .  
' * ,  

hypothèse me paraît de beaucoup la plus probable car elle est en accord + . " '  ._I 
avec la plasticité écologique des espèces. 



Ainsi, ?a vicariance apparaft comme un fait répan0u dans 

les milieux aquatiques et, bien que résultantde la compétition iilterspé- 

cifique, elle permet à des espèces et à des associations dont les exigen- 

ces écologiques sont proches de se maintenir dans un secteur écologique. 

Si la règle "une espèce par niche écologique" s'applique bien au niveau 

d'un biatope, on constate que tous les biotopes analogues d'un secteur 

écologique ne sont pas occupés par la même espèce . En réalité, on peut 
supposer que ces biotopes ne sont pas strictement identiques et ce sont 

justement les nuances écologiques qui sont exploitées au mieux par des 

espèces capables de moduler leur comportement écologique dans des limites 

plus ou moins larges. 

c )  Quelques absences rernarquabl es 

A la lumière des interprétationsprécédentes, il devient plus 

commode de proposer des explications sur l'absence de quelques espèces. 

- Ctadiurn mc&bcuA est totalement absent des bordures d'é- 

tangs et des marais de la dition. Cette espèce qui forme de vastes peuple- 

ments dans les marais du littoral picard (WATTEZ 1968) a été signalée dans 

les vallées du nord de la France (FROMENT 1953) et çà et là dans le Perche 

(LEMEE 1937) et les marais basiclines du Berry (LE GRAND 1894). Elle est 

connue par ailleurs en bordure des lacs du Jura, de Savoie et du Dauphiné 

(MAGIJIN 1904) et aussi . dans la vallée du iihône (PAUTOU 1982), dans le 

sud de l'Allemagne (OBERDORFER 1977). L'absence de cette espèce subcosmo- 

polite dans presque tout le centre et l.'ouest de la France pourrait s'ex- 

pliquer, au moins dans les secteurs marqués par la présence de terrains 

calcaires, par son élimination au profit de Phtragmi;ta aunahaLb ou de 

Cmex . a d a  ., mais seule l'écologie comparée des trois hélophytes dans 

les régions où elles coexistent permettrait d'apporter une confirmation. 



- Nymphoid&5 peetdta sst une hydrophyte répandue dans plu- 
sieurs régions françaises. Elle a été signalée dans l'Ouest (CORILLION 1957, 

GADECEAU 1909, LEMEE 1937) et dans 1'~st (Dombes : CORILLION 1957, REYNAUD- 

BEAUVERIE 1965 ; Jura : MAGNIN 1904), ainsi que dans le sud de l'Allemagne 

(OBERDORFER 1977). Je n'ai jamais rencontré cette espèce dans les étangs 

de la dition où sa présence fugace n'a été signalée qu'exceptionnellement 

dans des "boires" des vallées de l'Allier et de la Loire (BOREAU 1857, 

GAGNEPAIN 1900) . 
En raison du caractère thermophile de cette espèce et de son 

aire commune avec celle de Thcrpa n&aYLrl, fréquent dans la dition, je pense 

que l'absence de Nymphoide~ p m a t a  illustre de façon remarquable un cas 

d'exclusion par compétition entre deux espèces dont le type biologique, 

sans être identique, est tout de même convergent. Un argument en faveur 

de cette interprétation est donné par la description d'un TKCtpo-Nflphoiddwp~ 

Oberd. 57 dans des secteurs où la compétition est moins vive (Dombes, sud 

de l'Allemagne) qui a été disjoint en Nflphoid&wn p w a e  (All. 22) 

Bellot 51 et TKCtp&um Ma;tam% MÜ11. et Gors. 60 (in OBERDORFER 1977). 

- Pohogeton peJ~&~Mun. Citée dans quelques étangs de 
l'ûiest (CORILLION 1957), cette espèce est présente dans les lacs de l'est 

de la France (Jura : MAGNIN 1904 ; Léman : observation personnelle). Dans 

la dition, je ne l'ai récoltée qu'une seule fois dans un "crot" de la val- 

lée de la Loire (à Cuffy, Cher) alors qu'elle croît dans les eaux couran- 

tes des rivières calcaires du Nivernais et du ~err~'. Son élimination des 

étangs paraît être le résultat d'une compétition avec Po;tamog&on LUCQM~, 
bien implantée dans plusieurs étangs méso-eutrophiques et eutrophiques. 

Enfin, je signalerai l'absence presque totale de Lemm gibba 

(cf. p. 176), d1i-/ippu&5 vdgahin (observé une seule fois, à l'étang de 

Javoulet, n0240), de Cic& vhoaa (indiquéesur le sud du Morvan par 

CHATEAU et CHASSIGNOL 1927-36, mais non retrouvée) et celle de plusieurs 

espèces de Callitriches et de Characées dont le statut écologique et les 

relations avec les autres espèces de même type biologique restent à préciser. 

l Un cas analogue se produit pour PuXcmogczton nodoaun, qui est cependant 
présent dans quelques étangs où il se trouve en compétition avec 
Po&qgonum ampkibium. 



C O N C L U S I O N S  



Convaincu de l'existence de rapports étroits entre les groupements vé- 

gétaux et les facteurs du milieu et de la valeur indicatrice de nombreuses 

espèces, je pensais,à priori, qu'il me serait assez commode de les mettre 

en évidence en prospectant un territoire diversifié par ses conditions 

édapho-climatiques, les étangs constituant eux-mêmes, par le gradient de 

profondeur de l'eau, des objets d'étude appropriés. 

Dès les premières prospections, deux constatations se sont imposées : 

1) il existe bien des différences de composition floristique d'un sec- 

teur géographique à l'autre mais tous les étangs d'un même secteur 

ne présentent ni la même physionomie ni la même flore ; des simili- 

tudes physionomiques et £loristiques sont observées parfois entre des 

étangs de secteurs différents ; 

2) dans un étang, la variation de profondeur entraîne bien une distri- 

bution des espèces selon leur type biologique, ce qui détermine la 

physionomie et la structure de la végétation, caractérisées par la 

zonation et par la stratification ; cependant, des interpénétrations 

fréquentes se produisent entre les groupements : elles expriment 

certains aspects de la dynamique des phytocénoses. 

