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AVANT - PROPOS

Comme c'est bien souvent Le cas pourn Les Zvinements qui jalonnent
Le couns de L'existence, ce thavail de recherche a pour onigine La
confjonction d'une circonstance foriuite, La rencontre de Monsieur Le
Professeun BONNOT, et du désirn que j'avadis de mieux comnaltre et com-
prendre La Natunre, en particulier L'icologie et La disirnibution des
plantes, marnqué en cela pan L'enseignement du reghett? Professeurn H.
GAUSSEN dont je tiens a saluer La mémoire avec Emotion et respect.

J'ad falt La connalissance de Monsiewr Le Professeuwr E.-J. BONNOT
au cowws d'une excwusion qu' il dirnigeait dans Les tourbdiernes du Jura
a L'aintention des Progesseuns de Sciences naturelles de L'Académie de
Dijon alorns que §'enseignais au Lycle d'Etat de Neverns. 1L a bien
vowlu accepter de me proposen un sujet de recherche sur Les groupements
végétaux des etangs pourn Lesquels fe n'avals eu, auparavant, aucune
attinance particulisne. La Lecture de L'ouvrage de RALLET (1935) sun
Les 2tangs de £a Bremne qu'il m'avalt conglé, L'absence de recherches
phytologiques sur Les milieux aquatiques du Nivernais et du Bourbennadls,
L'abondance des étangs de cette réglon me déterminerent 4 enirephendhe
cette etude.

J'exprime done en tout premien Lieu ma s profonde gratitfude &
Monsieun Le Professeur BONNOT qui, devenu Professeurn chargé du Labo-
rnatoine de Bryologle et de Cytologdle végetale a L£'Universits des
Sciencas et Techniques de Lille, a plact en moi toute sa conglance
et n'a cessé de m'apportern ses encouragements et son alde tant dans
La nesolution des problemes matériels que dans 2'étabLissement d'un
tissu de relations sans Lesquelles ce travall n'awralt pu 2tre mend
a son temme. ‘

Je ne sauwnadis sufpisamment dine a Madame 2'Ingénieun A. REMY,
du Centre interuniversitaine de Traitement de £'lnformation de Lille
(C.I.T.1.) & quel point son alde m'a &t prnécleuse : elle a bien
voulu néalisen de multiples traitements surn L'ordinateun et écrire



des programmes de caleul et de transformation des données, spécialement
pour cette recherche., Je Zud henouvelle Lol mes plus vigs nemerclements.

Monsieun D. CHESSEL, du Laboratoire de Biométrie de £'Université
Claude Bernard d Lyon, a accepitl avec gentillesse et empressement de
portern attention aux problemes méthodologiques concernant Les probils
de végétaticn et en a r2alisé Le thaltement automatique, me pe&metzant.
de donnern ainsdi une dimension dynamique a L'analyse de La végétation.
Qu' il veuille blen recevoinr Le témodignage de ma profonde reconnaissance.

Je ne powwial oublien £'excellent accuell que m'ont résenvé, a
plusieuwns reprises, a La Station de Phyosocliologlie de Baillleul,
Monsieun J.M. GEHU, Progesseur a La Faculit? des Sciences Pharmaceuts-
ques et Biologlques de Paris V et Madame J. GEHU, Professeur & La
Faculté de Phaumacie de Lille. J'y al trouve rassemblie une documen-
tation phytosociologique d'une richesse extrachdinaire dans Laquelle
i'al Larngement puwisé. Que Monsieur et Madame GEHU soient assurnis de
mon tnZs respectueux souvenin et de toute ma gratitude.

12 m'est parnticulithement aghiable de prisenter mes remercdlements
sdncéres a :

- Monsieur e Professewr BAUDIERE, Directewr du Service de Bo-
tanique et de Bioglographie a £'Université Paul Sabatier &
Towlouse ;

- Monsleur Le Professeun A. LACOSTE, chargé du Laboratoire de
Biologie vigétale B de £'Université de Paris XI & Onsay ;

- Monsieun Le Professeur L. LACOSTE, chargé du Laboratodire de
Cryptogamie, Université des Sciences et Techniques de Lille,
a Willeneuve d'Ascq ;

- Monsdiewr Le Prodesseur Ph. VERNET, changé du Laboratoine de
Genetique Zcologique, Univernsdité des Sciences et Techniques
de Lille, a Willeneuve d'Ascq.

1Ls m'ont galt Le ghand honneur d'examiner ce mémoine et d'étre
membres du Jury.

M'ont aussi appoitsé une alde this appriéciée :



- Madame NOIR, Techinicienne au Centre de Recherches Géodynamique
(C.R.G.) de Thonon-Les-Bains qui 4'est chargée de £'analyse de
La composition Lonique des Echantillons d'eaux, sous La direc-
tion de Monsieun OLIVE ;

- Monsteun SAJOT, Ingénleur-agronome & Nevers, qui a néalisé Le
dosage du carbone et de L'azote dans {es Echantillons de 4¢-
diment ;

- Monsdieun Le Professeur GUIGOU, de La FacultZ de Drodit et Sclence
politique de Saint-Maun, Univernsitié de Parnis XIT, qui m'a L{nltié
a L'interpritation des neésultats de 2'analyse des correspon-
dances ;

- Monsdeur Le Docteur-Ingénieuwr GODRON, du Centre d'Etudes Phy-
tosociologiques et Ecologiques (C.E.P.E.] de Montpellier, qui
m'a fouwwnd documentaiion et conseils pourn Le traitement des
données Zcologiques ;

- Monsdeun L'Ingérdiewr HAYEZ du C.1.T.I. de Lille, qui m'a aldé
d chodlsin et & wtilisen Les programmes pour L'analyse factonielle
des correspondances ;

- Mademoiselle HAGENE, Conservateur de La Bibliothéque Lnferuni-

versitaine 4 Difon, que §'al so0fliciiée A maintes heprises ;

-

- Mademoisclle M.-C. VERDUS, Chargée de Recherche du C.N.R.S. 4
LUndversite de Lille 1, powr ses nombreux consedlls fechniques ;

- Monsiewr et Madame BOUSSAGEON, Professeuwrs agrigés de Mathéma-
tiques au Lycde d'Etat de Neverns, pour Leun précleuse collabora-
Lon.

Je dois des nemerciements a tous ceux qui, & des titrhes divers,
ont népondu 5avomb£wnenf& mes sollicitations : 2es Directewrs des
Stations météonologiques de Nevens, Auxerre, Bounges, Vichy et Mont-
Saint-Vincent ; Le Directeun du Service de La Navigation & La Direction
déparzementale de 2'Equipement de La Nidvrne ; 2e Président de fa Fédé-
‘ation des Associations de Péche de La NiBure ; Les propriétaires
d'2tangs Qu& m'ont toujours accondd Les autorlsations nécessalies...
Lonsqu' elles ont &LE demandées (can beaucoup de prespections ont E48
faites de fagon clandestine !).



Mademoiselle DELECOURT a mis toute sa conscience professlonnelle
dans La composition du texte et des tablLeaux. Je tiens a La feciliter
et a La nemencien pour Ze travall considérable qu'elle a néalisé avec
autant de soin. ' |

Je suis particuliZrement heureux d'exprimer Lcd toute mon affection
a mon epouse, Daniele, pour Lo comprZhension qu'elle a manifestie .
durant foute cette recherche, aldée en cela par sa formation scien-
tifdque : elle m'a apports fous ses encouragements et a supporiti
patiemment £26 multiples conthaintes LiZes a4 cette hecherche.

Engin, fe ne saurals oublien que ce thavall a binéficié de tout
un acquis sclentifique antérnieuwr Légué par une foule de chercheurs
et L est juste que La bibLiographie rappelle Lewws Lravaux. A travers
cette nechenche, f'al aussd vécu une expérience emrichissante a plus
d'un tithe : Les joles Eprouvies sun Le terrain Lors des prospections
glonistiques des &tangs, fa satisfaction d'avodirn un peuw mieux compris
L' onganisation et L'évolution de La vigétation, Le plaisin de m'etre
Anitig a des techniques diverses et d'avoin noul de multiples rnelations
au §4L des années supfisent @ effacer Les difficulitds et Les doutes
que f'al pu rencontrer panfods.
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I NTRODUCTTON



L'objet de la recherche que j'ai menée depuis 1970 concerme la flore
et la végétation des &tangs dispers@s 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 &tangs ont &té construits pour 1l'élevage
des poissons et leur origine est fort ancienne. Cependant, ils ont pu

g8tre utilisés ou aménagés A d'autres fins :

- pour le flottage du bois du Morvan, du nord du Nivernais et de la
Puisaye, depuis la fin du 168me sidcle jusqu'd la fin du 198me sié&-
cle. Ils &taient trés nombreux sur les affluents de 1'Yonne et
beaucoup, devenus inutiles au début de ce si&cle, ont disparu comme

en témoignent les anciennes cartes ({n GUILLOT-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 l78me et 188me sidcles ;

- pour l'alimentation des canaux de navigation creus&s &galement aux
17 et 188me si&cles (canal de Briare, canal du Berry, canal du

Nivernais).

Au cours du 198me si&cle, nombreux furent les &tangs supprimés dans
les secteurs consacrés 3 1'&levage des bovins pour augmenter la superficie
des pdturages, notamment dans le Bourbonnais, le Bazois et le sud du Niver-
nais. D'aprés THOMAS (1832), le nombre d'étangs est passé, dans le départe-
ment de la Niévre, de 584 en 1789 (4352 hectares) & 400 en 1832 (3470 hec-
tares). Aujourd'hui, on constate une légdre augmentation de leur nombre et
des aménagements d'anciens &tangs 3 des fins piscicoles ou cynégétiques,
plus rarement sportives. Cependant, la plupart présentent une &volution
spontanée de leur végétation ce qui en fait des milieux dfobservations

privilégiés pour le fonctionnement des &cosystémes d'eau douce.

Le projet d'étude de la vZgétation macrcphytique des &tangs m'a parn
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

" 8tangs de cette réglon m'offraient un champ d'investigations nouveau : ils



CARTE 1 - SITUATION GEOGRAPHIQUE DE LA DITION
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CARTE 2 - DISPERSION TERRITORIALE DES ETANGS
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n'avaient pas &té prospectés jusqu'alors, & la différence de ceux de la
Sologne et de la Bremne 3 l'ouest, ou de ceux de la Dombes, plus 3 l'est.
Il y avait donc 12 une possibilité de combler quelques lacunes floristi-
ques et phytosociologiques. Mais surtout, leur nombre et leur dispersion
sur un territoire hétérogéne, aussi bien pour les conditions &daphiques
que climatiques (carte 2), me donnaient une occasion tout a‘fait propice
3 une recherche &cologique et phytogographique qui constituait mon

désir profond.

Convaincu de l'existence de rapports &troits entre la végétation et
les facteurs &cologiques, je souhaitals, apr@s une phase d'analyse,
mettre en évidence des faits explicatifs, rechercher les causalité@s, En
particulier, je désirais Stablir une typologie des &tangs sur des critéres
physionomiques, pensant que le gradient de profondeur de 1l'eau imposait
une zonation par juxtaposition de ceintures dont la composition floris-

tique &tait soumise 3 quelques facteurs &cologiques majeurs.

Une prospection floristique initiale intemnsive m'a permis de dégager
rapidement quelques relations entre la distribution des espéces et des
facteurs &daphiques et climatiques et m'a conduit 3 accentuer la collecte
de données &cologiques aussi diversifiées que possible. Le probléme du
traitement de données aussi nombreuses s'est trouvé résolu par l'utili-
sation des profils 8cologiques selon une méthode qui venait d'&tre diffu-
sée largement (GODRON 1968, GOUNOT 1969) et par le traitement automatique
3 1'aide de l'analyse des correspondances qui, au momeunt ol j'entreprenais
cette &tude, trouvait ses premiéres 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 &cologiques et le

traitement des données synécologiques®.

J'ai pu b&néficier aussi de la diffusion dans le public des calculatrices
de poche et réaliser ainsi un nombre considératle de calculs qui auraient
nécessité, quelques années auparavant, l'intermédiaire d'un centre spé-
cialisé. Je ne peux que dire mon admiration pour tous ceux, -ingénieurs,
informaticiens, mathématiciens~, qui ont mis & la disposition du cerveau
humain des outils tels que les ordinateurs et leurs programmes,




Cependant, j'ai di tout aussi rapidement renoncer a 1'&tablissement
d'une tfpologie reposant sur des crit&res 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
espéces dominantes telle qu'elle se traduit dans un relevé cartographique.
Du méme coup s'ouvraient de nouvelles perspectives de recherches explica-
tives car 3 travers la diversité et la complexité des groupements transpa-
raissaient des aspects dynamiques. Aussi se trouvait posé& le probléme de

1'identification des associations végétales.

La méthode des transects m'a semblé remarquablement adaptde 3 1'ana-
lyse des végétations complexes et ce sont les profils de végétation
réalisés ainsi qui ont servi de support, pour l'essentiel, 3 1l'analyse
phytosociologique. Cette derni&re, s'appuyant sur les méthodes sigmatistes,
a nécessité la recherche des coupures optimales : c'était un probléme
essentiel pour définir des zones aussi homogénes que possible. Il a &té
résolu, grice 3 l'aide particulirement précieuse de D. CHESSEL, par un
traitement automatique des profils avec une application de 1'analyse des
correspondances (ESTEVE 1978, CHESSEL et GAUTIER 1979). En d&limitant les
groupements de cette fagon,j'ai pu trouver un cadre satisfaisant pour
1'analyse horizontale et verticale de la végétation et, de 13, 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 associations végétales
qui m'ont permis de proposer une typologie des &tangs selon une méthodologie

symphytosociologique d&j3 utilisée par GEHU (1977).

L'étude de la structure de la végétation a montré, de fagon é&clatante
4 mes yeux, l'importance de la compétition entre les esp@ces d'un groupe-
ment, surtout si elles poss&dent le méme type biologique. La prise en
compte du type biologique et du recouvrement des esp&ces me sont apparus
absolument indispensables pour comprendre la structure et l'dvolution des
groupements. J'ai tenté de quantifier le degré& de compétition 3 1'aide

d'un indice qui s'est av&ré un guide utile.



A travers l'analyse phytosociologique, 1l'examen de la distribution
des associations a imposé un retour aux considérations &cologiques et cho-
rologiques. L'&tude synécologique menée parall@lement 3 1'&tude 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 vEgétation et pour une
interprétation de la distribution des espéces et des groupements au niveau

local et au niveau ré&gional.

Certes, des lacunes subsistent : il aurait &té intéressant de suivre
1'8volution de la végétation dans le temps, de tenter des cultures en la-
boratoire, d'analyser des caryotypes afin de rechercher d'éventuelles va-
riations intrasp8cifiques. Cependant, je me suis efforcé d'analyser les
faits, de traiter les données de fagon aussi objective que possible. Mais
si certaines conclusions constituent des hypoth&ses de travail, je peunse
que des &léments d'interprétation me paraissent suffisamment gé&néraux pour

8tre applicables & la compréhension de la végétation des autres milieux.

L'intrication des diverses approches suivies pour l'analyse et 1l'in-

P

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

- Chapitre I : Organisation et &volution de la végétation

Ce chapitre, 3 travers les aspects descriptifs de la végétation et des
groupements, conduit 3 montrer la genése de la structure de la végétation
et fait apparaitre 1'importance de la compétition interspécifique et des

types biologiques comme &l&ments explicatifs.

- Chapitre II : Composition et identification des phytocénoses

Cette partie phytosociologique, essentiellement descriptive, pourra
servir de référence en tant qu'édtude régionale. Toutefois, j'ai introduit
les probldmes synécologiques et synchorologiques qui sont 1iés 3 1'étude
des associations végétales. Le volume important occupé par cette partie
tient au fait que les unités phytoscciologiques sont nombreuses par suite

de la diversité des milieux.



- Chapitre III : Analyse phytoécologique et chorologique

Essentiellement consacr@ 3 la recherche des causalités, cette partie
met en évidence 1'importance de l'analyse phyto&cologique pour &clairer la
structure et la dynamique de la vEgétation, pour comprendre la diversité
des combinaisons d'esp@ces et d'associations et pour interpréter leur

distribution géographique.



CHAPITRE I

ORGANISATION ET EVOLUTION

DE LA VEGETATION

"la Lutte est La Lol des groupements de plantes"

H. GAUSSEN, 1954



Chaque étang , par sa localisation topographique, par sa situation
édapho-climatique, par son histoire et par son utilisation, présente des ca-
ractdres biologiques particuliers d'ol 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 1'étang de Yil]emenant (279) et végétation de 1'é-
tang de Palissonnet (281).

Ces deux &tangs séparés seulement par une distance de 3,5 km et situés
3 une altitude tr&s voisine, poss&dent une végétation de composition flo-

ristique trd&s différente.

L'étang de Villemenant se trouve dans une chénaie-charmaie sur un subs-
trat d'argile 3 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 forét,

avec Salix cinerea, Populus themula et Frangula alnus ;

- une ceinture discontinue de Carex vesdicarnia ot Inis pseudacorus peut

former des faci&s ;

- une ceinture discontinue de Sparganium erectum passant latéralement
soit 3 Hottonia palusirnis, qui constitue de beaux peuplements, soit 3
Glyceria 4Luitans. Cette derni&re esp@ce qui recouvrait en grande
partie 1'étang, vers 1970, a progressivement disparu et depuis, HoZto-
nia palustris a pris de 1l'extension ;

- une ceinture de Potamogeton natans qui a remplacé en grande partie
les plaques flottantes de GLycernia ffuitans et qui a regressé ensuite

pour ne former actuellement que des taches dispersées.

! Chaque étang est d&signé par un numéro qui renvoie 3 la liste des E&tangs

prospectés (annexe IV,A) avec mention de leurs coordonnées géographiques.
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ég\
Juncus Lnézexub*\if?z
RanuncuKuA aanA
Holeus Lanatus

Carex otrubae

Canex disticha
Cousdum palustne

Eleocharnis palustris

iy

Scinpus syLvaticus
Mentha aquatica
Lycopus euwnopaeus
Polygonum amphdib.{um
Epllobium parviflorum
Juncus effusus

Galium palustre

Equisetum fluviatile
Typha tatifolia

Sparganium erectum
Alisma plantago-aquatica

Mytiophyflum venticilatum
Cladophora glomenata

FIGURE 2 - PROFIL DE VEGETATION
(ETANG DE PALISSONNET)
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L'étang de Palissonnet est situé dans un vallon et alimenté de fagon 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 Juncus inglexus, Holeus Lanatus et Ranunculus

ac/is, plus ou moins fauchée ;
- une ceinture de Scirpus sylvaticus et Epilobium parviglorum ;

- une ceinture d'Equisetum §luviatile, Typha Latifolia et Sparganium
erectum ;

- un peuplement de Myriophyllum verticilfatum, ol se mélent des plaques
de Cladophona glomerata, qui a colonisé le reste de 1'étang, au-
dessus d'une prairie intra-aquatique de Chanra contrarnia trés &tendue

vers 1970 et qui a beaucoup régressé depuis.

La végétation et la flore de ces deux &tangs relativement proches sont

pourtant tr@s dissemblables.

Les conditions climatiques sont analogues et les variations microclima-
tiques lides 3 la situation topographique et au tapis végétal environnant
ne peuvent expliquer de telles différences. Il est &vident que les facteurs
édaphiques jouent un rSle déterminant. L'eau brune, riche en mati&res humi-
ques, de l'étang de Villemenant est tr@s peu minéralisée (la mesure de la
conductivité donne K20° = 27 uS) et offre des conditions oligotrophiques.
L'eau limpide de 1'étang de Palissonnet, fortement minéralisée par 1'abondan-

ce en hydrogénocarbonate de calcium dissous (K20° = 314 uS) présente des

conditions eutrophiques.

La partie consacrée aux aspects &cologiques précisera les relations

des espéces et des groupements avec les facteurs du milieu.

EXEMPLE 2. Végétation de 1'étang Neuf (300) et de 1'étang Gouffier (296).

Ces deux &tangs, dont j'ai effectué 1'&tude de la flore et de la végé-. .
tation il y a quelques années pour un projet de mise en réserve naturelle '?;;“;
(FELZINES 1977), appartiennent au complexe &cologique des &tangs de Vaux et »

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



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

Végétation hygrophile

Salix c,c';:w/tea
Frangula alnus
Juncus acutd{orus
[:l Canex vesdcaria

QUS Carex acuta
Litgg
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FIGURE 3

Légende (espéces dominantes)

Végétation amphibie

Sparganium erectum
Glyceria {Luditans

Glycenia maxima

Equisetum 4Luviatile
Scérpus Lacustnis

Typha Latifolia

BEOEHEEY

Typha angustifolida

Phragmites ausiralis

Végétat{on aquatique

@ Utricularnia australis
Hottonda palustrdis
Ranun~ulus poltatus
Potamogeton natans
Polygonum amphibium
E Trapa natans

Nuphan Lutea
Nymphaea alba

, Nitegla {8exdfs
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FIGURE 4 - VEGETATION DE L'ETANG GOUFFIER, LA COLLANCELLE (NIEVRE)

200m

100
1

fig. 3)

veir

(pour la légende



tion et la flore de ces deux &tangs bien qu'ils soient de méme ancienneté
(début du 198me siZcle) et occupent un substrat identique (argiles liasi-

ques).

L'étang Neuf, plus vaste, présente deux parties distinctes oli la vé-
gétation posséde une zonation bien visible ; les groupements y sont nom-
breux et, pour la partie aquatique, constituent souvent des mosaiques ou

des superpositions de strates.

L'étang Gouffier, situé 3 1'aval, contraste par sa physionomie plus
simple bien zonée : 3 une vaste carigaie de Carex vesicaria succéde une lar-
ge roselidre de Phuagmites ausiralis, relayée par une zone 3 Scirpus facus-
tuis sur la rive ouest ; 3 l'intérieur une vaste ceinture de Nymphaea afba

s'étale 3 la surface de 1'eau chargée de matidres humiques.

Etant donné les similitudes des conditions climatiques et &daphiques,
on peut attribuer les différences physionomiques3 une &volution de la végé-
tation qui s'est faite 3 des vitesses inégales dans les deux é&tangs,
montrant ainsi deux stades d'une série dynamique. La présence d'une vaste
zone marécageuse 3 la queue de 1'&tang 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 & autre.
Peut-&tre cette évolution plus rapide de l'étang Gouffier dépend-elle de sa
superficie plus faible, mais il semble que sa situation et som utilisation
soient en cause : l'étang Gouffier regoit les eaux de trop-plein et de vi-
dange de 1l'étang Neuf lors des opérations de péche et autrefois 1'étang Neuf
servait de réservoir pour maintenir le niveau de 1'étang Gouffier au fur et
3 mesure que l'eau de ce dernier &tait 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 &tre responsable des types dis-

tincts de végétation observés actuellement.

Les aspects dynamiques de la végétation vont &tre abord&s au cours de

ce chapitre.
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I. - STRUCTURE HORIZONTALE DE LA VEGETATION

A. - LA ZONATION

L'existence d'un gradient provoqué par l'augmentation de 1'humidité du
sol dans la partie exondée puis par 1'augmentation de 1'épaisseur de la nap-
pe aquatique pour la partie inondée, entraine une distribution horizontale
des espéces et des groupements selon une disposition zonée qui, lorsqu'elle
est régulidrement 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 saisonni8res de niveau, les facteurs
climatiques et les facteurs &daphiques ; parmi les seconds, la concurrence

interspécifique, les actions animales et humaines.
D'une fagon générale, on peut reconnaitre dans un étang (fig. 5) :

- une végétation terrestre hygrophile située sur la zone supra-littorale,
normalement exondée et qui comporte des espéces liBes 3 la présence
d'une nappe phréaticue dont les fluctuations varient avec celles de
la surface de 1'eau de 1'étang. Ces espdces hygrophiles, ligneuses
ou herbacées, peuvent supporter une inondation lors de la période de

vie ralentie ;

- une végétation aquatique, liée 3 la permanence de 1l'eau de surface et
qui ‘occupe la zone infra-littorale. Cependant, un certain nombre d'es-
péces 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 pén&tre sou-
vent. Ainsi s' &tablit une végétation particulidre supportant les
fluctuations de la nappe aquatique qui forme un écotone (JENSEN et
VAN DER MAAREL, 1980) oii les espé&ces amphibies présentent souvent
des adaptations particuli&res leur permettant de traverser les pério-

des alternantes d'@mersion et de submersion.
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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 entraine souvent une interpénétra-

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

B. -~ ASPECTS METHODOLOGIQUES

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'3d la zone infra-
littorale impose un échantillonnage de la végétation suivant des lignes per-
pendiculaires aux ceintures de végétation!, Lorsque des lignes servent de
support a un relevé continu de la végétation de l'ensemble de 1'étang, elles
constituent des transects. J'ai choisi un échantillonnage exhaustif ou conti-
nu selon les directions privilégiées détermindes par le gradient (CHESSEL
1978) en réalisant des relevd@s 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 Tongueur des segments

Dé&s les premidres observations sur le terrain s'est posé le
probléme du choix de la longueur des segments. Une longueur trop faible
(0,10 ou 0,20 m) avait un double inconvénient : la lenteur de l'inventaire
et la multiplication du nombre de relevés identiques. A 1'inverse, il fal-
lait &viter de tracer un segment trop long susceptible de recouvrir plu-
sieurs groupements. J'ai adopté une longueur de 2 métres : elle s'est révé-
lée satisfaisante dans la trés grande majorité& des cas. Cependant, pour des
ceintures de végétation &troites ou pour des mosalques de groupements, il a
fallu prendre des segments plus courts (0,50 m ou ! m) ; 3 1'inverse, pour
des peuplements homogdnes et vastes, j'ai parfoils utilisé des segments plus
longs (5 m). Cela est sans inconvénient pour le traitement automatique des

données floristiques puisque seul est pris en compte 1l'ordre de succession -
P q )

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 trés efficace pour y
effectuer les relevés de végétation et un tube de matidre plastique a
servi awprélévements de la vase (fig. 6, a et b).
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FIGURE 6 - CROGQUIS DU MATERIEL UTILISE (GRAPPIN, TUBE A PRELEVEMENT DE LA VASE)

50cm

6a - Confection d'un grappin : enroulement d'un fort treillis métallique
puis ouverture de certaines mailles dont 1l'un des c6t& est transformé

en crochet.
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6b - Extrémité du tube destiné au prélévement de la vase.
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b) Exemple
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La composition floristique d'un segment de 2 m (S) &tabli sur
un profil traversant la ceinture 3 Potentilla palustris et Sphagnum contortum

du Grand Etang (325) est semblable 3 celle relevée sur la surface de 4 m2

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

est supdrieure 3 1l'aire minimale (inférieure, ici, & 0,25 m2) et inférieure

3 1'aire maximale 3 partir de laquelle on changerait de groupement (supé-

rieure 3 16 m2, dans notre exemple). Il apparait donc que la longueur rete-

-

nue est adaptée 3 1'analyse de la végétation des ceintures des étangs.

TABLEAU 1

RELEVES EFFECTUES SUR DES SURFACES EMBOITEES DE SUPERFICIE CROISSANTE

Superficie des relevés (m2)

Longueur du

Espéces 0,25 1 8 16 segment S : 2 m
Potentilla palustris 4 4 4 4 4
Sphagnum contortum 5 5 5 5 5
Carnex rostrata 1 1 2 2 1
Carex vesicaria + + + 1 1
Lysimachia vulgarnis 2 2 2 2 2
Equisetum gluviatile + 1 1 1 1
Typha Latifolia 1 1 +
Inis pseudacorus 1 +
Salix cinerea (f.) +
Nombre d'espéces 6 6 7 9 8
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'FIGURE 7

SURFACES EMBOITEES DE SUPERFICIE CROISSANTE
ET POSITION DU SEGMENT SUR LESQUELS ONT
ETE REALISES LES RELEVES DU TABLEAU 1

direction du
 ——————— i D T e b BniindPioreiitandind
profil
segmgnt S
1m
| e e

2 -LE TRAITEMENT DES PROFILS

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 laisse apparaitre la physionomie,
déterminée par la dominance d'une ou parfois deux espdces dans chaque cein-
ture. L'examen des profils donnés en annexe fait apparaitre fréquemment des
interpénétrations de groupements et des superpositions en &cailles ainsi que

des zones plus homogénes que d'autres. Un double probl&me se dégage donc :

- comment d&limiter les zones de fagon optimale ?

T - comment apprécier 1l'homogé&néité d'une zone ?

[REi¥+1

e’
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a) Délimitation des coupures optimales

Le but recherché est d'apprécier la variation de la composi-
tion floristique de la végétation le long du profil em regroupant les seg-
ments successifs qui présentent le plus grand degré de similitude et en fai-
sant apparaitre 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 esp@ces 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 multivariable (DAGNELIE 1960,
FRESCO 1972).

Peu d'auteurs, 3 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 1'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 1'a montré (BACHACOU et CHESSEL 1979, CHESSEL et GAUTIER 1979),
1'analyse factorielle des correspondances se révéle un outil remarquablement
bien adapté 3 l'analyse des transects 3 condition de 1'appliquercomme 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 ieur numéro d'ordre
sur le profil et les espéces &tant codées. L'analyse peut prendre en compte
soit la présence des espéces soit leur abondance-dominance : celle-ci a &té
employée dans tous les traitements automatiques., Les espéces forment un
nuage de points dans 1l'espace multidimensionnel des relevés et les relevés
constituent un autre nuage dans l'espace multidimensionnel des espéces. Le
calcul du khi-deux (xz) appliqué 3 la matrice permet de comparer la compo- .

sition des relevés et la distribution des différentes aspé@ces dans les re- --
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levés successifs. Ainsi, le programme de calcul?® 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-
péces sur un nombre réduit d'axes qui sont les axes principaux d'inertie. Ces
axes factoriels ou facteurs de l'analyse des correspondances repré&sentent la
structure du syst@me (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 fonction de la
position ordonnée des relevés sur le profil permet alors de situer les COu-
pures optimales et de délimiter ainsi les différentes zones. En raison de la
correspondance &tablie entre les deux nuages de points, il est possible de

reporter sur le graphe la contribution des espéces 3 la variabilité de la

valeur des facteurs,

b) Exemples

- Etang Notre-Dame (173)

L'analyse des correspondances effectuée sur le profil (tableau
2) ‘donne les coordonnées des relevés et les coordonnées des espéces dans
1'espace des facteurs. Le graphe (fig. 8) est comstruit en reportant, pour
chaque facteur, les coordonnées des relevés (en ordonnées) en fonction du
numéro d'ordre des segments (en abscisses) sur lesquels ont &té& faitsles re-
levés. Les espéces dont les contributions 3 l'explication des facteurs sont

les plus fortes ont &té indiquées ci-aprés.

. Le facteur | 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 3 la végétation exon-
dée et amphibie ;
+ une zome B, qui correspond 3 la végétation aqua-

tique.