La diversité et la complexité apparaissent donc comme les caractères 

majeurs de la végétation des étangs et sont devenus, pour cette raison, 

l'objet de la recherche des causalités. 

1 - LA DIVERSITE DU PEUPLEMENT VEGETAL : UN REFLET DE LA 

D 1 VERS I T E  DES CONDITIONS ECOLOG 1 QUES 

La dition est marquée par une double hétérogénéité Sdaphique st clin&- 

tique. Sa situation au contact de massifs cristallins et de terrains sédi- 

mentaires divers offre des possibilités variées quant à la nature litholo- 

gique du substrat et la composition chimique de l'eau. A cela s'ajoute une 



atténuation d'ouest en est des conditions climatiques océaniques mais 

l'existence d'inversions fréquentes des températures nocturnes constitue 

un facteur d'élimination des espèces atlantiques et subatlantiques ; enfin, 

la persistance de vastes massifs forestiers vient accentuer la diversifica- 

tion mésoclimatique et microclimatique. 

Chaque étang présente une diversité de biotopes en raison d'un gra- 

dient de profondeur ; des fluctuations du niveau de la nappe aquatique ; 

de la nature et de la vitesse de la sédimentation, largement influencée 

par la nature et l'évolution de la végétation ; de l'environnement végétal 

et de son degré d'artificialisation ; des actions anthropiques et animales ; 

etc.. . 
A la diversité des conditions régionales s'ajoute donc la diversité 

locale des conditions stationnelles : cela se traduit dans la distribution 

géographique des espèces et dans l'organisation et la ccmposition des phy- 

tocénoses. 

A ,  - DIVERSITE FLORISTIQUE 

L'inventaire du peuplement macrophytique des étangs, outre une contri- 

bution à la connaissance floristique de la dition (FELZINES 1977 c, d) a 

permis de préciser la distribution régionale d'un certain nombre d'espèces. 

L'analyse des cartes de distribution met en évidence des espèces à affini- 

tés submontagnardes principalement localisées sur le Morvan ; des espèces 

subatlantiques réparties sur le Morvan, en Puisaye et dans le Bourbonnais ; 

des espèces médioeuropéennes plus ou moins thermophiles dans les grandes 

vallées de la Loire et de l'Allier et dans les dépressions périphériques 

du Morvan ; des espèces préférant les eaux calcaires du Berry et du Niver- 

nais. Pourtant, la distribution d'autres espèces ne peut être interpretee 

simplement ?ar des facteurs thermiques ou édaphiques. 

De la comparaison des résultats de l'analyse floristique des étangs 

avec ceux de l'analyse écologique des facteurs qui s'y exercent 

- résultats obtenus par le moyen desl'analyse des correspondances -, 



il ressort que : 

1) la composition floristique gtabde des étangs reflète les conditions 

édapho-climatiques qui s'y manifestent. Si l'on utilise l'abondance- 

dominance, on observe un effacement de la signification édaphique 

des axes factoriels au profit d'une signification climatique, prin- 

cipalement thermique ; cela s'explique par l'intégration de phéno- 

mènes dynamiques à travers la dominance de certaines espèces : par 

l'abondance de la matière organique qui est élaborée, le sédiment 

biologique masque la nature lithologique du substrat et, globalement, 

la végétation reflète alors davantage les influences climatiques ; 

2) les secteurs géographiques comportent des sous-secteurs écologiques 

auxquels correspondent des sous-secteurs floristiques que les deux 

analyses mettent en évidence de façon convergente. Il faut y voir 

surtout la marque des nuances mésoclinatiques, en particulier sur 

la Sologne bourbonnaise et le Nivernais, où les facteurs biotiques 

(couvert forestier, évolution des activités agricoles) conjugent 

leurs effets avec ceux des facteurs topographiques. Toutefois, la 

juxtaposition en mosaïque des sous-secteurs écologiques en Nivernais 

et en Bourbonnais rend délicat le tracé d'une limite phytogéogra- 

phique nette entre domaine atlantique et domaine médioeuropéen. 

B, - DIVERSITÉ PHYTOSOCIOLOGIQUE 

L'analyse phytosociologique a été conduite selon les techniques sigma- 

tistes à partir de relevés effectués, pour la plupart, sur des ,ptod& de 
v é g W u n  réalisés selon la méthode des transects. La recherche des cou- 

puha op&d~ permettant de délimiter des phases dans les zones de végé- 

tation a fait appel à un traitement automatique où les axes factoriels de 

l'analyse des correspondances sont considérés comme des fonctions floristi- 

ques (ESTEVE 1978, CHESSEL et GAUTIER 1979). Le calcul de l'in~otmc&ion 

t~d.CU%e, utilisant l'information apportée par la distribution des espèces 

sur les segments successifs d'une phase (GODRON 1966) a été proposé corne 

test d'homogénéité. 



Les étangs de la dition, qui n'avaient été l'objet d'aucune recherche 

particulière (excepté pour les associations de thérophytes en Puisaye, 

ROYEX 1974) présentent une grande diversité phytosociologique. Cela tient 

en partie seulement à la conception, imposée par les faits, selon laquelle 

des groupements paucispécifiques ou des peuplements monospécifiques repré- 

sentent des associations végétales dans la mesure où des conditions d'homo- 

généité, de répétitivité, de recouvrenent suffisant et d'autonomie permet- 

tent l'élaboration de tableaux homogènes. Cette richesse reflète surtout 

la diversité des conditions Édapho-climatiques régionales et stationnelles 

ainsi que la dynamique de la végétation. A noter que la disposition des 

espèces dans les tableaux phytosociologiques suivant leur appartenance 

aux diverses unités synsystématiques met en relief des groupes d'espèces 

qui indiquent souvent des phénomènes dynamiques et/ou des influences 

édaphiques, microclimatiques, biotiques, ce qui rejoint la conception de 

CUVIGNEAUD (1946) selon laquelle on peut reconnaître, au sein d'une asso- 

ciation, une combinaison de groupes socio-écologiques dont l'un est carac- 

téristique. Cela est beaucoup plus net pour les associations de la végéta- 

tion amphibie et exondée que pour celles de la végétation aquatique. D'une 

façon générale, les associations de la végétation amphibie et de la végé- 

r est tation aquatique ne possèdent qu'une seule espèce caractéristique qu' 

en même temps dominante. On peut y voir la conséquence de la sélectivité 

élevée du milieu aquatique et de la diversité des adaptations morpho- 

physiologiques (types biologiques) qui en résulte. Des superpositions 

d'associations sous forme de strates sont fréquemment réalisées au sein 

des phytocénoses : elles constituent des b y n a A b 0 G b L i i 0 ~ .  