Je remercie trd@s vivement Monsieur D. CHESSEL qui a accepté de faire ex&cu- - " -
ter le traitement des données par le Laboratoire de Biométrie de 1'Univer-: "
sité Claude Bernard de Lyon I. Le programme (ANACOR) fait appel 3 l'analyse

canonique : le nuage des points est de corrélation maximale.
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1 2 ] 3
t
Ph 2 [ Populus tremufa ' :
Ph 1 | Frangula alnus ) )
He 6 [Agrustis stolondifena '
Cr 4 |Juncus acuti{torus - I
He 5 |Hydrocoztyte vulganis ..+.. :
Cr 7 | Lysimachd (
17 fmac?ua vuld gandis g
Ph 3 |Satix cinerea -—:
. ]
Cr 8 |T1is pseudacorus o
He 8 iCarex vesicaria \ e
A .
He 11 |Typha angustifolia ' Zone B
)
Cr 13 JLlythwum salicaria ' —l: -—nmen__ 1 ] 2 l 3
Ny 12 |Potygonum ampiibium ' —— . \
Ce 10 |utriculania australis ',..-E_.. e ' :
£l 15 [Potamogeton obtusdfolius : ) L ! '
Ch 16 |Chata braunii ! _‘ -
Ny 14 [Tagpa natans ! ! — : '
£1 18 [Potamogeton crispus X : — ! :
£l 17 WNajas minon ' ) — ) '
: ] —1 §
My 19 |Potamogeton trichoides vy .
' ] [} .
)
¢h |20 |Nitetta suncarpa - v — I —
th 21 |Nitetra §lexifis 1o i !
] <t — ey
] ] 1 ]
. ' : ]
§ ! 1 ]
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facteur 1 //
facteur 2 + K
)
1
1
]
1
1
1
1)
1
1
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1]
i
1
i
1
!
facteur 4 \ A ——
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1
|
' .

FIGURE & - GRAPHE DES ZONES ET PHASES (profil de 1'étang Notre-Damé)
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. Les facteurs 2 et 4 subdivisent la zome A en 3 phases :

+ la phase 1 (relevé@ 1) ol les espéces |, 2 et 3
(Frangula alnus, Populus remula, Agrhostis stolo-
nifera) montrent la plus forte contribution ;
elle coincide ave¢c - la ceinture arborescente la
plus externe ;

+ la phase 2 (relevés 2 et 3) marquée par les espée-
ces 3 et 8 (Salix cinerea et Inis pseudacorus) ;
elle constitue une autre ceinture arborescente ;

+ la phase 3 (relevés 4 3 8) ol les espéces 11, 13
12, 15 (Typha angustifolia, Lythwum salicaria,
Polygonum amphibium et Potamogeton obtusifoliws)
apportent une contribution &levée. Cette phase cor-
respond 3 une ceinture d'amphibies (hélophytes et

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

+ la phase | (relevés 9 & 12) avec les espéces 16,
17, 18 (Chara braunii, Najas minor, Potamogefon
Lispus) ;

+ la phase 2 (relevés 13 3 25) avec les Nitella.

. Le facteur 5 isole les 4 derniers relevés.

L'ordination des espéces d'apré@s leur contribution 3 1l'inter-
prétation du facteur | permet de réécrire le tableau initial (fig. 8). La
mise en place des coupures délimite ainsi les principaux groupements. Au
sein de chaque zone, on remarque une disposition en &cailles 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 apparaitre

les coupures optimales pour dé&finir et interpréter les groupements,

- Etang de Bizy (280)

Les relevés ont &:té effectuds le long d'un méme profil successi-
vement sur des segments de | m puis sur des segments de 2 m (tab. 3) et deux

analyses des correspondances paralli@les ont &t8 r&alisées (fig. 9 et 10).
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Serophubaria awtlculata
EpiLobium Airnsulum
Angelica sylvestris
Cinsium palusine

Rubus sp.

Populus tremula

Carex niparia

Lycopus ewropaeus
Eupatorium cannablinum
Mentha aquatica

Phatanis aundinaces
Galium palusire

ALisma plantago-aguatica
Veronica beccabunga

Inis pseudacorus
Ronippa amphibia
Lythuum salicaria
Callitriche obtusangula

Lemna minoa
Sparganium erectum
Canex acuta

Rumex hydrolapathum

Juncus efdfusus
Equisetum fluviatile
PoLygonum amphibiuwm

Typha Latifolia

facteur 1

facteur 2

Zone B

V

FIGURE 9 - GRAPHE DES ZONES ET PHASES ( profil de 1'étang de Bizy : versjon{ilyf':\
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Senephubaria awiewlata
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-
Populus themula ‘ . Zone B
=

Eupatorium cannabinum

Canex niparia
Lycopus eurvpaeus

Mentha aquatica

Phalarnis arundinacea
ALisma plantago-aquatica
Galium palustre

Tnis paeudacorus
Lythrnun selicaria
Veronica beccabunga
Rordppa *amphibia

Lemna minon '
Callitniche obitusangula
Canex acuta
Sparganium-erectum
Juncus effusus

Rumex hydrolapathum — T IS
Polygonum amphibium . !
Equisetum fluviatile

...
!
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) : ]
’ 1
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facteur 1 _A
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FIGURE 10 - GRAPHE DES ZONES ET PHASES (PROFIL DE L'ETANG DE BIZY : VERSION 2)
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Les résultats des deux analyses aboutissent & un découpage tout-i-fait
analogue,ce qui valide,a posteriori,le choix de la longueur de 2 métres

pour les segments des profils.,

Si l'on ne prend en considération que les deux premiers.facteurs:
- = le facteur | délimite la végétation terrestre hygrophile et la vé-
gétation amphibie;

- le facteur 2 sépare la zone B en deux phases.De plus,il révéle
une tendance 3 la subdivision de la phase 1 de la zone B,plus nette dans la
premidre analyse que dans la seconde:une inflexion du graphe apparait entre
les relevés 17 et 18 (version 1) et entre les relevés 9 et 10 (Vefsion 2)
séparant un faciss i Phalanis arundinacea d'un facids i Lythwum salicaria,
Rumex hydrolapathum et Lemna minoi au sein de la ceinture de Carex acuta.

A noter que la zone | est elle-méme hétérogéne puisque le facteur 4
de la premidre analyse la scinde en 3phases:la partie centrale,occupée par
Populus themula,est plus riche en espéces que les marges,notamment du cbté

externe ol domine Phalardls arundinaced,en situation plus &clairée.

Le traitement automatique permet en outre de ré&écrire les espdces
dans 1l'ordre des contributions qu‘eiles apportent;cet ordre est différent
de l'ordre d'écriture lors de la réalisation du relevé mais il concorde dans

les deux analyses.

3 -HOMOGENEITE DES ZONES ET DES PHASES

Le traitement automatique des relevés des profils améne i situer les
coupuresoptimales. Ainsi sont mises en évidence des zOnes qui appartiennent
généralement 3 des types de végétation différents (exondéé, amphibie, aqua-
tique) : les coupures ont une signification écologique évidente. A l'intérieur
de chaque zone, l'allure du graphe traduit souvent une variation floristique
ce qui conduit a délimiter des phases qui correspoundent 2 des groupements
distincts . Chaque phase présente un certain degré d'homogénéité qu'il est
utile de contrdler. Evidemment, lorsque la variation des facteurs est inexis-

tante dans une phase (tracé horizontal sur le graphe), on peut considérer
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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 hétérogénéité due 3 la fagon dont
les espéces et leur abondance se trouvent réparties dans le groupement.

De nombreuses recherches ont &té consacrées 3 1'8tude de 1'homogénéité flo-

ristique en prenant en considération :

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

- la distribution des espéces, seule considérée ici, sur la base

de la présence/absence dans les segments successifs.

Utilisant la théorie de 1'information, GODRON (1966) a montré& que
1'information totale apportée par les N espéces d'une zone de S segments a

pour valeur :
I = log c? + log Cb + log Cj (relation 15
2 s 2 7s T 2 s
avec a, b, ...j : nombre de présences des espéces A, B...J

a _ S !
et Cg = T T E =) T

Au niveau de la distribution de chaque espé&ce, 1'homogénéité la plus
forte se produit lorsque 1'espéce est présente dans tous les segments : 1'in-
formation est alors nulle. Au contraire, l'information est maximum lorsque
1'espé&ce couvre S/2 segments. Il en résulte qu'au niveau d'un groupement,
"1'homogénéité est d'autant plus grande qu'il y a moins d'espdces moyennement
fréquentes" (GODRON 1966). L'histogramme des fré&quences des esp@ces sur une
zone homogéne prend la forme d'un histogramme de RAUNKIAER (en U, en L, en J)
dont 1'expression mathématique a été donnde 3 propos de la distribution des
fréquences des espdces 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 sur un

seul segment), alors que le calcul de l'information peut &tre effectué dans
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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 1'homogéné&ité& entre
plusieurs groupements. J'ai &t& amend 3 calculer 1'information relative
apportée par la distribution des présences des esp@ces au sein des groupe-
ments en considérant 1l'information maximale I max. qui serait donnée par un
groupement dont chaque esp&ce occuperait S/2 segments de fagon aléatoire et
qui, de ce fait, présenterait une hétérogénéité maximale.

s/2

g % N (relation 2)

I max = log2 C

avec N : nombre d'espdces dans le groupement

L'information relative obtenue par la distribution des espéces

d'un groupement prend alors pour valeur :

IR = I / I max. d'ol, & partir des relations 1 et 2 pré-
cédentes :

s/2

g x N

IR = log, Cg + log, Cg * ... log, C';/log2 C

On voit que l'information relative dépend bien du nombre d'espéces
N de chaque groupement et de 1l'étendue du groupement car log2 C:/Z est pro-
portionnel 3 S, comme le montre le calcul des paramétres de la droite de ré&-

5/2 _ 4,96 5 -

gression linéaire se rapportant 3 ces deux variables (].Og2 CS

1,51 avec un coefficient de corrélation r = + 1).

La valeur de 1'information relative est comprise entre O (homogénéi-
té floristique compléte) et | (hétérogénéité compldte). Le tableau 4 contient
des exemples de groupements dont le degré d'homogénéité est représenté 3
l'aide des histogrammes de RAUNKIAER et du calcul de l'information relative (fig. !1V.
La comparaison de nombreux groupements' permet de conmstater que les courbes
de fréquences sont concaves (n° 1 3 6) lorsque 1'information relative
IR £ 0,67 : cette valeur peut &tre retenue comme seuil d'hé&térogénéité flo-

ristique, au moins pour les groupements des milieux aquatiques et palustres.

1
Chaque groupement est d&signé par un ccde qui comporte deux parties :

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

- un numédro d'ordre.
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FIGURE 11 - HISTOGRAMMES ET COURBES DES FREQUENCES SPECIFIQUES DANS LES GROUPEMENTS.

Chaque n°® de groupement st suivi de la valeur de l'information relative IR.
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TABLEAU 4

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

1-69/3

Typha angustifolia
Equisetum fluviatile
Sparganium erectum
Oenanthe aquatica
ELeocharis palustris

GLycenia maxima

Lemna minon

Juncus bulbosus

~ {Potamogefon natans
Nymphaea alba

Ranunculus pellatus

ALisma plantago-aquatica

— W
-0
+ W
4+ N

W

N
b )
N s

4

2 -71/2

Canex vedicaria
Lysimachia vulgarnis
Lythwum salicaria
Typha Latifolia
Sparganium erectum
Lemna minon

Riccda fluitans
Ricciocarpus natans

+ &
wWw+ + + + 0

W4+
W+ +

£ 00 s s

U1 Fa e s

[N ]

4 - 51/2

Carex vesdicaria
Galiun palusitre
Lythwum salicaria
Mentha aquatica
TJuncus acutiglorus
Caltiengon cuspidatum
Agrostis stolenifera
Lysimachia vulgarnis
Lotus uliginosus
EpiLobium 0bscwuun
Ranunculus gLammula
Myosotis sconpioides
Carum verticillatum
Alnus glutinosa (j)
Leensdia oryzoddes
Candamine phatensis
Lycopus europaeus
Rumex hydroLapathum
Juncus effusus
Carex rnostrhata
Equisetum gluviatile
Trnis pseudacorus
Typha angustifolia
Typha Latifolia
Menyanthes thifoliata

N e

+

~ N

+
NN

P

- N

NN
SN

+

N+

+ +

[

— — 4+ W

+

+
+ o4

—
+ o+
4+ =

ro +
~nN)

WA+
— oM
[

3 -29/3

Carex vesdicaria
Equisetum fluviatile
Lysdmachia vulganis
Phragmites ausinalis
Lythwum salicania
Rornippa amphibia
Hottonia palustris
Utricularnia austrnalis
Nymphaea alba

Lemna mdinon

IScinpus Lacustris
Riccia fluitans
Oenanthe aquatica

+ 4w N

(SN

+

24454
++
21122

+14+13

el

N+ N

4+ WA W

NN

N N Pt
[ SRR PRy

+

—
+ +

3344
12+ 4

5 - 4472

Carex vesicaria
Carex hosthata
Lysimachia vulgarnis
Lythum salicaria
ISphagnum {nundatum
Hydrocotyle vulgarndis
ISalix cinerea (J)
Lycopus europaeus
Carex acuta

1nds pseudacorus
Phragmites australis
Equisetum gluviatile

[
+ N+ W

N+ W

+ +

—_ W~
N+ W W

[pS PSR
+ N

P
+ e 4

-

P

—— P

[y
+ o
I

d
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6 - 29/2 9 - 26/3
Carex vesdicaria 455545555 ¢ PWQW?AGMWHA 21 +
Lysdimachia vulgbris 24+ +4++ 4+ Lemna minon 11
Phragmites australis + ++++11 Equisetum fluviatile FH el 4+ 4+
Equisetum {luviatile + GLycenia maxima 345544433
Scutellaria galericulata  + Typha angustifolia +++ 1+
LyZhuunm salicaria + Seinpus Lacustnis +1122
Gatlium palustne + + o+ Sparganium erectum + 1
Rorippa amphibia 11+ 13
Hottonla palusinis +
Utrnicwlarnia australis +
Inis pseudacorus - +
Nymphaea alba 114
Lemna minon ¥+ o+
Scinpus Lacusiris + 13
Alisma plantago-aquatica ++ 10 - 39/4-5-§
Equisetum gluviatile 222111+
Utrhicularia australis 3311+
Spirogyra sp. 33
Lemna trisulea +
Potamogeton Zucens 1 131
Potamogeton ebtusdifolius 1 43
- iNafas minon 1+
7 - 43/2 Myniophyllum spicatum 111
Carex vesicaria 222221 + + # Trapa natans ++
Lysimachia vulgonis 211111+ Conatophyllum demernsum 1254555
Hydrocotyle vulganis 3224+ + + + 4 Cladophora glomerata 333
Juncus acutislorus 1
Cattiengon cuspidatum 1
Inis pseudacorus 1
Mentha aquatica + +
Ranunculus §Lammula 1+ +
ALitma plantago-aquatica +
Phragmites auszralis 233444323
Lythuum salicaria 211211 ++1 11 - 56/2
IScinpus Lacusiris 221112211
Juncus bulbosus 32 Mytlophyllum alterniflorum 2 4 2
Potamogeton gramineus +221312 Potamogeton obiusigolius 32
Potamogeton Lucens + Nuphar Lutea 12+
Nitella translucens + 1+ iNitella translucens 1 23
8 - 32/2 12 - 52/5-6
ISphiagnum Lnundatum 2423452 Lythrum salicarnia 2121+
Hydrocotyle vulgaris ++2312 4 Carex acuta 1+ +
Hypericum elodes +224351 Pc&npub Lacustris 1+33+
Phragmites australis +4+21344 Alisma plantago-aquatica +
Molinia caeruleae 2+ Hydrocotyle vulganis + +
Pinus sylvestrndis (j) + Juncus bulbosus 222+
Eleocharis multicaulls 21 Ranunculus {Lammula 111+
Juncus acutlglorus 1 332 ELeochanis ovata +
Agrostis candina 2321 Veronica scuteblata +
Lysimachic vulgaris +1 1 4 Lyzhrum portula 2+12+
Lythrum salicarnic +11 Baldellia ranunculolides 1232 .1
Carex vesicanin + 2 Polygonum amphibium +
Eleocharnis aclculards 44443+442
Pilularia globulifera 2431
ELatine hexandia ++12
Nitella flexilis 1
ﬁ\&;\‘
et )
\M../‘

Chague groupement est reperé d 1'aide du numéro du profil qui le renferme, suivi d‘un numéro d'ordre ou 3 1'aide du numéro
du: relevé correspondant R... (cf. annexe).
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Lorsque la valeur de IR est supérieure au seuil (n° 7 & 11), la courbe de
fréquence est tré&s irrégulidre ou convexe ce qui correspond & des groupe-
ments de transition entre deux zones ou i des groupements complexes suscepti-
bles d'étre divisés. L'exemple n°12 montre que, dans le profil P52, la zone

B est hétérogéne (IR = 0,71) mais cette zone peut &tre subdivisée comme le
confirme le traitement automatique du profil par l'analyse des correspondances
il s'8tablit une coupure entre les 2 phases adjacentes B1 et B2

qui apparaissent alors comme homogénes (IR faible). De cette fagon on remarque
que 1'homogénéité physionomique d'une ceinture peut masquer une hétérogénéi-
té floristique, lorsqu'une esp@ce dominante pénétre dans des groupements

différents.

Le calcul de 1'information relative apportée par la fréquence des
espéces dans un groupement constitue donc un test d'homogénéité facile 3

utiliser dans tous les cas,

C. - STRUCTURE HORIZONTALE ET PHYSIONOMIE

Le découpage obtenu par l'analyse factorielle des correspondances sur

les profils® Pl 3 P62, donnds en annexe, fait apparaitre :

- les zones, délimitées par des coupures qui prennent une signification
8cologique &vidente dans la plupart des cas puisque ces zones corres—
pondent 3 des types de végétation différents (exondée, amphibie,

aquatique) ;

-~ les phases, incluses dans les zones, délimitées par des variatioms

floristiques et qui correspondent & des groupements végétaux ;

~ les espéces qul caractérisent les phases ou les zomes.

La distribution des esp&ces au sein des groupements et les relations
entre les groupements adjacents peuvent &étre regroupées en quelques types

remarquables.

1
Chaque profil est désigné par un code qui comporte :

- la lettre P

- un numéro d'ordre (cf. annexe).



37

Zone A
type espéces |1 2 FIGURE 12
Ph Salix cingrea : STRUCTURE FORMEE PAR DES GROUPEMENTS
He Carex vesicaria o e e
Cr Lythwm salicarnia - ADJACENTS DISTINCTS (profil de
Le Lemna minor o -— 1'&tang Neuf, 1a Collancelle)
He Galium palustne -
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Cr Lysimachia vudgaris —
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He Scirpus Lacustrnis Zone B
He GLycernia maxima
Le Riceiocanpus natans —" 1 4 3
Ri Riceia 4Luitans —
Ny Polygonum amphibium -
My Ranunculus peltatus —
Ny Nuphat Lutea ' p— ——
Ny Nymphaea alba
Ny Trapa natans
facteur 1 1 J//
—
1
1 1
facteur 2 :

facteur 3 1 //
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- ._..__..-...._.._..< -
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FIGURE 13

STRUCTURE DE GROUPEMENTS EN CCAILLES (profil de 1'étang de Saint-Léopardin)

Zone A
type espaces 1 l 2 ] 3 l 4
\ ) 1
. .
Ph Satix ¢increa i : '
! 1 '
He | Catex vescearia snllia. =. ..
¢ ' t
. ! ! '
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; ' \
Ri Riceia fluitans -__I ‘ X
] ]
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Cr Lythwun salicarca 1 ' |
1 [ y t
Cr Lysimachia vulgaris o : :
He Typha Latifotia e !
X : ! Zone 8
He * Spargandium erec tum I.._.-——-l--— e — l l
He Ronippa amphibia | : —— ...e ——— ! 2 3
He Scitpus lacustris : {_‘
3] Potamogeton fucens ! ! _
1 Potamogeton natans 1 : — : —
. \ !
Ny Polygonum amphibium 1 : ___-1*
Ny | Trapa natans . ! ; e el
1 ' 1
My | Potamogeton trichoides . \ . -
1 1 ]
th Niteffa {lexilis : ' ' .
1
' ! '
1 1 L
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facteur 3
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facteur 5
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| :
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1 - ETANG NEUF, LA COLLANCELLE (300 ; P1) (fig. 12)

Toutes les zones et phases sont nettement séparées par des change-
ments brusques des valeurs des facteurs et elles correspondent 3 des groupe—
ments homog@nes comme 1l'indiquent les valeurs de l'information relative. Les
limites de ces groupements coincident avec les limites des ceintures de vé-
gétation : en fait,ellessont détermindes par la variation rapide des condi-
tions édaphiques le long du profil (épaisseur de la couche d'eau). Les fac~-

teurs exogénes sont les plus sélectifs.

Ce type de structure simple, concordant avec une zonation nette,

se retrouve &galement dans les profils P2 3 P12 qui sont donnés en annexe.

2 - ETANG DE SAINT-LEOPARDIN (265 ; P21) (fig. 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 reflé-
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 zome C due 3 une phase dominée
par Nitella {Lexifis. L'allure de continuum de la zome B correspond i une
superposition en &cailles des groupements dont les limites ne sont pas net—
tes et ne coIncident pas avec celles des ceintures : les ceintures 3 Scirtpus
Lacustnis et Potamogeton Lucens s'interpéndtrent au contact de la végétation

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

Dans cet étang, les unités physionomiques sont bien distinctes sous
forme de ceintures déterminées par .la distribution des fortes valeurs de
1'abondance-dominance de quelques espéces (Salix cinerea, Carex vesdicaria,
Sparnganium erectun, Scinpus Lacustrnis, Potamogeton Lucens) mais la simplici-
té apparente de la zonation recouvre en réalitd une disposition en écailles
des groupements adjacents. Cette disposition peut-@tre considérée comme la
traduction d'un équilibre dynamique : chaque espéce tend i se développer 13
ol le milieu offre des conditions qui conviennent 3 ses exigences et dans
la mesure ol la concurrence intersp&cifique ne vient pas trop contrarier
dlfexpression de ses potentialités. Ainsi, Sparganium erectum et Scirpus La-
‘eustris se trouvent juxtaposés et non compldtement m8lés car la compétition
joue entre ces deux esp&ces qui poss&dent le méme type biologique ; par con-
tre, Potamogeton Lucens coexiste avec Scinpus Lacustris car la compétition

est moins forte en raison de la différence entre les types biologiques.
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Zone A Zone B
type espéces 1 2 l 3 ] 4 5
. . [] | [} I
il 1 | ' 1
Ph Salix cinerea ' 1 i '
1 1 ' '
He Carex vesdicaria o 1 1 : :
CR— : : . '
He Inis pseudacorus ' ' ' :
] 3 ]
- 1)
My Myriophytfum alterni §Lonum L.- : : = -._--.
1
£1 Potamogeton obtusifolius ‘. , : : '
ch Nitella flexilis et | ' J ;
| ' , '
Ny Nuphar Rutea e onliil B  eses Wi w— - ol
] ] ]
'
e Canex. otata . e | - N
1 1
Ny PoLygonum amphibium : ' : - '
] 1
1 ¢ l
My Ranunculus peltatus . : — — e
] [ t 1
i ] [}

e o

3
1.
facteur 1
A
14
facteur 2
. 1
facteur 3
1
facteur 4

FIGURE 14 - STRUCTURE DE GROUPEMENTS EN MOSATQUE (profil de 1'étang de Morue)
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-~

Dans ce cas, les facteurs endogénes, liés 3 la présence des espéces,
sont plus sélectifs que les facteurs exogémnes, Ce type de structure, le plus
répandu, qui se retrouve aussi dans les profils suivants (P22 3 P50), carac-
térise des &tangs & peuplement assez ancien ou ancien dont les conditions éda-

phiques s'uniformisent par accumulation du sédiment.

3 - ETANG DE MORUE (273 ; P56) (fig. 14)

Le facteur ! introduit une coupure majeure entre les relevéds 2 et
3 délimitant ainsi une zone A (ceinture exondée i Salix cinerea et Carex
vesicania), et une zone B (végétation amphibie et aquatique). Contrastant
avec la simplicité des graphes donnés par le facteur 1 et par le facteur 4,
ceux des facteurs 2 et 3 montrent des oscillations et des irrégularités en

dents de scie au sein de la zone B. On peut y reconnaitre 5 phases

- phase | et phase 3 : elles sont hétérogdnes et les espéces détermi-

nent un groupement complexe, stratifié ;

-~ phase 2 : c'est la plus-irréguli&re et la plus hétérogdne ; les
espéces forment une mosaique : entre les touradons de Carex

Blata s'est installé un peuplement de Nuphar Lutea (fig. 15).

- phase 4 : l'allure horizontale du graphe correspond au groupement

homogéne a Myniophyllum alierniflorum et Nitella {Lexilis ;

- phase 5 : elle est analogue 3 la phase 2.

Ce type de structure est marqué par 1'hétérogénéité : il est attribué
& une mosaique de groupements qui s'accompagne ici d'une mosaique de phases
les phases 1| et 3 alternent avec les phases 2 et 5. Il est relativement rare
mais le processus d'introduction d'espéces et de sﬁrimposition de phases se

rencontre dans de nombreux profils.

FIGURE 15 - ILLUSTRATION D'UNE MOSAIQUE DE GROUPEMENTS

50cm
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FIGURE 16 - PERTURBATION DE LA STRUCTURE €N ECAILLES (PROFIL DE L'ETANG DE JAVOULET)
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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 espéce
dans un groupement homogéne. C'est le cas du profil P58 (&tang de Sainte-
Colombe, 276) oli deux phases 3 Carex elata interrompent la ceinture 3
Sparganium erectum, Le graphe du profil P46 (&tang de Javoulet, 240) (fig. 16)
en plus d'uneremarquable structure en &cailles, est caractérisé par une per-
turbation du facteur 1 due 3 la pré@sence de Nuphar Lutea au niveau des rele-
vés 10 et 26 que la simple observation ne permettait pas de mettre en &vi-
dence. Le facteur 3 et le facteur 4 montrent une phase en mosalque ol Nym-
phaea alba s'implante dans un vaste peuplement de Potamogeton Lucens. Cette
mosaique, visible sur le profil, n'apparait pas dans la physionomie car le
développement de Typha angustifofia masque les espéces flottantes entre les-

~
quelles la concurrence est particuli&rement &vidente.
Des situations analogues s'observent sur :

- le profil P31 (étang de Vaux, 297) : une phase i Salix cinerea
s'implante dans la ceinture herbacé&e exondée et une phase & Nym-

phaea alba interrompt la ceinture de Potamogeton Lucens ;

- le profil P62 (étang de Villemenant, 279) ol une mosaique de pha-
ses s'est produite dans la zone A par mise en placede Salix cine-
hea dans la ceinture 3 Frangula alnus et dans la ceinture de Carex

vesicaria :

- le profil P61 (&tang de Garigny, 270) : une phase 3 Catex e¢lata
(segment n°10) perturbe une succession d'h&lophytes formant un conti-
nuum et une phase i Nymphaea alba (segments n°16 et 17) s'instal-

~

le dans le peuplement 3 Pofamogeton Lucens ;

- le profil P38 (&tang Neuf, 176) : la structure en &cailles de la
zone A est transformée par la phase 4, plus hétérogéne Le groupe-
ment a Potamogelon obtusdfolius, Najas minon et Utnicularia aus-
thalis de cette phase occupe une position de transitiou entre la
ceinture a Polygonum amphibium et la ceinture a Nuphar futea.
L'hétérogénéité de cette phase est confirmée par la valeur de

1'information relative (IR = 0,70) ;
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- le profil P51 (&tang de Vauvrille, 331) : la zone A est rendue
complexe par le nombre &levé d'espéces dont la distribution le
long du profil apparalt trés irréguliére. = Le gréuéement corres;
pondant 3 cette phase comporte des hygrophytes (Juncus acutiglo-
s, Agrostis stolondifera, Lysimachia vulganis, Lotus uliginosus,
Epilobium obscurum, Myosotis scoapioides, Carum verticallatum...)
et des phandrophytes jeunes (Salix cinerea, Alnus glutinosa) qui
s'installent dans une ceinture d'h&lophytes. La distribution
irréguliére des espdces dans ce groupement, sous une physionomie

"assez homog@ne, peut étre attribuée 3 l'effet d'une compétition

interspécifique importante liée 3 une succession de stades.

Tous ces exemples s'appliquent 3 des structures perturbées par la
présence d'espéces qui s'introduisent au sein de groupements dé€ja &quilibrés
et qui sont susceptibles de modifier un équilibre dynamique en’décxgnchant
une recrudescence de la compétition interspécifique, notamment lors de la
succession de stades dans une série dynamique. Il en résulte la formation
de groupements complexes ou 1l'établissement d'une mosaique d'espéces et par-
fois d'une mosalque de groupements. Dans cette évolution des groupements, on
a pu constater, en particulier, la forte capacitéd colonisatrice de Nymphaea
alba, de Canex elata et de Salix cinenrea.

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

Sur le substrat argileux dégagé par le fort abaissement estival du
plan d'eau s'est installé un groupement de thérophytes. L'analyse des corres-
pondances ne permet pas d'établir de coupures car la variation de tous les
facteurs se pré&sente sous forme d'irrégularités ou d'oscillations de faible
amplitude. Ce type de structure parait caractériser cette végétation pion-
niére ot 1l'on discerne, sur le terrain, une superposition et une mosaique
d'espéces. Les espdces dominantes sont Rumex marnitimus et Polygonum Lapathi-
golium qui s'interpéndtrent, Salix triandra (juvénile) introduisant une cer-
taine distribution répétitive qui marque les limites successives de la nap-
pe aquatique au cours de son abaissement ; Cyperus michellanus et Cyperus
fuscus forment une strate inférieure, L'imbrication des espices est si

étroite que ce groupement possdde une homogéndité floristique marquée (IR =
0,57).
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He Mentha aquatica —
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On retrouve ce type de graphe pour d'autres. profils ol des modifi-

P . . < . N . ,
cations d'une végétation bien installe se sont produitesd la suite d'un

abaissement du plan d'eau :

- profil P52 (étang Lé&lu ; 015) : la structure en écailles montre
un début de perturbation au niveau de la zone B ol 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 d&ja installée

(P53), soit 1'installation de groupements pionniers (P54 et P55).

I1 existe d'ailleurs une convergence assez remarquable entre la
structure des groupements pionniers et celle des groupements les plus &volués
oll la structure en &cailles est modifiée par l'introduction d'espéces colo-
nisatrices : la-complexité de la structure est due 3 une distribution hori-
zontale trés irréguliére des esp@ces ou # une superposition de mosaiques
d'espéces. Dans tous les cas il s'agit d'une végétation fortement transformée
soit par des modifications rapides des facteurs exogénes, soit par l'intro-

duction d'esp&ces colonisatrices dans des groupements 4gés ol les facteurs

endogénes sont prédominants.