Un inventaire des associations de nombreux étangs à l'aide de sigma- 

relevés (GEHU 1977) a conduit à proposer des sigmassociations réunies en 

sigmalliances et à élaborer une typologie symphytosociologique des étangs 

où les associations aquatiques sont les plus caractéristiques. Ainsi, dans 

la dition, les étangs peuvent être caractérisés par des sigmassociations : 



Leur distribution géographique reflète les caractères édapho-climatiques 

régionaux. 

L'analyse symphytosociologique est bien adaptée à la description des 

cvmplexe/ir de v é g W o n  et elle fait apparaître des relations syndynamiques : 

l'évolution de la végétatian s,e fait, par des séries convergentes, vers une 

géosigmassociation, le Nymphaev - PhhagrnLiWm geunigmetwn. En£ in, la va- 

leur phytosociologique de la végétation d'un étang a été appréciée à l'aide 

d'un indice de v d e m  des associations. 

C I  - L'EXPRESSION DES RELATIONS ENTRE L E S  ESPÈCES OU L E S  

A S S O C I A T I O N S  E T  L E S  FACTEURS ÉCOLOGIQUES 

Ca mise en relation des données écologiques avec les données floristi- 

ques et phytosociologiques a été réalisée par l'intermédiaire des ptrv&&5 

écVXVgiqueh (espèces) et des ptrvd& aynécologiquu (associations) obtenus 

en calculant leurs fréquences corrigées vis-à-vis des facteurs pris sépa- 

rément (GODRON 1968) : ainsi apparaissent, de façon statistique, l'optimum 

écologique et l'amplitude de chaque espèce ou de chaque association pour 

un facteur déterminé. 

Le regroupement des profils selon leur similitude (position de l'ogti- 

mum écologique) aboutit à l'obtention de groupes écologiques ou synécologi- 

ques monvdactotLi&. On constate alors l'existence de aé4.ien éc~lugiqued 

(WHITTAKER 1970) constituées par des espèces d'un même groupe taxonomique 

(genre Cmex, genre Pu;tcrmvg&on, Lemnacées) dont les profils forment un 

enchaînement le long d'un gradient (minéralisation de l'eau, température ... ) ; 

les associations forment aussi des béhi&5 aynécolvgiquu, le cas le plus 

net étant leur comportement vis-à-vis de la profondeur dont les conséquen- 

ces sont la zonation et la stratification de la végétation. 

 examen des profils fait apparaître la p L ~ f i ~ d 2  éc010~ique de la 

plupart des espèces confirmée par les déplacements de l'optimum écologique 

que l'on peut constater à partir de données provenant d'autres ditions. 



 intervalle écologique représenté par un profil n'est souvent qu'apparent 

car il peut varier d'un secteur géographique à l'autre ; la connaissance 

des valeurs limitantes impliquerait la confrontation des données de nom- 

breuses régions et des recherches expérimentales. Ce sont, en fait, les 

compohtemed Cicotagiquu ~'t&d& qui sont observés. Aucun intervalle 

de valeurs d'un facteur ne reste inoccupé et, au contraire, plusieurs es- 

pèces sont susceptibles de se développer dans un intervalle donné, ce qui 

est source de compétition, surtout si elles possèdent le même type biolo- 

gique. Il en est de même pour les associations. 

La comparaison des profils écologiques des espèces qui peuplent un 

étang déterminé montre que, pour un facteur donné, toutes les espèces ne 

présententpas le même comportement écologique. Cela pourrait s'expliquer 

par la pluralité des biotopes mais on le constate aussi bien pour les 

facteurs d'ordre régional qui s'exercent sur toute l'étendue de l'étang, 

que pour les facteurs stationnels au niveau d'une phytocénose ou d'une 

association. A la ckve~ . i t i f  d u  ;typa biologiguu 6'ajuu;te u m  d i v ~ . i t é  

d u  compohtemerz;tn Ecotogiq u u  d a  u p è c u  phéa e a u  dam une phy.toc&noa e. 

On peut avancer qu'il s'agit là d'un fait fondamental qui permet la 

cohabitation des espèces en limitant la compétition et en exploitant au 

mieux le biotope. 

Une analyse phytoécologique des étangs peut être faite : 

1) soit en calculant la fréquence corrigée des espèces d'un étang 

d'après leur appartenance aux groupes écologiques monofactoriels : 

on obtient ainsi un profil phytoédaphique ou un profil phytocli- 

matique de l'étang (FELZINES 1979) ; 

2) soit en calculant les fréquences corrigées des espèces d'un étang 

selon la cdégat ie  ifdapho-dimatigue dont elles dépendent : leur 

distribution constitue le 6pectlLe phyzu-écatogique de l'étang. Ces 

catégories édapho-climatiques, à caractère synthétique, ont ét6 

dégagées par l'analyse des correspondances en confrontant 

l1up;timwn écotogique des espèces calculé pour chacun des 18 fac- 

teurs de naturs géographique, topographique, climatique, lithologi- 

que, hydrochimique et biotique disponibles (à l'exception des 



facteurs concernant le sédiment et la profondeur). La distribution 

des étangs d'après leur spectre phyto-écologique fait apparaître 

des becteutt5 phqzo-écologiyu~ qui se superposent aux secteurs éco- 

logiques et floristiques précédemment reconnus. Ainsi se trouve 

validée a posteriori l'approche phyto-écologique adoptée. On voit 

donc que la diversité floristique, phytosociologique, écologique 

des espèces et des associations et leur distribution dans la dition 

sont liées à la diversité des conditions édapho-climatiques mais 

l'intervention de mécanismes complexes liés à la compétition inter- 

spécifique transparaît dans la diversité des combinaisons de types 

biologiques, de groupes socio-écologiques et d'associationsque met 

en évidence l'analyse phytosociologique et symphytosociologique des 

phytocénoses. Ces mécanismes deviennent évidents lorsqu'on analyse 

la structure et l'évolution de la végétation. 

I 1 , - LA STRUCTURE ET LA DYNAMIQUE DE LA VEGETATION , 

REVELATEURS DE LA COMPET ITION INTERSPEC 1 FIQUE - 

Selon un schéma classique, la végétation d'un étang est caractérisée 

par sa zonation due à la juxtaposition de ceintures de végétation dont la 

physionomie est souvent rendue homogène par la dominance d'une espèce. 

Chacune de ces ceintures constitue un phqXv~aci2b (BAUDIERE 1975) carto- 

graphiable. Or l'utilisation systématique des profils de végétation, com- 

portant des relevés effectués sur des segments successifs selon le gra- 

dient de profondeur de la nappe aquatique, montrs que l'organisation ho- 

rizontale et verticale de la végétation est le plus souvent rendue complexe 

par des interpénétrations d'espèces entre groupements adjacents et par des 

interpénétrations de strates appartenant à des phytocénoses contiguës. 

LU p o  &db de végetaiion tep~éaevLtent donc Le rno yen phiviLigié pouh L' é- 

Xude d a  gtroupmed cornpLexa ct d a  complexecl de gtrvupemevttJ. Malgré 

l'absence d'installation de lign~d'observation permanentes dans la végé- 



tation pour suivre son évolution au fil des années, l'analyse de son orga- 

nisation et les multiples observations faites tant sur la végétation que 

sur les processus de sédimentation dans de nombreux étangs, ont permis de 

déduire les principales étapes phytocinétiques des étangs et leurs mécanis- 

mes. 

A l  - STRUCTURE E T  DYNAMIQUE DES GROUPEMENTS 

 u utilisation de l'analyse des correspondances, en prenant en compte 

l'abondance-dominance des espèces, a permis de 4i..&.~~ la coupwtU op;tima- 

eU le long des profils de végétation et de délimiter ainsi des phases (ou 
groupements d'espèces) au sein de zones qui correspondent aux principaux ty- 

pes de végétation : aquatique, amphibie, exondée hygrophile. 

Les limites d'un groupement ne coïncident pas obligatoirement avec 

celles d'un phytofaciès, d'un individu d'association ou d'une synassocia- 

tion. En effet, un phytofaciès peut comporter plusieurs groupements et un 

groupement est formé assez souvent par deux ou plusieurs associations vé- 

gétales disposées en strates. Il existe même des groupements de transition 

entre deux phytofaciès où il n'est pas possible de distinguer des associa- 

tions.  information relative apportée par la distribution des espèces 

sur les segments successifs d'une phase permet de tester le degh2 d'homo- 

génEi.té au d'hétérogénéité floristique d'un groupement. 

En dehors du cas assez fréquent, dans la végétation aquatique, des 

peuplements monospécifiques, les groupements apparaissent, d'une façon 

générale, comme de5 combinahana de t y p a  biobogiqu~ ; les synusies, 

réunissant des espèces de même type biologique (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 

1928, p. 13) sont rares par suite de la compétition entre ces espèces. De 

multiples observations montrent que lorsque deux espèces de même type bio- 

logique se trouvent dans un même groupement, il se produit une élimination 

progressive de l'une d'elles (ce qui se traduit par une disproportion 

entre leur abondance-dominance) ou une atténuation de la concurrence par 

une dissociation latérale des deux espèces au sein du groupement ; cela 



conduit à leur pénétration dans des groupements adjacents ou parfois à la 

différenciation de deux groupements contigus. De cette façon se constitue 

une na3uu%dic&an du groupement où des espèces possédant des types biolo- 

giques distincts peuvent cohabiter de façon plus ou moins durable, au sein 

d'un biotope. 

Cependant, le groupement est en E q W b k e  dynamique plus ou moins 

instable car les espèces ou les associations des différentes strates 

demeurent soumises à une certaine compétition qui se manifeste par des 

fluctuations du nombre des individus et du recouvrement des espèces. 

Pour apprécier le degré de compétition au sein d'un groupement, j'ai 

défini un indice de compéUan à partir de l1indahm&on appotLtée pan l e  

trecauvirmen;t /te,-!baXd d a  deux a p è c a  la  pl^ abandantu. J ' ai montré, 
en effet, qu'il existe une relation structurelle entre les espèces qui 

peut être ramenée à un modèle mathématique : au cours de l'évolution d'un 

groupement, la distribution des abondances des espèces passe d'un modèle 

log-linéaire à un modèle log-normal pendant que la valeur de l'indice de 

compétition s'abaisse. Passant d'un stade pionnier et juvénile où la 

compétition est forte, le groupement devient plus stable ce qui se traduit dans 

la structure, lors du stade optimal et du stade fina1,par l'acquisition d'une 

stratification et, ensuite par le développement prédominant d'une espèce 

qui réduit le nombre des strates. 

B, - STRUCTURE E T  DYNAMIQUE DE L'ENSEMBLE DE L A  VÉGÉTATION 

Lors d'un stade pionnier, la colonisation d'un étang nouvellement créé 

se fait à partir de d a g m  indépendad inégalement répartis sur la zone 

littorale et sublittorale ainsi que dans la partie aquatique. La structure 

des groupes pionniers est très variable : elle est souvent complexe sur la 

partie exondée où se constituent des synusies et des mosaïques d'associa- 

tions ; la compétition y est intense alors que dans la partie aquatique les 

peuplements monospécifiques sont plus fréquents. Progressivement se met en 

place une structure horizontale, par juxtaposition des groupements, notam- 

ment à la suite de la dissociation latérale des espèces de même type biolo- 



gique, et ainsi se r2alise une stratification verticale (stade juvénile). 