5 ~CONCLUSION

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 &té& recon-
nus, apportant des indications sur l'@tat d'é@volution de la végétation dont

les principaux aspects sont les suivants :

- une succession de groupements bien délimités, généralement peu
étendus, dont les limites sont en concordance avec celles des
éléments physionomiques, correspond aux stades juvéniles de la
végétation. Beaucoup de stades pionniers sont constitués par des
groupements paucispécifiques ou par des peuplements monospécifi-
ques en milieu amphibie et aguatique mais les groupements de thé-

rophytes sur les parties exondées acquidrent rapidement une -
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| structure complexe et une richesse floristique élevée. Ces sta-
!

des pionniers et juvéniles sont déterminés par des conditions
1

! 8cologiques qui varient nettement le long du profil ;

.-

- progressivement se développe une structure en écailles caracté-
risée par 1'interpénétration d'espéces appartenant 3 des groupe-
ments adjacents., Les groupements, pré&sentent une structure de
plus en plus complexe et leurs limites sont de plus en plus dif-
ficiles 3 préciser, en contraste avec une physionomie souvent
simple due au développement d'esp@ces dominantes qui recouvrent
parfois plusieurs groupements. Cette structure qui résulte d'une
certaine uniformisation des conditions &cologiques 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 (P13 3
P20) ;

- 1'évolution se poursuit par 1l'acquisition d'une structure en
mosaique qui vient perturber la structure stratifiée en &cailles
au point de la rendre parfois méconnaissable. Un r6le important
revient 3 certaines espd@ces colonisatrices qui s'implantent dans
les groupements stratifiés. Ces modifications correspondent &
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 esp&ces, souvent nombreuses dans le
groupement, donnant une physionomie irréguliére en mosaique.
Cependant, cette complexité& peut &tre masquée par le développe-

ment d'une espé&ce dominante.

On voit donc que la description physionomique ne peut suffire 3
exprimer 1'état d'évolution de la végétation. Il est nécessaire d'en révé-
ler la structure horizontale en cherchant les limites des groupements 3 par-
tir des profils. L'é&volution, qui ne se fait pas avec la méme vitesse dans

ies différencs types de végétation, présente quelques caractéres géndraux :
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- 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'espéces entre groupements adjacents et
développement de quelques espéces dominantes transgressives

sur les groupements voisins,

- acquisition d'une structure sénile :

. introduction d'esp&ces colonisatrices qui deviennent domi-
nantes et augmentation de la complexité@ de la structure ;

. diminution de la richesse floristique et du nombre des grou-

pements entrainant une simplification physionomique.

[T, - STRUCTURE DES GROUPEMENTS

Le traitement automatique des profils a mis en évidence des zomes et
des phases. Chaque phase correspond 3 un groupement qui comporte un ensemble
d'espéces et les groupements floristiquement homog@nes peuvent &tre quali-
fiés de phytocénoses. Cependant, il existe des groupements hétérogénes, 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 succédent dans une série de végétation. Nous avons vu
que 1l'information relative permet 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 homogéne ou s'il supporte une phase de transition car 1'information re-
lative est &gale 3 O : seul 1'examen des groupements adjacents permet de le-

ver le doute),
Chaque groupement peut donc &tre décrit :

- par sa composition floristique, qui dé&pend d'abord des facteurs exo-

génes (climatiques, édaphiques, anthropiques) mais aussi de 1'his~
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toire de la flore et de facteurs endogénes (capacité de dissémina-

tion, par exemple) ;

- par sa structure qui inté@gre un certain nombre de facteurs de nature
endogéne tels que le mode de groupement des individus, leur vitalité,
le type biologique des esp@ces, la concurrence intraspécifique et la
compétition interspécifique. L'abondance-dominance et le recouvrement

représentent des paramétres synthétiques aptes 3 rendre compte

utilement de la structure des groupements.,

Un groupement végétal est tout 3 la fois le résultat et le siBge d'un
tissu d'interactions entre les facteurs exogénes et les facteurs endogénes.
En effet, chaque esp@ce poss&de un certain nombre de potentialit8s 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 biosphére et établit des relations fonctionnelles particu-
liéres avec de nombreuses composantes de celle-ci : les valeurs des para-
métres et les relations concernant une espéce définissent sa niche &colo-

gique,

A travers la structure d'un groupement, qui, 3 un moment donné, cons-
titue un équilibre dynamique, on peut espé@rer une connaissance de son &tat

dynamique et de 13, 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 conmnalitre ces types aussi précisément que possible pour interpréter la
structure, car ils intégrent de multiples adaptations morphologiques et ana-

tomiques, physiologiques et &cologiques.

1- LA DIVERSITE DES TYPES BIOLOGIQUES

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

hygrophiles de la végétation exondée. D'apr@s la position des bourgeons par
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rapport i la surface du sol pendant la période de vie razlentie (saison hi-

vernale), on peut distinguer :

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

cés 3 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 espé&ces peuvent supporter temporairement la submersion
et développent alors des formes aquatiques qui demeurent stériles (Mentha

aquatica, Polygonum hydropiper, Ranunculus glammula) .

RAUNKIAER (1934) considdre les plantes aquatiques (hydrophytes)
comme des formes particuliéres de cryptophytes, la couche d'eau &tant assi-
milée 3 la couche de terre qui protdge les bourgeons. Cependant, pour com-
prendre les relations interspécifiques au sein d'un groupement et devant
1'évidente diversité@ des hydrophytes, il est nécessaire d'envisager divers
critdres morphologiques et &cologiques 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
1'induction de la formation des parties reproductrices. A partir des classi-
fications de DU RIETZ (1921), LUTHER (1949), DEN HARTOG et SEGAL (1964),
MAKIRINTA (1978), il me parait commode de retenir une classification morpho-
logique et &cologique des plantes amphibies et aquatiques comportant les

types biologiques suivants :
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a) Les amphiphytes! , plantes pérennantes ou annuelles enra-
cinées, dont la base au moins se trouve normalement inondée mais qui sup-
portent l'émersion compléte. Elles assurent leur reproduction lorsque les
parties supérieures sont exondées. Elles poss@dent parfois des formes en-

tidrement 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 &tre faible (20 cm) ou trés grande (2 3 3 m) ;

- les pleustohélophytes (Pl), enracinées 3 l'dtat jeune
en eau peu profonde et qui peuvent se détacher puis dériver 3 la sur-
face de l'eau en conservant un systéme radiculaire (Glycernia fluitans,
Catla palustrnis) ;

- les pseudohydrophytes (Ps), souvent complétement sub-
mergées mais alors stériles, avec cependant des possibilité@s de multi-

plication végétative. La reproduction se fait sur les parties exondées

(Juncus bulbosus, Sagittaria sagitiifolia).

b) Les hydrophytes proprement dites, 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-

zoides, thalle) ol 1'on distingue, selon DEN HARTOG et SEGAL (1964) :

. les nymphéides (Ny) dont les feuilles flottant 3
la surface sont longuement pétiolées (Nymphaea,
Nuphar, Potamogeton natans) ;

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

sens plus restrictif.
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. les élodéides (E1l), dépourvues de feuilles flot-
tant au contact de l'air mais dont la tige porte
des feuilles submergées entidres (EfLodea, Najas,
plusieurs Potamogeton, ...) ;

. les myriophyllides (My) dont toutes les feuilles
sont submergdes et finement dé&coupées (Myrlophyl-
Lum, Hottonia palusinis, Ranunculus peltatus et
R. cinreinatus) ; ce type inclut donc les batrachii-
des. J'y ajoute les Potamots 3 feuilles filiformes

(Potamogeton pectinatus, P. pusillus) ;

. les isoétides (Is), 3 tiges ou feuilles raides,
dressées, en touffes, portées par un rhizome fili-
forme ou par une tige courte (Litforella, Pllula-
nia, Eleocharis acleularnis) ;

. les charides (Ch), dont le thalle est fixé& par des
rhizoides (Chara, Nitella) ;

. les callitrichides (Ca), type que je propose pour
réunir des formes submergées, 3 tiges feuillées
formant des gazons ou des coussins et qui peuvent
supporter l'exondation (Callitriche, Elatine
hexandna, Lythrum portudd) et qui sont rattachées
habituellement soit aux &lodéides soit aux isoé&-

tides.

-~

Plusieurs espéces appartenant 3 ces types biologiques acceptent
plus ou moins durablement1'exondation et développent des accommodats : Pofa-

mogeton gramineus, Ranunculus peltatus et R. aquatilis, PoLygonum amphibium) .

- les haptophytes (Ha) (LUTHER 1949), fixées 3 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 dernidres ont été subdivisées par DEN HARTOG et
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SEGAL (1964) en plusieurs types :

. les cératophyllides (Ce), submergées, dont les
feuilles sont finement divisées (Ceratophyflum,
Uthicularnia) ;

. les lemnides (Le) petites et flottant i la surfa-
ce (Lemna minon, Spircdela polyrhiza, Ricelocar-
pus natans) ;

. les ricciellides (Ri), petites et submergées,
flottant pr&s de la surface (Ricela fluitans,
Lemna thisulea) ;

. les hydrocharides (Hy), flottant i la surface et

dont les feuilles sont &talées ;

. les stratiotides (St), flottant 3 la surface et
dont les feuilles sont dressées en partie hors de

1'eau ;

. les algues filamenteuses fiottantes (Af) i la

surface ou au-dessous de la surface.

2 - LES COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES

La végétation des &tangs comporte des peuplements monospécifiques
et des groupements d'espdces . Les premiers sont surtout répandus dans la
végétation aquatique ol 1'on trouve des peuplements 3 Trapa natans (P12), 3
Potamogeton Lucens (P16, P38), i Myrlophyllum alterniglorum (P27, P63), 2
Nymphaea alba (P58, P64), a Nitella fLexilis (P9), a Litforella uniflora
(P64) ; ils sont plus rares dans la végétation amphibie et hygrophile : ce
sont, par exemple, les peuplements 3 Catex efata (P57), a Salix cinerea
(P62), & Carex acutigormis (P58).

La plupart des groupements renferment une combinaison d'espéces dont

les types ticlogiques peuvent &tre semblables ou nom,



TABLEAU 5
EXEMPLES DE SYNUSIES

d - groupement R12
a - groupement 43/5 Is Littonella unijlera 5
Ch Nitela transfucens +32++43323 e Sl Is E€eocharnis acicularis 2
Ch Nitela §Cexilis 21288222 - £l Potamogeton berchtotdé ¢ .
Ny Trapa natans + 4+ — - Ce Utricularia austratis + —t
b - groupement 04/4
' Ny Trapa natans 12433 ++++ . — ‘ e - groupement 88/1
Ny Polygonum amphdibium 1211 cmoliiommeny He Phragmites austratlis 542
My Myrdiophyllum spieatum 1+ - He Glycerdia maxima 135
¢ - groupement 97/1
My MyniophyClum spicatum 4445555 NN c 16/3
ily Potamogeton trichodides + 2 — - groupement 76/
£ Potamogeton crispus 1 - He Typha angustifolia 33334
Ny Potamogeton natans + + — — He Scirpus Lacustinis 21+1 oo
Af Cladophoas gfomenata 42 By He Sparganium erectum 1 -

g - groupement 30/4
’ He Phragmites austwalis

555555555555543

He Scinpus lacustris + + ++122+ .+ ——— ———— .
he Sparganium erectum ++ 4 —
He Carex vesicaria + o+ - -
Cr Lythaum salicaria + + - -
h - groupement 24/3 (partiel) l i - groupement 24/3 (partiel)
He Menyanthes trifoliata 555543443 M He Carex rostrata 144
He Equisetum {luvictile 112212233 He Canrex vesdicaria +11
He Carex nostrata 1111111+ A He Agnostis canina 332
— He Hydrocotyle vulganis 2 -
He MoLinia coenulea 1+ —
k - groupement 89/1 (partiel) Ho Viota palustnis b1 -
Cr Juncus acutd §Lonus 2 —
Th Bidens tripantita 453444332 Cr Scutellaria minor +1 -_J
Th ELescharis ovata 543433435 Cm Sphagnum patustre 4
Th Cyperus fuscus + 1+21 +1 o il Cm Sphagnum {nundztum 22
Th Lindernia procumbens + ¢ 14+ 4+ _— — -
Th Ricedia cavernosa + -
Th Gnaphalium uligincsum +
He Leersdia vayzoides 21321+3++ 4 - groupement 03/2
Ps ALisma plantago-aquatica 1 +232+ 122 Cr Juncus cfbusus 41
He Oenanthe aquatica (J) ++ 1 o+ Cr Lysdmachia vulgarnis 12
He Carex vesicarnia + 4
He Mentha aquatica + o+ -"1
He Gatium pafustre 1 -
He Cinsdum patustre + -—
Ri Ricein ftuditans 1 -
Le Lemma minon s 3 1
YR 3
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a) Groupements comportant des espéces de méme type biologique

-

Des espéces appartenant 3 un méme type biologique et occupant
un méme biotope constituent une Synusie (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD 1928). On
parle parfois de synusie pour les espé@ces d'une méme strate de végétation
méme si les types biologiques sont différents. Ici, le terme de synusie
s'appliquera, au sens strict, pour un groupement d'espéces de méme type bio-
logique. Les auteurs scandinaves (MKKIRINTA 1978, JENSEN 1979) ont &tabli
un systéme de classification de la végétation des lacs reposant sur les synu-—
sies et les combinaisons de synusies, Le systéme 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 trés rares si l'on consid@re les types biologiques rappelés précé-
demment. Il est &vident que si 1'on définit les types biologiques de fagon
moins précise, la possibilité d'identifier des synusies augmente fortement.
Ainsi, la réunion, communément admise, dans un méme type biologique, celui
des isodtides, de Litforella uniflora, Pilularia globulifera, ELeocharnis
aclcwlarnis, Elatine hexandra, Callitriche palustrisr et d' Tsoetes Lacustnis

permet effectivement de décrire des synusies dans certains é&tangs.

Par contre, en séparant: les callitrichides (Callitrniche, Ela-
Zine) des isoétides (Littornella, Eleocharnis aclcularnis, Pilularnia globuli-

gera), 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 : nymphé&i-

des ; ¢ : 8lodéides et myriophyllides),

- dans la végétation amphibie (d : iso&tides ; e, £, g, h :

hélophytes),

~ dans la végétation exondge (i, j : hémicryptophytes ; k :

thérophytes).

L'analyse des groupements révéle, d'apr@s les valeurs de
1'abondance-dominance des espéces, que la cohabitation d'espéces de méme
type biologique se fait difficilement., Au niveau d'un méme segment du profil,

deux espé@ces de méme type biologique manifestent souvent un état de compé-
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tition : si l'une est abondante, 1l'autre est peu développée et il est rare
que les deux espé&ces soient en proportions égales. Le cas est trés net pour
les h&lophytes (f, g) et pour les nymphéides (b). Cette compétition entre
espéces de méme type biologique .conduit  fréquemment 3 1la dominance
d'une espdce et 3 1'élimination progressive des autres, ce qui peut abou-
tir 3 un peuplement monospécifique (b : Trapa natans devient dominant par
rapport 3 Polygonum amphibium ; g : Phragmites australis a presque complé-
tement &liminé Scirpus Lacustrnis ; c : Mynlophyllum splicatum est devenu trés
dominant par rapport 3 Potamogeton trichoides). Cependant, une coexistence
d'espéces de méme type biologique reste possible si les formes sont diffé-
rentes (h : Menyanthes trnifoliata aux rhizomes enchevétr@s en réseau et

aux tiges basses laisse la place aux tiges verticales et minces d'Equisetum
gluviatile ; k : Bidens trnipartita, dressée et haute, permet le développe-
ment des touffes d'ElLeochanis ovata sur la vase).

Des synusies existent dans les &tangs, surtout si les es-
péces qul 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 espéces possédant le mé-

me type biologique.