L'analyse des profils de végétation montre que l'évolution se poursuit par 

llacylLinLt%an d'une bktructLvte en é c a A X ~  due à l'interpénétration de 

groupements adjacents où la compétition entre espèces de même type blologi- 

que poursuit la dissociation latérale : la diversité phytosociologique et 

la richesse floristique sont à leur maximum (stade de maturité). 

En traitant, par l'analyse des correspondances, plusieurs paramètres 

concernant les nombreux échantillons de sédiment prélevés et analysés, 

j'ai pu montrer une évolution parallèle du sédiment : un gyM:ja se forme 

sur un régosol ou sur un protopédon puis évolue vers un dg, lorsque 

l'accumulation de matière organique l'emporte sur les processus de minéra- 

lisation, notamment avec l'apparition d'espèces édificatrices (grandeshé- 

lophytes). Par une huA;te d l i & ~ ~ a n A ,  la modification des conditions 

édaphiques provoque la modification de la composition des groupements : à 

une huccUaian &ogGne, largement influencée par les facteurs externes, se 

substitue une auccuaian au;togène déterminée par les facteurs biotiques. 

L'interpénétration de plus en plus complexe des groupements aboutit 

normalement à la fomation d'un éco;tane à la limite de l'écosystème terres- 

tre et de l'écosystème aquatique : là se mêlent des types biologiques appar- 

tenant aux différents types de végétation. Les espèces amphibies et prin- 

cipalement les hélophytes jouent un rôle déterminant aussi bien dans la 

physionomie que dans la production de matière organique dont l'abondance 

peut conduire à la fomation d'un den et à l'apparition de conditions dys- 

trophiques de plus en plus sélectives. Les espèces dominantes le deviennent 

de plus en plus, si bien que la physionomie se simplifie,masquant la com- 

plexité de la structure. Ainsi par une série de paliers, la végétation 

évolue vers un stade final ou climatique où se juxtaposent trois phyto- 

faciès qui représentent le terme de l'évolution des trois types de végéta- 

tion de l'étang (exondée hygrophile, amphibie et aquatique). On peut- 

leur superposer, de L'extérieur vers l'intérieur : l'keno - S&ce/tum 

Gnmeae, le PhgmLtetwn cammunb, le Nynlphae2m &bue (avec une va- 

ricnte su5montagnerde où 1 ' E q ~ ~ A ~ w n  {euvhZtdxh remplace le ~butgmi,te- 

rtm cummunA ) . 



Par la suite, l'écotone envahit progressivement la partie aquatique 

et cette extension provoque le comblement de l'étang et sa transformation 

en marécage, pendant que, par un mécanisme de Zkum&u%an c e d p u e ,  la 

végétation terrestre hygrophile progresse sur l'écotone. 

J'ai suggéré de modéliser les étapes phytocénétiques décrites à l'ai- 

de d'un i n f i c e  de divUuLtE biaLocjique : il prend en compte le recouvre- 

ment relatif des trois groupes de types biologiques qui caractérisent 

les trois types de végétation ; il permet de fixer un seuil d'apparition 

d'un écotone au sein d'un groupement et d'en connaître l'extension. Un 

b&icatewi d'évoRuZLan, déterminé à l'aide des profils de végétation et 

formé par le rapport entre l'étendue de l'écotone et celle de la végéta- 

tion, a été proposé pour apprécier l'intensité du processus de comblement 

de l'étang. 

On voit donc que les caractères dynamiques, structuraux et physio- 

nomiques de la végétation d'un étang résultent de la compG5tiRhon ~ ~ A U L -  

hpédaique quh he pttad& LUL hein d a  gttaupements, Xout pwtccuRiètre- 

ment e&e lu enpècen de même Xqpe biologique. A travers le recouvrement 

des espèces on peut aussi reconnaître l'existence de relations structurel- 

les entre les espèces qui s'organisent en nomocé~ohen (DAGET, LECORDIER 

et LEVEQUE 1973) : l'analyse phytosociologique en montre la diversité 

et la succession ; l'analyse phytoécologique dégage l'intervention des 

facteurs édapho-climatiques dans leur composition floristique et phytoso- 

ciologique. 



I I I ,  - ESSAI D' INTERPRETATION GLOBALE 

A ,  - COMPLÉMENTARITÉ DE L'ANALYSE PHYTODYNAMIQUE, DE 

L'ANALYSE PHYTOSOCIOLOGIQUE ET DE L'ANALYSE 

PHYTOÉCOLOGIQUE 

L'analyse phytodynamique fait ressortir l'importance de la compéti- 

tion entre les espèces de même type biologique pour l'interprétation de 

la structure verticale et horizontale de la végétation. L'analyse phytoso- 

ciologique, en identifiant les combinaisons d'espèces et les combinaisons 

d'associations au sein des phytocénoses, démontre qu'elles ne sont pas 

aléatoires. L'analyse phytoécologique révèle le comportement écologique 

des espèces et des associations : elles doivent trouver les conditions 

particulières nécessaires à leur installation et à leur maintien ; de 

plus, elle conduit à constater que toutes les espèces ou associations 

d'une phytocénose ne possèdent pas le même comportement écologique. 

Il en résulte que les a a d i d & d  doc io log iqueh  &t dyMnocioLogiqueh ne 

ambRen;t pacl f i é u  à dea di-du m o h p h o - p h y ~ d L o g i q u u  ni à d a  a h n i -  

L&du é c o l o g i q u e ~  et a y n é c o l o g i q u ~ ~  g lu  b a h .  

Ces conclusions en partie paradoxales sont confirmées par la recher- 

che du c o m p o ~ m e n t  Ecalogique g l o b a l  des espèces et des associations. 