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

D'une fagon générale, les groupements sont constituds par des
combinaisons d'esp&ces appartenant 3 des types biologiques distincts et
les synusies elles-mémes sont accompagnées d'espéces de type biologique dif-
férent. L'occupation du biotope est donc effectuée au mieux de cette fagon
puisque les niveaux superposés (aérien, aquatique superficiel, intra-
aquatique et souterrain) peuvent &tre explor@s et utilisés de facon optima-
le, La disposition spatiale des types biologiques se traduit par la strati-
fication du groupement et on peut penser que, de cette facon, les espéces
qui déterminent le groupement ré&alisent un &quilibre 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.
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Le tableau 6 présente des groupements provenant de  la végé-

tation aquatique. Les combinaisons les plus fréquentes sont :

- nymphéides - élodéides ou myriophyllides (a, b, ¢, 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 €té observé dans les synusies, la compétition
devient sévére lorsque deux espéces de méme type biologique se trouvent
dans la méme strate. Il se produit alors une dissociation Latérale partielle
(e : Nitella gLexilis et Nitella syncarpa ; c : Potamogeton natans et Nuphat
Lutea) ou totale (g : Polygonum amphibium et Nuphar Lutea)

Dans la végétation amphibie, les combinaisons ol interviennent

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

- hélophytes - lemmnides et ricciellides (a, b, j),
- hélophytes - cératophyllides (d, k),

- hélophytes - nymphéides. (¢, i).

Comme on le voit, les &€lodéides et les charides, les isoétides
et les callitrichides sont rarement présentes avec les hélophytes. Elles
sont &€liminées par le développement de ces dernidres comme cela apparait
de fagon frappante lorsque la végétation d'h&lophytes est détruite, par les
rats musqués par exemple : dans les parties dénudées de la ceintures d'hélo-
phytes s'installent alors Chara braunii (P2), Elatine hexandra et Juncus
bulbosus (P70).

On rencontre aussi des combinaisons oll participent les isoé-
tides (tab. 8) : )
- isoétides - pseudohydrophytes ou/et callitrichides (a, t),

- isoétides ou pseudohydrophytes - h&lophytes de petite tail-
le (¢, d4).
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TABLEAU 6

COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES (VEGETATION AQUATIQUE)

a -~ groupement 03/4
My Myniophy€lum spicatum
Ny Pofygonum amphibium
El Potamogeton cridpus
Ny Trapa natans

344455556555585
22233211++
+11 +

B )

b - groupement 84/2-3

Ny Polygonum amphibium
Ny Nuphar Lutea

Ny Potamogeton natans

My Myrdiophyllum spicatuwn
He Equisetum {Luviatife
He Sparganium erectum

12122333432221 et e

1232 11+ et .

1 -
+1223111 ——
1 -

+

¢ - groupement 17/4

Ny Potamogelon natans
Ny Nuphar lutea

My Ranunculus pefiatus
He Equisetum fluviatile
He Sparganium erectum

31332345555 PR

1 211 -— Snmns
245554211
1+ -—
21 [~ 3

Ny Trapa notans 123333434
My Potamogeton trichoides 35556533
Ch Nitefla fLexilis 1++

d - groupement 21/6




e - groupement 13/4
Ny Nuphar Lutea 4545445 .. 4445
Ch Nitetla §lexilis $34545453222232
Ch Nitetla symcarpa 231 2 1 3443434
Ch Nitella transiucens 1 + 1
Af Spinogyra belflis 3

f - groupement 9¥1

My Myriophyflum verticillatum 2 3 3 4
£l Elodea canadensis 2343
Ce Ceratophyllum demersum 33 2
Hy Hydrocharnis morsus-ranae 1

Le Spirodela polyrhiza + 1+
Le Lamma minon + 4

Il

g - groupement 38/4
Ny Polygonum amphibium 421 ..
Ny Nuphar Zutea 1332 e
E1 Potamogeton obtusifolius 2243 11 ol
El Najas minon +212321 el e
Ce Wiricularnia australis 121 —
My Ramunculus trichophyllus + -
h - groupement 36/4
Ny Potamogeton natana .24445
E1 Potamogeton obtusifolius 112211
Ch Nitetta {Loxilis 54711 ..
aue { - groupement 42/4
me My Hottonia palustnis 4323
' Ce Utricubania austrnlis 1211
Ny Putamogeton natans 1344
Ny Polyacnum amphibiuwn 1 -
Pl Gyeeria §luitans 2 -
He Sparganium emersum 21 L
. -
He Carex vesdiraria 2




TABLEAU 7

COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIGUES (VEGETATION AMPHIBIE)

a - groupement 10/3

He Typha angustijolia 124323
He Spatrgandum exectum 4432211
He Scitpus Zncusinds +++1222
He Rorippa amphibia +11

Le Lenma minon 332221
Le Spirodela polythiza ++

Cr Lythum salicazia +

Cr Lycopus europaeus +

!M"

b - groupement 01/2

He Glyceria maxima

He Scirpus Zacustris
Le Ricclocarpus natans
Le Lemna minor

Ri Riceia fluitans

He Carex vesdicarnia

Cr Lythrum salicaria

23221 o
22334 el
+12 por
1 -
1 [ ]

-
. —-

¢ - groupement 09/2 (partiel)

He Equisetum fluviatife
Ny Nymphaea alba

444555555555555555442

453333222212222222445 _—.——q

d - groupement 58/4

He Sparganium erectum 4444443
He Typha Latifolia +1 122+
Cr Lythwm salicarnia 11 +4++
Ce UWtriculania australis 12322
Ny Potamogeton nodosus 1+1

Ny Polygonum amphdibium

]
— ...
SRR, e crsesinsnes
=

S e SRR

e - groupement 51/3

He Menyanthes trifoliata
He Equisetum ffuviatile

Cr Inis paeudaconus

He Potentitla patustrnis

He Carex nostrata

Cr Lycopus ewwpaeus

Cr Juncus effusus

Cr Lythum saticania

35555555
1+ [ pe—
+2+++11 e S
+1 4+ S
1 -
— f ’\.»
4 A
\ ~ RN
wib )
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f - groupement 60/2

He Phragmites australis
He Typha angustifolia
He Spargandiwnm erectum
He Catex elata

He Catex adparia

[ —

02335554 -q
+ —
|

243 ++1+

Ce Ceratophyllum demersum + o+ —
Ny Nymphaea afba
My Myriophylium verticillatum +
g ~ groupement 06/2 (partiel)
He Phragmites australis 444422 e
He Scirpus Lacustris 22121 | == Y
Cr Lythaum salicaria 1++ [ -
Ny Nymphaea alba + —_—
Ny Nuphar utea + —
Ny Polygonum amphibium 2 1
Ph Salix cinerea {J) + 1 -
Ph Salix atweinerea (j)
h - groupement 39/3
He Equisetum {luviatile s45522 R
He Sparganiun erectum +1 ——
He Typha Latifotia 11 s
He Rorippa amphibia 2 oo
Le Lemna minon 22+ ¢+ e ]
Ri Lemna trisulea 132+ e i - groupement 75/2
Ri Riceda fluitans + Ny Potamogeton graminews 55334+ h..‘
Ce Utnicularia australis ¢32133 e He Eleochanis pafustris 4311++ |
E1 Potamogeton fucens + —_ He GZycenia maxima 1134 —
E1 Potamogeton obtudddolius 1 - He Scirpus Lacustris 1 —
Af Spirogyra sp. 33 ﬁ Ce Utriculania ausiralis 1 ++++ -
Cr Phalarnis arundinacea 2« -
Cr Lythwm salicaria o+ ——
Ph Salix triandra {j) + o+ — —

Typha fatifolia
He Carex nipania
Inis preudarenus
Le Lemna minon

Ry Lemna trisutea

He Phragmites ousthalis
He Sparganium erectum

Ce Utrhicularia australis +

§ = groupement 48/4

3455554555542
+ 4+

535
+ 4
2234334443524473+

+ ——

LY
+ +
+12

wenamiliess b dleadii |
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TABLEAY 8
COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES (VEGETATION AMPHIBIE)

a - groupement 63/3

Ps Juncus bulbosus 55555555555
Is Pitubaria globulifera + 0+ 11111+ e e —

My Myriophyflum alternidlonum 4+t .

Ny Polygonum amphibium + _

b - groupement 52/6

Is Eleocharnis acicularis 3+442 e
Is Pilutaria globulifera 2431 sl
Ps Baldellia ranunculolides 321 | =

Ca Efatine hexandra ++12 ——— i
Ca Lythrum pontula 2+ -

Ch Nitella §Rexilis 1 —
Ny PoLygonum amphibium + 1 - —
He Scirpus Lacustirnis -

Cr Lythwm salicaria + -

Ps Baldelflia ranunculodides 5411
Ps Scinpus fluitans 2355
Ps AlLisma plantago-aquatica + + +
P1 Glyceria fluitans +

Ny Potamogeton natans 11

~n

¢ - groupement 96/1 I
He Sparganium emersum 12234
SE——

d - groupement 20/2 (partiel)

He Efeochanis palustrnis 111221 Sl

Is Littonella uniglona 445551 sunemessn e
He Equisetum gluviatife + -—

Ny Potamogeton natans 1 —
Ce Utricularia australis ++

He Carex disticha 11
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TABLEAU 9

COMBINAISONS DE TYPES BIOLOGIQUES (VEGETATION EXONDEE)

a - groupement 65/1

Hc Carex vesdicaria

Cr Lysimachia vulgarnis
Cr Juncus acutifforus
Cr Polygonum amphibium

13442
32222
211

—

b - groupement 06/1

He Agnostis canina +22142 __ el
He Molindia caerulea 41+
He Hydrnocotyle vulgarnis + .
Cm Sphagnum inundatum 44235 ﬁ
Cr Juncus acutiglorus 3432
Cr Hyperdicum elfodes + —
He Phragmites australis 11
Ph Frangula alnus 4 + -~
Ph Pinus sylvestrnis (J) +
Ph Quenrcus nobun (Jj)
Ph Salix cinerea (J) + -1
¢ - groupement 27/3

He Carex serotina 23445421

He Hydrocozyle vulgarnis +11+ 11

Is Littoretla uniglona 1111+112

He Efeochanis palusinis 233

Cr Lysimachia vulgaris 1l+++ -

Cr Lythwum salicaria + 4 —_—

He Motinda caerulea 1+ -

He Ranunculus flammula 2 -

%\\3 d - groupement 19/1
-.\;t. Ph Salix cinenea 3 e - groupement 41/1

He Agrostis stolonifera 42 Ph Salix cinerea 55422

He Hydrocotyle vulgarnis 12 Ph Frangula alnus + 1 —

He Calliengon cuspddatum + — Cr lotus wliginosus ++122

Cr Juncus acutlfforus 24 Cr Lysimachia vulgaris 11

Cr Juncus effusus 1+ [ - He Galium pafustre 112+

Cr Indis pseudacorus + 4+ — He Carex vesdicaria 111 e
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La végétation exondée (tab. 9) montre aussi de multiples
exemples de combinaisons de types biologiques : la stratification de la vé-
gétation est particulidrement nette dans les groupements arborescents (d,
e). Dans la végétation herbacée, souvent riche en espdces, on reconnait
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).

I1 apparait donc que la structure des groupements est d&terminée par
une combinaison de types biologiques différents qui, par superposition ou
disposition en mosalque, assure une coexistence des espéces au prix d'une
comp@tition permanente ; celle~ci devient tr8s forte entre les espdces qui
présentent des types biologiques semblables et elle conduit 3 1'élimination
de certaines espéces au profit de l'une d'elles ; cela se voit dans la dis-
tribution des esp@ces au sein du groupement et dans 1l'analyse des valeurs des
coefficients d'abondance - dominance. De ce fait, &galement, les synusies

sont relativement rares et peu durables.

B, - INFORMATION APPORTEE PAR LE RECOUVREMENT DES ESPECES

Un groupement est caract8@risé par sa composition floristique et nous
avons vu (p.32 ) que l'information calculée i partir du nombre des présen-
ces de chaque espéce dans 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 fagon évidente de 1l'a-
bondance des individus et de la dominance des différentes espd@ces constituan-
tes. Or le recouvrement des esp&ces, au sein de chaque strate et d'une stra-
te & l'autre, est aussi le reflet d'interactions permanentes : évaluer le
recouvrement des espdces, c'est aussi une maniére de décrire un &tat de
1'évolution du groupement si 1l'on garde présent i 1l'esprit que la structure
d'un groupement est un équilibre dynamique. Cet aspect est particulidrement
net lorsqu'un groupement comporte deux ou trois espdces d'un méme type bio-

-~

logique : la compétition interspécifique conduit 3 la dominance de 1l'une

g
- - . - ~ £ ’
d'entre elles car, généralement, des espdces susceptibles de posséder le méme {L‘

7

LT
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espace vital dans un biotope -ce que l'on peut appeler une niche spatiale-
n'ont pas les mémes capacités 3 le conquérir et 3 1l'occuper pour des causes
multiples (vitalit8, degré d'adéquation des exigences &cophysiologiques et

des capacité@s offertes par le milieu...).

I1 paralt donc justifié de tenter de dégager des indications signi-
ficatives sur 1'état dynamique d'un groupement et sur son degré de stabili-
té en prenant en compte certains paramétres de la structure tels que le
nombre d'individus des différentes espéces, le recouvrement ou la biomasse
des différentes espéces. Etant donné la difficulté et la lenteur du dé&nom-
brement des individus ou de la mesure de la biomasse de chaque espéce au
sein des groupements, j'ai utilisé les valeurs du recouvrement obtenues 3

. partir du coefficient d'abondance - dominance habituellement adoptd dans
la réalisation des relevés phytosociologiques (BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD

1928), 3 1'aide de 1'échelle de transformation ci-dessous :

Recouvrement (%)

) 19 2? 50 75 100
Abondance dominance o ‘ j ' Recouvrement moyen (%)
+ . _ 0,5
) S ‘ 5,5
. 17,5
3 37,5
4 62,5

5 . 87,5

Plusieurs auteurs ont calculé l'information aﬁportée par 1l'abon-
dance (donnée par le nombre des individus des espéces), par la biomasse ou
par la fréquence spécifique dans les phytocénoses (WHITTAKER 1965, PIELOU
1966) 3 partir de méthodes mises au point et employées par les zoologistes
(PRESTON 1948, HAIRSTON 1959, CANCELA DA FONSECA 1966, DAGET 1976). De la
méme fagon, les valeurs du recouvrement des esp@ces peuvent 2tre retenues

our &valuer 1'information apportée par les espéces d'un groupement quelconque
PP P
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1 - DIVERSITE ET EQUITABILITE

Si 1'on note le recouvrement de chacune des espéces séparément,
une espéce i de recouvrement r(i) (exprimé en 7 par rapport 3 la longueur
du segment)a un recouvrement relatif ri{/R (R : retouvrement total des N es-

péces d'un groupement).

Ce recouvrement relatif peut &tre assimilé 3 une probabilité

s

en effet, lorsqu'on ne connait, a priori, que la présence d'une espéce, sa
probabilité de réalisation p(i) (0 <p(i) €1) est ind&terminée puisque le
recouvrement de l'espé@ce i peut prendre une valeur quelconque comprise en-
tre O et 100 Z. Par contre, l'observation et la notation de son recouvrement
apporte une information qui €limine 1'incertitude dans laquelle on se trou-
vait. Or cette quantité d'information peut &tre &valuée par la quantité d'en-

tropie liée 3 cette incertitude (GUIASU et THEODORESCU 1971) et mesur&e par
la formule de SHANNON (1948) :

H (binomns) = - ¥ p(i) log2 p(1)
Ainsi, chaque espéce fournit une information spécifique h(i) :

h(i) = - r(i)/R log, r(i)/R

et la somme des informations apportée par les N espéces du groupement cons-

titue un indice de la diversité D :

D=~ 1N r(i)/Rlog. r(i)/R
i=1 2

Comme la richesse floristique des groupements est trés varia-

ble, on utilise 1'équitabilité E :

E = D/log2 N

ol log, N représente 1'information maximale du groupement dans le cas, théo-
rique, oli toutes les espéces auraient le méme recouvrement (PIELOU 1966,
DAGET 1976).