En l'absence de données expérimentales permettant de déterminer les exi- 

gences des espèces et les facteurs limitants, on peut penser que la con- 

naissance de leur comportement écologique par rapport à un e m e m b t e  de 
6acZeu-u constitue une approche de leur niche écologique. Pour cela, j'ai 

traité par l'analyse des correspondances tous les profils écologiques 

disponibles en prenant en compte les pkud& c o r n p ~ ~  mais en séparant 

les espèces de la végétation aquatique de celles de la végétation amphibie 

et exondée. Des g h o u p u  EcoRogiqueA pLu?u6aotohi& ont ainsi é t é  cons- 

titués réunissant les espèces dont les similitudes de comportement écs- 

logique g l o b a l  sont les plus fortes. De la même façon, une approche du 

domaine (ou espace) 6cologique des associations a pu être tentée par 

le traitement des profils synécologiques complets des associations ; 



des g&Uup&5 6 y n ~ c o ~ o ~ i q u & 4  p ~ ~ ~ a ~ ~ d A  ont été dégagés. A noter que 

l'analyse est plus synthétique pour les associations, car elle intègre 

les profils des paramètres se rapportant au sédiment. 

A l'issue de cette analyse phytoécologique globale deux remarques 

s'imposent : 

1) des espèces qui appartiennent à des groupes écologiques monofac- 

toriels distincts sont regroupées dans un même groupe écologique 

plurifactoriel. Cela tient au principe même de l'analyse multi- 

dimensionnelle qui donne la poai.tian h&&ve des espèces dans 

l'hyperespace des facteurs écologiques, donc de façon très syn- 

thétique, alors que la p&e en campXe. auccudive den dackem.5 

aboutirait à la pulvérisation des groupes monofactoriels, avec, 

à la limite, l'obtention (subjective) de groupes monospécifiques 

indicateurs de conditions très précises. Le comportement privilégié 

d'une espèce vis-à-vis d'un facteur isolé se trouve estompé, 

compensé par d'autres facteurs, lorsqu'on intègre l'ensemble des 

comportements de cette espèce pour tous les facteurs et lorsqu'on 

confronte son comportement global à celui des autres espèces. En 

définitive, tout se passe corne si l'analyse des correspondances, 

à partir des campatrkmenX4 tr&&da d u  e?lpCcU (ou d u  ~ 6 0 ~ 0 ~ )  

appcvuUR;rLe L e m  a6divci;téa é c o ~ o g h y u ~  dondamentate?, e t  

donc les similitudes et les différences entre les niches écologi- 

ques (ou les domaines écologiques) ; 

les espèces d'un groupe écologique plurifactoriel, dont les simi- 

litudes écologiques sont fortes, se dispersent dans des associa- 

tions distinctes qui occupent des biotopes différents d'un même 

étang ou des biotopes semblables dans des étangs séparés. Cette 

dispersion stationnelle ou géographique est renforcée par la simi- 

litude des types biologiques. Elle s'effectue aussi pour les asso- 

ciations qui possèdent le même comportement synécologique : la 

dispersion géographique est parfois si marquée que la distribution 

des associations apparaît complémentaire, dans des secteurs fcolo- 

giques distincts, au lieu d'être en mosaïque dans un secteur 

donné. 



A l'inverse, ies espèces d'une association ou d'un groupement appar- 

tiennent souvent à des groupes écologiques plurifactoriels différents mais 

des espèces d'un même groupe peuvent cohabiter si leurs types biologiques 

sont dissemblables. 

L'analyse phytoécologique met donc en évidence des groupes écologi- 

ques plurifactoriels où les espèces sont réunies d'après la similitude 

de leur comportement écologique global : ces groupes ne sont pas identi- 

fiables sur le terrain en raison de la compétition qui sépare des espèces 

trop semblables. L'analyse phytosociologique distingue des associations 

et des synassociations d'après la similitude floristique des combinaisons 

d'espèces ; ces groupes d'espèces, constitués d'après les affinités socio- 

logiques, se repèrent sur le terrain où ils peuvent être utilisés pour 

déceler les biotopes et les étapes de l'évolution des phytocénoses. Ces 

deux approches, dont les résultats paraissent antinomiques et exclusifs, 

sont en réalité tout à fait complémentaires ; les résultats de l'analyse 

phytoécologique apportent des éléments d'interprétation pour l'analyse 

phytosociologique, pour l'analyse phytodynamique et pour la distribution 

des espèces et des associations. 

- MODALITÉS ET EFFETS DE LA COMPÉTITION 

Il est assez paradoxal de constater qu'un groupement bien caractérisé 

par sa composition floristique (association, synassociation) et par sa 

physionomie, liée à la nature et à l'abondance-dominance des espèces 

(phytotrope, phytof aciès, BAUDIERE 1975) compcrte des espèces qui n'ont 

pas toutes le même type biologique , la même chorologie ni le même 
comportement écologique global alors que leur réunion dans un biotope 

exprime une affinité sociologique et une valeur indicatrice collective 

des conditions écologiques complexes de ce biotope.Quant à la stabilité 

(plus 02 moins durable) de ce groupement, elle constitue en fait un équi- 

libre dynamique par le jeu de la compétition interne, intraspécifique et 

interspécifique, et des réactions aux variations externes, y compris celles 

d'origine biotique. Les observations faites dans la végétation des étangs 



rejoignent donc les conceptions de DUC7LGNEAUD ( 1 9 4 5 )  pour lequel : 

1) les groupements végétaux sont la somme d'un plus ou moins grand 

nombre de "groupes d'espèces réunies par une similitude d'appé- 

tance pour certaines conditions de milieu déterminées" (p. 108) ; 

2) l'association végétale est "la somme d'un certain nombre de groupes 

écologiques intriqués les uns dans les autres dans des conditions 

de milieu déterminées" (p. 110). Cela explique la variabilité des 

associations et leur remplacement dans l'espace et dans le temps 

lorsque les conditions écologiques viennent à changer. 

Ainsi, la cahéaian dann 0 ~%ve&$Lté apparaît comme le résultat d'af- 

finités communes et d'une compétition interspécifique. 

La compétition se manifeste surtout entre des espèces qui sont amenées 

en présence les unes des autres et qui possèdent de t t a p  ghanden 6 h n i l i . t ~ -  

d a  dam R e m  e ~ g e u z c a  Zcologiqua ct dam l e m  ca'rac;t2rren biolagiqua. 

Chaque étang constitue un laboratoire de terrain particulièrement 

adapté à l'observation des effets de la compétition interspécifique. Nom- 

breuses, en effet, sont les espèces susceptibles d'être apportées sous 

diverses formes dans un étang nouvellement créé, à partir de foyers de 

dissémination plus ou moins éloignés. Le hasard n'intervient pas seul : 

les potentialités floristiques sont variables d'une région à l'autre 

et il existe des adaptations physiologiques ou morphologiques remarquables 

pour assurer la reproduction et la dissémination. Une première sélection 

par les facteurs limitants empêche la germination ou la croissance d'un 

grand nombre d'entre elles. Les autres s'installent dans les biotopes où 

les conditions de développement sont réunies. Il se constitue ainsi des 

foyers d'implantation et d'extension de groupements pionniers qui se pré- 

sentent sous forme soit de peuplements monospécifiques (en particulier dans 

la zone profonde), soit le plus souvent de synusies (groupements de théro- 

phytes). Les espèces ainsi réunies par une a U e d o n  édapho-CeimaLique 

inikkk!e entrent en compétition parfois très vive entraînant une élimina- 

tion de certaines d'entre elles ou leur dissociation latérale en groupe- 

ments juxtaposés, pendant qu'un apport continuel d'espèces nouvelles se 

fait : elle entrent à leur tour en compétition avec celles déjà installées. 



Par le jeu de cette 4 é l e d . o ~  biologique, les espèces ayant les mêmes exi- 

gences écologiques mais des types biologiques distincts peuvent cohabiter en 

occupant des strates différentes,ou s'intriquent en mosalques, alors que 

celles qui ont le même type biologique se disjoignent dans des groupements 

différents : par un dépXacmeM;t de l e m  op;fimum ZcoXogique concernant l'un 

des facteurs, elles se mêlent à des espèces qui occupent des biotopes 

voisins et qui ont donc des comportements écologiques plus ou moins dissem- 

blables. 

Des espèces appartenant initialement à des groupes écologiques pluri- 

factoriels distincts, utilisant un 6ac;teun d.i6~é4entL& au sein de leur 

niche écologique grâce à leur plasticité écologique, peuvent aussi se 

trouver réunies par convergence et former un gmupe hocho-2coLugique. 

Leur comportement vis-à-vis des autres facteurs reste suffisamment diver- 

gent pour que la compétition soit atténuée ; on peut observer ainsi des 

cohabitations d'espèces possédant des types biologiques semblables mais 

qui appartiennent à des groupes plurifactoriels distincts. 

On voit donc que pour des raisons diverses, -préférence commune pour 

un facteur donnt5 ; convergence par déplacement de l'optimum écologique sous 

l'effet de la compétition ; compensation des facteurs-, des espèces peu- 

vent se retrouver dans un même ghoupe écologique mono~a~a&e4? établi sur 

la similitude de leur réaction apparente vis-à-vis d'un facteur déterminé. 

Ainsi se diversifient et s'organisent des groupements où l'on peut 

reconnaître plusieu.rsunités physionomiques et phytosociologiques. 

Les sêmes mécznismes se déroulent au niveau des associations. Dans 

les étangs, elles sont souvent représentées par un petit nombre d'espèces 

dont l'une, dominante, imprime sa physionomie et sert de caractéristique 

phytosociologique : cela s'explique par la sélectivité du milieu aquatique 

qui, pouh mact~aphg;ta, se traduit par une spécialisation des types 

biologiques. La compétition ne maintient que rarement ensemble plusieurs 

espèces de même type biologique. Là encore, les associations peuvent se 

dissocier lôtéralement, se disposer en strates et, en s'interpénétrant, 

former des phytocénoses complexes. 



La compétition se produit aussi dans le temps.  installation et 
la dynamique des groupements s'accompagne de modifications des conditions 

écologiques, en particulier au niveau de la sédimentation. Par une suite 

d'interactions, l'évolution du sédiment entraîne à son tour une évolution 

de la végétation : les modifications progressives du biotope favorisent 

l'implantation d'espèces nouvelles qui se substituent peu à peu aux 

espèces placées en situation physiologique déficiente lorsqu'un dSplace- 

ment d'optimum écologique ne leur permet plus de résister ou qu'un facteur 

limitant est apparu. 

Des mécanismes de même nature se produisent dans tous les étangs. 

En fonction des conditions particulières à chacun d'eux, les groupements 

comportent des combinaisons d'espèces et d'associations différentes et 

l'évolution, qui ne se fait pas toujours au même rythme, est marquée par- 

fois par des stades de régression. Tout cela augmente la diversité et la 

complexité mais ne suffit pas pour interpréter la distribution des espèces 

et des associations. 

La dissociation des espèces de même type écologique et de comporte- 

ment écologique global analogue observée au sein d'un groupement peut 

être telle que les espèces concurrentes ne coexistent plus dans un même 

étang. A la faveur de minimes différences qui apparaissent d'un étang à 

l'autre, elles peuvent se séparer totalement et occuper des biotopes ana- 

logues dans des étangs différents : il y a alors v i c h n c e  Ccologique. 
Plusieurs cas de distribution ccmplémentaire en mosaïque et apparemment 

aléatoire dans un même secteur écologique ou géographique peuvent s'in- 

terpréter de cette façon. La divergence peut être telle que les distribu- 

tions deviennent totalement distinctes : la vicariance est alors géographi- 

que. Cela implique'une grande plasticité écologique des espèces : par un 

mécanisme de régulation interne ou par la sélection de populations géné- 

tiques mieux adaptées, il se produit un dCp1acemen.t de 1'op;tUnum éco1ogi- 
que pour l'un des facteurs ou une cornpem&on e&e p l ~ b i e ~ ; ~ - \  daCte~~hd,  

dont des exemples ont été décrits par REY (1960) pour les espèces fores- 

tières. La distribution les sssociations présente aussi plusieurs cas de 

vicariance . 