La valeur de 1'équitabilité varie de 0 3 1 : elle est nulle
lorsque le groupement correspond 3 un peuplement monospécifique (il n'y a

aucune incertitude puisque p(i) = 1 et D = 0) ; elle serait &gale 3 | dams
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un groupement ou toutes les espéces auraient la méme probabilité : %5. Dans
le premier cas, la concurrence interspécifique est &videmment nulle alors
que dans le second, elle est forte : 1'équitabilité constitue donc une ap-~
proche de 1'état dynamique d'un groupement et comme le calcul ne tient pas
compte de 1l'ordre des esp@ces dans les segments successifs, on peut le réa-
liser pour tout relevé effectué sur une séquence de segments Oou sSur une sur-
face, 3 1'aide du recouvrement moyen de chaque esp&ce 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

ponee. SIS o))

Typha angustifolia 1 2 4 3 2 3 25,43 0,303 0,522
Sparganium erectum 4 4 3 2 2 11 29,79 0,355 0,530
Scinpus Lacusinis + + + 1 2 2 2 7,71 0,092 0,317
Ronippa amphibia + 11 1,64 0,020 0,113
Lythum salicarnia + 0,07 0,001 0,010
Lycopus europaecus + 0,07 0,001 0,010
Lemna minon 3 3 2 2 2 1 . 19,00 0,227 0,486
Spirodela polyrihiza + + 0,14 0,002 0,018
N=238 83,85 1,000 2,006
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Exemple 2 : groupement 22/3

abondance recouvrement . .

dominance moyen (%) p(1) h(i)
Phragmites ausinalis 5 5 4 2 63,75 0,803 0,254
Typha angustifolia + 1 3 14,50 0,183 0,448
Scinpus Lacustris + + + o+ 0,50 0,006 0,044
Sparganium erectum + 0,13 0,002 0,018
Equisetum gLuviatile + 0,13 0,002 0,018
Lemna minon + + + 0,38 0,005 0,038
N=2©56 79,39 1,000 0,820

D = 0,820 E =0,317

Dans 1'exemple 1, les hélophytes Typha angustifolia, Sparga-
nium erectum et Seirpus Lacusiris sont en compétition et sont moyennement
abondantes ; 1'équitabilité est nettement plus élevée que dans 1l'exemple 2
ot Phragmites australis, dominant, ne se trouve plus en compétition avec

les autres hélophytes, plus ou moins résiduelles.

Exemple 3 : groupement 59/5

abondance recouvrement . .

dominance” moyen %) p(1) h()
Myriophyllum verticillatum 4 4 4 4 4 4 62,50 0,401 0,528
Ranunculus cireinatus 2 2 3 3 3 3 30,83 0,198 0,462
Ceratephyllum demersum 4 4 4 4 4 4 62,50 0,401 0,528
N=3 155,83 1,000 1,518




Exemple 4 : groupement 25/4
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abondance recouvrement . .
dominance” moyen (%) p() h(i)
Potamogeton Lucens 1221111+ + 7,06 0,176 0,442
CLadophora glomerata 2332212 16,72 0,416 0,525
Ranunculus cirednatus 321111 + 8,61 0,214 0,475
Myniophyllum verticillatum + + 0,11 0,003 0,027
Ceratophyllum demersum 11112211+ 7,61 0,189 0,455
Chara contrarnia + 0,06 0,001 0,010
N==56 40,17 0,999 1,934
D=1,934 E=0,748
Exemple 5 : groupement 34/6
abondance recouvrement . .
dominance” moyven (%) p(1) h(1)
Nymphaea alba 4 5 5 5 81,25 0,495 0,502
Nitella syncarpa 4 5 5 5 81,25 0,495 0,502
Scinpus Lacusinis 1 1,38 0,008 0,056
Utrnicwlaria australis + 0,13 0,001 0,010
N=4 164,01 0,999 1,070
D =1,070 E =0,535

\

s
f:‘ ]
\'\.’.—/

(22
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Les valeurs de 1'équitabilité pour les groupements aquatiques
ci-dessus sont bien en rapport avec le degré de compétition entre les espé&-
ces : la valeur la plus forte caractérisel'exemple 3 ', ot Myrlophyllum
verticlatum et Ranunculus circinatus, qui sont formés par le méme type bio-
logique (myriophyllides), sont abondants et donc en compétition ; dans
lfexemple 4, les espéces appartiennent 3 des types biologiques différents
(Myriophyllum verticillatum est 3 1'état résiduel et il n'y a pas de compé-
tition avec Ranunculus circinatus) et, malgré le nombre &levé des strates,
1'équitabilité a une valeur plus faible. Enfin dans le dernier groupement,
'l'équitabilité a une valeur encore plus faible et correspond 3 deux espéces
abondantes (Nymphaea alba et Nitella syncarpa) dont la compétition est 1li-
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 parait donc
représenter un test pour connaitre le degré de compétition entre les espéces
constituant un groupement., Cependant, il faut beaucoup de prudence pour en
dégager des conclusions sur le degré de stabilité& et sur 1'état d'évolutiom
du groupement (stade pionnier, stade de maturité ou stade sénile). En effet,
les travaux effectués dans divers domaines ne donnent pas des ré@sultats con-
vergents, en raison notamment du cadre dans lequel ils ont &té réalisés :
les problémes de compétition sont de nature différente selon que 1l'on &tudie
les catégories trophiques d'un &cosystéme, les types biologiques d'une phyto-
cénose ou les espéces d'un groupe taxonomique. C'est ainsi que WHITTAKER
(1965) indique qu'il n'y a pas de corrélation entre 1'indice de diversité et
1'8tat d'évolution des groupements végétaux (foréts, landes) des Great Smoky
Moutain (U.S.A.). ILTIS (1974), Etudiant les variations des populations al-
gales du phytoplancton montre que les groupements jeunes, composés d'espéces
peu nombreuses, caract&risés par la dominance d'une ou de quelques-unes
d'entre elles, et par un taux de multiplication &levé, ont un indice de di-
“versité assez faible alors que des groupements séniles, de composition spé-
cifique complexe, ont une diversité &levée. Ce dermier résultat n'est pas
confirmé au niveau de la végétation des &tangs puisqu'un groupement pionnier
de thérophytes (groupement 89/1) a une Equitabilité& analogue (E = 0,646) 3
celle d'un groupement complexe résultant de 1'é&volution d'une structure en
écailles avec introduction d'espéces colonisatrices (groupement 51/2 :

E = 0,648).
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Pourtant la connaissance de 1'équitabilité@ ne saurait suffire pour
apprécier le degré de compétition d'aprés la structure du groupement et le
recouvrement des esp@ces. Sa valeur varie dans des limites trop &troites
pour constituer un bon test. En effet, en excluant les peuplements monospé-
cifiques (dont la diversité est &gale 3 O et 1'équitabilité est &gale 3 1),
le calcul effectué sur 167 groupements donne 1la distribution suivante des

valeurs de 1l'équitabilité:

équitabilite nombre de groupements (%)

0 - 0,200 0 0

0,200 - 0,400 0 0

0,400 - 0,600 38 22,75

0,600 - 0,800 108 64,67

0,800 - 1,00 21 12,57
167

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-3-dire lorsque le recouvrement prend pour valeur 36,8 Z. De ce fait,
une espéce de fort recouvrement apporte une information faible de la méme
fagon qu'une espéce de tr@s faible recouvrement et ce sont les espéces de
recouvrement relatif compris entre 25 7 et 50 7 qui apportent l'information
la plus &levée (0,5 ¢ h (ij <& 0,531). I1 en résulte que l'information ap-
portée par les espéces dominantes dans chaque strate est masquée alors
qu'elles ont un rdle déterminant dans la structure et la stabilité du grou-

pement.

Je propose donc de prendre en compte l'information apportée par
les espéces qui possédent le plus fort recouvrement au sein du groupement

a l'aide d'un {ndice de compétition interspéelfique.

1
La démonstration est donnée dans 1'annexeV,p,
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2 - DEGRE DE COMPETITION INTERSPECIFIQUE AU SEIN D'UN GROUPEMENT

Le graphe de la variation des valeurs de l'information (calculées
3 1'aide de la formule de SHANNON) en fonction des valewrs cumulies du re-
couvrement des espdces (rangées selon l'ordre décroissant de leur recouvre-

ment relatif), est défini par la fonction concave :

y ==X log2 X

oll y est l'information donnée par une valeur x quelconque du recouviement

nelatif cumuls (0 x g 1),

FIGURE 18 - COURBE DE LA FONCTION CONCAVE y = - xTogyxET
INFORMATION APPORTEE PAR LE RECOUVREMENT DES ESPECES

| 7 Information (binon)

0,75 A
0,3l -~cccccc e s mmrr e m e e m -
<
L
0,25 : {
- S1 ; Sy :
! ]
: : Recouvrement
T t Y Y relatif cumulé
1/e = 0,37 ri/R ri+ra/R 1

La courbe obtenue (fig. 18) d&limite une aire S qui représente
1'information totale cumulde apportée par toutes Les espéces du groupement.
La contribution de l'espdce dont le recouvrement est le plus fort corres-
pond 3 l'aire s| ; celle de 1l'espéce du rang 2 correspond a 1'aire sj,
etc... L'aire S étant la méme pour tous les groupements (x = L r(i)/R = 1),
une expression caractéristique du groupement sera donnée par la relation
existant entre S1s Sg» ...s(i), ces valeurs n'étant pas proportionnelles

aux recouvrements respectifs en raison des particularités de la fonction
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concave (l'information maximum y max. est obtenue lorsque x prend la valeur

R/e, comme cela a été indiqué pour le calcul de l'information spécifique).

Le calcul des aires 5| et 32...s(i) s'effectue i -1'aide d'une

primitive de la fonction concave! :

2
_ X 1
Fex) = TT'I - 1°g2X * Eisgi l

ce qui peut s'écrire encore :

2 -
_ X Ve
F(x) = TT'IOgZ T

Comme la valeur maximum de l'aire est constante (pour x = 1, § =
0,361), on peut &tablir deux relations caract@ristiques pour un groupement

quelconque :

- une relation qui unit les deux espéces les plus abondantes :

$2
A= =o
°1 * 82
avec : . s, = F(x = rl/R) - F(0) ot F(O) =0
- S, *ts, = F(x = r, + rz/R)
. 8, = F(r1 + rZ/R) - F(rl/R)

-~ une relation qui unit l'espéce la plus abondante 3 1'ensemble

des autres espéces :

avec S = 0,361

Les valeurs A et B sont tr@s fortement corrélées comme le montrent
la droite de régression linéaire (fig. 19) et le calcul des paramdtres cor-

respondants, pour 200 groupements :
A=-0,76 B + 76,54

r=-0,9"

1
La démonstration est donnée dans 1'annexe v,B.



74

i A = sp/s1 + 55 (%)

100 ~

< A=-0,76 B + 76,54
N N=200;r=-0,9%

T Y T 1 »8 = SI/S (%)
50 100

FIGURE 19 - DROITE DE REGRESSION. ENTRE LES PARAMETRES UTILISANT L'INFORMATION
APPORTEE PAR LE RECOUVREMENT DES ESPECES.

45 points seulement ont éré regortés sur le éraphl que. Les droites
situées de part et d'autre de la droite de régression corraspondent

3 plus ou moins 2 erreurs-type.

Cette corrélation inverse trés significative entre l'aire déter-
minée par les recouvrements relatifs des deux espéces les plus abondantes
d'une part, et l'aire déterminde par le recouvrement relatif de l'esp@ce la
plus abondante d'autre part, met en évidence une relation structurelle par-
ticulidrement nette entre les esp@ces d'un groupement. Cette relation ex-
primée par 1l'intermédiaire de la fonction concave et de sa primitive n'ap-

parait pas en analysant directement les recouvrements des espéces.

Pour exprimer cette relation structurelle, le rapport des valeurs

A et B précédentes peut &tre utilisé comme un {ndice de comp@tition Ainter-
spéceifique au sein du groupement, CI :
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] S s
cp = 52/ 51 + 82
s1/S
—0,361 S2
CI = 2

Exemple | : groupement 59/4

Si L'on range Les espéces selon les valeurs décroissantes du re-
couvrement (obtenues par la somme des recouvrements relatifs de chaque espé-
oo 1 . -
ce sur les segments successifs ), on obtient le tableau et les résultats

suivants :

abondance-dominance somme des recouvrement

recouvrements relatif (%)
1 Potamogeton Lucens 55533522 460 0,791
2 Nymphaea alba 33 75 0,129
3 Thapa natans 11 1+12 40 0,069
4 Myriophyllum verticillatum +1 + 6,5 0,011
581,5 1,000
51 = F(0,791) = 0,331
So = F(0,791 + 0,129) - F(0,791) = 0,025
CI = 0,08
' On pourrait aussi utiliser le recouvrement relatif moyen comme dans le
calcul de la diversité (p.g47 ). Toutes les valeurs de l'indice CI ont
gggA 8té calculées en effectuant la somme des recouvrements sur les segments

successifs, pour chaque espéce.
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Exemple 2 : groupement 13/4

Nuphat Lutea 4545445 4445
Nitella §Lexilis 53454545322223°2
Nitedla syncarpa 231 2 1 3443434
Nitella trhanslucens 1 + 1 '
Spirogyra. bellis 3

CI =1,16

Exemple 3 : groupement 03/4

Myriophyllum spicatum 3 444555555555
Polygonum amphibium 22233211++

Potamogeton c/tispus +11 +
Thapa natans +
cl = 0,11

Les résultats montrent clairement que lorsque la compétition est
forte comme cela se produit entre les Nitella de 1l'exemple 2, espéces de ty-—
pe biologique semblable, l'indice est trd&s &levé ; lorsque les types biolo-

giques ne sont pas en compétition (exemple 3), 1'indice est faible.

Pour les groupements aquatiques pris comme exemples pour le calcul
de 1'équitabilité (p.68 ) 1l'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 compé@tition diminue, comme 1'équi-
tabilité, lorsqu'il y a diminution de la compétition interspécifique dans

les groupements retenus. Il en est de mlme avec les groupements d'hélophy- -

tes (p.67 )
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Groupement Indice de compétition Equitabilité

10/3 1,52 0,669
22/3 0,05 0,317

L'analyse des résultats donnés par le calcul de 1'indice de com-
pétition interspécifique pour tous les groupements am@ne plusieurs observa-

tions :

- L'indice de compétition interspécifique est plus discriminant
que l'équitabilité car il offre une gamme de valeurs plus &ten-
due. Ces deux indices n'ont pas la méme signification puisque
1'étude de la régression linéaire entre 1'indice CI et 1'&qui-
tabilité E montre qu'il n'existe pas de corndlation sdgnilfica-

Xive entre les 2 indices (r = + 0,20 pour 50 groupements).

- L'indice de compétition interspécifique est tr&s variable d'un
groupement 3 l'autre sur un méme profil et est indépendant de
1'état d'évolution de £a végétation i laquelle appartient le
groupement, comme le montrent les valeurs de CI mentionnées sur
tous les profils figurant dans 1'annexe I,B " . Par exemple,
le groupement pionnier de thérophytes 89/1 a un indice &levé
CI = 0,79 dont la valeur est relativement proche de celui d'un
groupement sénile 3 structure complexe dont la richesse floris-
tique est plus élevée (groupement 51/2 : CI = 0,97) : dans les
deux groupements se manifeste une compé@tition 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 si®ge d'une compé-
tition entre plusieurs espdces de méme type biologique et 1'in-
troduction des phanérophytes contribue 3 cette instabilité. Om
retrouve 13 une convergence entre groupement pionnier et groupe-
ment sénile aéja signal@e au cours de l'analyse des graphes
donnés par l'utilisation de l'analyse factorielle des correspon-

dances (p.46 ).
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- Les valeurs de 1l'indice de comp@tition les plus élevées (CI > 1)

se rencontrent dans deux situations différentes :

. dans des groupements appartenant 3 des &tangs anciens dont
la végétation est évoluée : les ceintures, bien marquées,
possé&dent une structure horizontale en &cailles ol se trou-
vent généralement en compétition des hélophytes : &tang
Gouffier (29/3), étang de Vaux (31/3), étang des Ouilléres
(39/2), &tang de la Faisanderie (43/3), étang Neuf 3 Menetou-
Salon (44/3), &tang de Javoulet (45/5), &tang de Bizy (47/1).