On remarque que .ta obnavathovln @.i..t~ nu/t t e  t m t z i n  ne mo&ea 

que t e  tréauRtcLt d a  intemctiavln h é l e c f i v u  e&e L u  condi;tiom écotogi- 

qua &a paXe~a.&tén génoiypiquab d a  thpècU. Il est parfois diffi- 

cile, en effet, de savoir si des espèces ou des associations se retrouvent 

dans un même groupe écologique ou synécologique monofactoriel parce qu'elles 

expriment leurs exigences réelles ou parce qu'elles ont subi un déplace- 

ment d'optimum écologique à cause de la compétition. De même, il peut être 

délicat de distinguer si la limite d'une espèce ou d'une association dans 

une dition est due à l'action d'un facteur limitant (édaphique ou climati- 

que) ou si elle est la conséquence de la compétition. La connaissance des 

potentialités des espèces et des associations à travers leur comportement 

écologique global permet de lever ces ambiguités et même d'expliquer des 

absences d'espèces et d'associations. 

Enfin, à travers l'étude phytoso~iolo~ique qui nous a amené hors des 

limites de la dition pour envisager la distribution des associations, il 

s'est avéré que des associations ayant un domaine écologique semblable, 

bien que séparées géographiquement dans la dition, pouvaient avoir une 

aire générale commune et parfois coexister dans d'autres régions. L'ln- 

tervention des mécanismes de spéciation et les migrations d'espèces 

révélées par l'histoire de la flore lors des vicissitudes climatiques du 

Quaternaire sont des éléments d'interprétation essentiels (GAUSSEN 1933, 

1954, REY 1960) : ils reposent vraisemblablement aussi sur la compétition. 

En résumé, la c o m p ~ o n  kepkEbe&e un moyen dlivLtehphétdon he- 

rnmquable aussi bien au niveau stationne1 qu'au niveau régiona1,pour la 

compréhension : 

1) de l'organisation et de la dynamique des groupements et de la 

végétation ; 

2) de la distribution écologique et yéographique d e s  espèces et des 

associations. 



C, - U L T I M E S  RÉFLEXIONS 

La compétition est une manifestation tout à fait générale au sein 

d'une communauté : elle commence entre les individus d'une population. 

Toutefois, au niveau cellulaire existent déjà des interactions complexes 

entre une collection de gènes différents et les conditions physico- 

chimiques du milieu extracellulaire et du milieu intracellulaire ; il en 

résulte une unité et un équilibre dynamique. Des mécanismes d'autorégula- 

tion de la croissance et de la multiplication cellulaires empêchent la 

compétition entre les cellules à moins que l'on ne considère la différen- 

ciation tissulaire comme l'effet d'une compétition entre l'activité des 
9 

gènes. 

Au niveau d'une population, les relations entre les individus sont 

marquées par la nécessité de trouver, dans un biotope, une place conforme 

à leurs exigences : la compétition s'instaure au sein de la population 

locale constituée par une communauté génétique où se réalisent des échanges 

de gènes et apparaissent des mutations (BINDER 1967, WALTERS et GRIGGS 1969). 

Cette population, par sa capacité reproductrice, tend à occuper tout 

l'espace disponible tant qu'un facteur limitant abiotique ou biotique (y 

compris la présence des autres espèces) ne l'arrête. Par ailleurs, la 

spécialisation et la variabilité des conditions stationnelles offertes par 

les milieux d'eau douce stagnante et leur dispersion sur un territoire (où 

se produisent toujours des variations édaphiques et climatiques) sont des 

facteurs de sélection très actifs qui portent sur deux types de caractères : 

1) des caractères morphologiques et biologiques : ainsi apparaissent 

des accommodats, des formes biologiques diversifiées ; 

2) des caractères écophysiologiques qui aboutissent à la différencia- 

tion d'écotypes, de races géographiques. 

Cette évolution diversificatrice est en rapport avec la plasticité 

écologique des espèces. 

Au cours de l'histoire de la flore, une telle évolution s'est accom- 

plie, souvent à des vitesses inégales, pour les deux séries de caractères, 

aboutissant à la spéciation et à la diversification de types biologiques 

et/oü de séries écologiques, comme dans les genres Cmex et Po;trnogeZo~. 



Mais l'évolution d'une population au sein d'un biotope ne lui permet 

pas d'occuper totalement l'espace disponible : par suite de la mort de 

certains individus, de l'action des consommateurs et de la modification 

des caractères écologiques du biotope par la population elle-même, des 
' espèces d'origines, de types biologiques, d'exigences et de potentialités 

écologiques diverses tentent de s'installer. Alors intervient une compé- 

tirion interspécifique d'autant plus forte que les exigences écologiques 

et les types biologiques des espèces en présence se ressemblent. Finale- 

ment réussissent à cohabiter des espèces qui possèdent un comportement 

commun vis-à-vis de l'un ou l'autre des facteurs du biotope mais qui pré- 

sentent par ailleurs des différences dans leur type biologique et leur 

comportement écologique global. 

Ainsi, on voit que la compétition s'exerce à tous les degrés d'orga- 

nisation des communautés, aussi bien au niveau stationne1 qu'au niveau 

régional. 

Au terme de cette étude sur la végétation des étangs, il apparaît 

que ces milieux diversifiés et limités offrent un champ d'investigations 

multiples sur les interactions entre les facteurs écologiques et les po- 

tentialités génotypiques des espèces qui déterminent la "logique et dyna- 

mique du peuplement végétal", pour reprendre l'excellente formule que 

GUINOCHET (1955) a retenue poux le titre de l'un de ses ouvrages. La 

diversité physionomique, structurale et phytosociologique des phytocénoses 

résulte de la complexité des nécanismes qui assurent la dynamique des 

groupements et la distribution des espèces et des associations. 
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