Les groupements 3 indice élevé ont en méme temps un indice

d'homogénéité& moyen (IR < 0,67) ;

. dans des groupements observés dans des &tangs dont 1'8quili-
bre dynamique est perturbé par un abaissement du plan d'eau
assez prolongé ce qul am@ne une colonisation de certains
groupements par d'autres : il se constitue des groupements
hétérogénes, comme 1l'indique la valeur é&levée de 1'informa-
tion relative (IR > 0,67) : &tang de la Perchette (41/2),
étang de Saint-Didier-en-Donjon (33/4), &tang L&lu (23/1).

- Les valeurs les plus faibles de l'indice de compétition corres-
pondent i des groupements oll une esp@ce est tr&s dominante,
méme si la richesse floristique est assez grande : &tang de Saxi
(groupement 50/4) ; &tang de Javoulet (groupement 45/3). De plus,
les valeurs restent faibles méme si deux esp@ces sont abondantes,
mais 3 condition qu'elles soient de types biologiques différents
ce qui leur permet d'occuper des niches spatiales distinctes.
C'est ainsi que cohabitent Trapa natans et Potamogeton trichoi-
des (21/7 : CI = 0,33) ; Potamogeton gramineus et Eleccharis
palustris (33/3 : CI = 0,08) ; Equisetum gluviatile, Utricula-
e austrnalis, Lemna tuisulea et Lewmna minor (39/3 : CI = 0,31) ;
Phragmites australis et Carex rlparnia (48/4 : CI = 0,25). Plus
rarement, les deux esp@ces qui cohabitent ont le méme type bio-
logique mais elles ont alors des formes différentes : Menyan-

thes trnifoliota et Equisetum gluviatile (24/3 : CI = 0,11).

- Il n'existe aucune corrélation significative (r = + 0,26 pour
50 groupements) entre l'indice de compétition interspécifique

CI d'un groupement et son degré d'homogénéité IR.
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Le mode de distribution des espéces le long des segments cou-
verts par un groupement -qui est un caractére de sa structure-

est indépendant de la valeur de leur recouvrement relatif.

3 - STADES D'EVOLUTION DES GROUPEMENTS

L'indice de compétition interspé&cifique apporte quelques repéres
quantitatifs dans les processus d'installation et d'é&volution des groupe-

ments observés.

a) Stade pionnier

La colonisation d'un milieu exondé@ par les thérophytes donne
des groupements 3 évolution rapide car la compétition est forte entre les
espéces de méme type biologique (55/1 : CI = 0,80 ; 89/1 : CI = 0,79). En
milieu aquatique une espéce 3 fort pouvoir colonisateur s'implante généra~
lement formant un peuplement ol la compétition est nulle ou faible (peuple-
ments 3 L{tforella, 3a Chara contraria, i Myriophyllum spicatum).

b) Stade juvénile

L'introduction de nouvelles esp&ces 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 végdtation. La compétition
la plus sévére a lieu dans les groupements les plus riches en espéces qui
s'installent sur la partie exondée ainsi que dans la végétation aquatique
des eaux les plus minéralisées. Des groupements hétérogénes ol la compéti~
tion est Elevée s'&tablissent parfois au contact de la 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 fagons :

- 1'élimination d'espé@ces au profit d'une espé&ce dominante

ou d'un trds petit nombre d'espéces dominantes qui ont des
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types biologiques différents et qui se disposent en strates ;
- la dissociation latérale d'espéces de méme type biologique,

ce qui limite leur concurrence.

L'indice de compétition diminue au sein des groupements.

d) Stade final ou sénile

Le développement d'une esp&ce dominante peut &tre 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 i Potamogeton Lucens, i Thapa natans, i Typha angustifolia,
3 Equisetum fluviatile). Mais il arrive aussi que la structure reste com—
plexe par suite du mélange de nombreuses espéces présentant des types biolo-
giques différents avec des abondances et unedistribution horizontale trés
inégales. De tels groupements se rencontrent dans les &tangs dont la végé-
tation est évoluée. Comme cette &volution des groupements s'accompagne de
transformations &cologiques du biotope (accumulation de sédiments notam-
ment), de nouvelles espéces, souvent transgressives 3 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 3 nouveau

importante.

On voit donc que l'évolution des groupements présente des moda-
1it&s variées selon les types de milieu., Au cours de la succession des sta-
des, les relations structurelles entre les esp&ces et la composition-flo-
ristique des groupements se modifient dans le sens d'une acquisition d'un
état de stabilité de plus en plus grand marqué par l'abaissement géncral
de La compétition interspécifique du stade juvénile au stade  sénile.

DY

C. - REDUCTION DE LA STRUCTURE A UN MODELE MATHEMATIQUE

L'existence d'une relation structurelle entre les espdces, mise ici
en &vidence par le calcul de l'indice de compétition, a fait l'objet de
multiples recherches et plusieurs modéles mathématiques ont &t& proposés
pour traduire la structure des groupements et des EcosystZmes 3 l'aide de

divers paramétres concernant la distribution des individus, 1'abondance des
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espéces, leur biomasse, ou leur activité. Si, pour un groupement, on re-
présente la distribution des logarithmes des valeurs du recouvrement relatif
de chaque espé&ce en fonction du numéro des espdces rangées selon La valeur
décroissante de leur hrecouviement relatif, on peut obtenir plusieurs types
de distributions définies par des mod&les mathématiques (DAGET 1976), La
représentation graphique des distributions permet d'en distinguer deux ty-

pes :

- une distribution pour laquelle les logarithmes des recouvrements
sont aligné&s sur une droite (fig. 20) et qui appartient au
modéle Log-Linlaire appelé aussi modéle de MOTOMURA : les recou-
vrements des esp@ces forment une progression géométrique de rai-

son a telle que pour une espd&ce de rang i :

log r(1)/R = (i - 1)loga
ol 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 + 1/2, en abscisses, et la moyenne des logarithmes, en ordon-

nées (N : nombre d'espdces).

- une distribution pour laquelle les logarithmes sont disposés
selon une courbe sigmoide (fig. 21) ou courbe intégrale de
GAUSS et qui est déterminée par le modéfe Log-noimal, ou moddle
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'espéces), O
(écart~type) et m (moyenne arithmétique) : elle représente la
surface cumulée en fonction des N espéces 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 sigmoIide en droite de HENRY, ou droite des probits1 , permet

de déterminer les paramétres O et m (fig. 22 ).

1
La droite de HENRY est obtenue 3 l'aide des coordonnées des N espéces au
groupement sur un syst@me d'axe qui comporte :

- en ordonnées, les logarithmes des recouvrements ;

- en abscisses, 4elon une Bchelle Logarithmique, les valeurs successives
(exprimées en 7) qui correspondent aux rangs des espéces et calculées
3 1'aide de la relation : (N + 1) - i/N + 1 (i = rang d'une espéce).



# log2 ri/R

- -

—p Trang des espices

n® 5571 32/2 4343 13/4 2913 10/3 39/2
IR 0,6 0,7 0,4 0,5 0,6 0,5 0,4
c1 0,8 1,9 1,3 1,2 1,6 1,5 1,3

FIGURE 20 - DISTRIBUTION DES RECOUVREMEWTSDES ESPECES SELON LE MODELE LOG-LINEAIRE (de MOTOMURA)

Les logarithmes en base 2 des recouvrements relatifs des espéces sont portés en ordonnées et les rangs
des espices en abscisses. Les rangs sont déterminds par les valeurs décroissantes de logzri/R. Une
translation de 1'axe des ordonnées (tirets) a permis de représenter 7 groupements.

Les numéros des groupements sont accompagnés des valeurs de 1'information relative IR et de 1'indice
de compétition CI. On constate que la compétition est généralenent forte.

A la différence du modéle log-normal, l'utilisation des probits ne permet pas d'aligner les espéces
sur une droite de HENRY (cf. fig. 22).

28
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logzri/R

y———= probits (P)
9

T ¢» rang des espéces
10 (valeurs décroissantes du
‘Tecouvrement)

FIGURE 22 - TRANSFORMATION DE LAACOURBE SIGMOTDE D'UNE DISTRIBUTION
LOG-NORMALE EN DROITE DE HENRY (OU EN DROITE DES PROBITS)

e
Les valeurs des logarithmes des recouvrements relatifs des esp@ces du
groupement 13/2 semblent s al1gner sur une droite (tirets) selon une
dlstr1but10n log-lindaire. L'utilisation des probits montrent qu'ils
s'ordonnent selon une droite de HENRY (H) : la distribution est dene,
en fait, log-normale et la courbe des valeurs des logarithmes des
recouvrements est, en réalité, une sigmoide (S).

La comparaison des groupements qui appartiennent aux deux mod&les
montre que les groupements ol la compétition interspécifique est glevée
appartiennent au mod&le log-linéaire dans la plupart des cas alors que le
modéle log-normal correspond i des groupements dont 1'indice de compétition
est moyen ou faible. Enfin, les groupements hétérogénes (information relative
dlevée et _ indice de compétition fort) n'appartiennent pas 3 l'un des
deux mod&les retenus ; leur type de distribution est complexe. DAGET,
LECORDIER et LEVEQUE (1972) ont proposé d'appeler nomocénoses des groupe-—
ments d'espéces dont la distribution peut &tre assimilée & 1'un des deux

modéles précédents. Comme le montrent les nombreuses recherches faites en

écologie animale et aussi les études plus rares faites sur les phytocoenoses T

R

prairiales (DAGET 1968) et forestidres (WHITTAKER 1965), les nomocenoses‘
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représentent un &tat &quilibré vers lequel tendent les groupements lorsque
les facteurs &cologiques conservent une certaine permanence. Il en résulte
que 1'identification d'une nomocénose, ayant'une structure organisée, im-
plique la ré&alisation d'un ensemble de facteurs qui caractérisent le bio-
tope qu'elle occupe. Comme la définition de la nomocdnose ne fait interve-
nir aucune hypoth&se sur 1'abondance des esp&ces ni sur leur appartenance

d un groupe taxinomique donné&, ni sur leur répartition spatiale ou temporelle
(DAGET, LECORDIER et LEVEQUE 1972), on comprend que des modifications liées
d des facteurs biotiques puissent se produire au niveau de 1'abondance des
espéces 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 connaitre 1'évolution d'une nomo-
cénose, en particulier de caractériser son passage de la forme log-linéaire
i la forme log-normale, par suite des modifications internes oli la forme
biologique et les exigences écophysiologiques des espé&ces jouent un rdle

fondamental, ainsi que 1l'attestent les cultures expérimentales (HARPER 1967).

ITT. - EVOLUTION DE LA STRUCTURE ET DE LA PHYSIONOMIE DE LA
VEGETATION

A. - ANALYSE DE PROFILS

Les profils &tablis dans les différents types de végétation d'un étang
représentent une succession de groupements plus ou moins complexes. Trés
souvent il existe des relations dynamiques et floristiques entre les grou-
pements adjacents ; l'utilisation de 1'indice d'homogénéité et de 1'indice
de compétition conjointement 3 l'analyse des types biologiques permet une
comparaison des groupements d'un méme profil et, de 13, une interprétation

de la structure et de la dynamique de la végétationm.
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1 - ETANG DE MOUTIERS (020 ; P16, tab. 10)

TABLEAU 10 - PROFIL AVEC ZONES ET PHASES DISTINCTES

type ° du segments| 1|2 3456789 1011 12 13 14 15 16
yP espéces

Hc | Mentha aquatica +

Cr | Juncus acutlplorus +

Cr | Achillea ptaumica +

Hc | Filipendula ulmaria 4

Cr | Inis pseudacorus + +

Cr | Lycopus ewropaeus +| o+

Hc | Carex disticha 113+

Cr | Lysimachia vulgarnis +1  +

Cr | Lythnum salicaria 11

Ph | Salix cinerea (j.) +

Hc | Ranuncuwlus glammula +

Le | Lemna minor + +

Hc | Canex acuta 254 3|+

Cr | Phalarnis arundinacea 1111+ +|22

He | Eleocharnis palusiris 11

He | Scirpus Lacustris 3443

He | Rordippa amphibia 111 +

Ny | Polygonum amphibium 123 +

E1 | Potamogeton Lucens 4 4 4 4 4 4
IR | indice d'homogénéité 0f 0,55 0,85 0,30
CI | indice de compétition{0,03 0,11 0,26 0

La structure horizontale, formée par 4 groupements, et la physiono-
mie de la végétation sont simples : la végdtation exond@e comporte une cein-
ture formée par Filipendula wulmaria puis une ceinture dominée par Carex
acuta ; la végétation amphibie est marquée par Scirpus Lacustris mais Poly-
gonum amphibi{um &tablit une strate flottante ; enfin la végétation aquati-
que est représent@e par un peuplement de Potamogeton fucens. Le groupement
d'hélophytes a une hétérogénéité forte, provoquée probablement par la pré-
sence de Phalarnis arundinacea qui péndtre aussi dans la ceinture plus ex-
terne de Carex acufa, ce qui assure une continuité entre les deux groupe-
ments. Comme la compétition est forte entre les hélophytes Scirpus Lacus-
s et Phalarnis arundinacea (CIL=0,79 pour les segments 6 et 7) on peut

envisager 1'&volution ultérieure : soit la formation d'une ceinture 2



Phalaris arwundinacea entre la ceinture de Canex acuta et la ceinture de

g7

Scinpus Lacustnis si ce dernier est dominé, soit 1'@limination de Phalarnis

awndinacea par Scirpus Lacustrnis et, au contraire, son développement dans

la ceinture de Carex acuta 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 D'ESPECES DE MEME TYPE BIOLOGIQUE

e ° des segments|{ 56 78 9 1011 12 13 14 15 16 17 18 1920 21
yP espéces
He | Phragmites australis 35555 6512 1 +
He | Glyceria maxima +({3 4 5 5 4 4 4 2 4
He | Equisetum fluviatile +++11 +|+ + + 1 + + +
He | Typha angustifolia + + + 1 +
He | Scirpus Lacusinis + + 1 1 1
He | Sparganium erectum 1 + 1
Hc | Carex vesdicarnia 2 +
Hc | Mentha aquatica 11
Cr | Lysdimachia vulgaris +
Cr | PoLygonum amphibLum +
Le | Lemna minon + 111 1
Ny | Nymphaea alba 31
IR 0,58 0,72 0,60
CI 0,01 0,04 0,37

La compétition au sein de la synusie d'hélophytes a produit une

dissociation latérale tré&s nette qui a pour résultat la formation de deux

groupements adjacents :

le groupement i Phragmites australis et le groupe-

ment 3 Glycernia maxima. L'indice de compé&tition est faible en raison de

1'importance prise par le recouvrement des espéces dominantes, ce qui laisse

les autres hélophytes 3 1'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)

,4 ) + -
° des segments 123456789 10{11 12 13114 15 16 17 18 19 20 21 22 :23 24 25 26 27 28 29 30 31 32
typel  espaces ‘ ! i
i )
Ph | Populus tremula 44 : :
He | Carex acuta 553 " .
Cr | Lysimachia vulganis 1 i '
He | Lycopus ewropaeus 1 h '
He | Phragmites ausiralis 1231243 ++1 + . 1
He | Typha angustidolia 11233555 4 ' L
He | 1ais pseudacorus +1 1 :
He | Carnex elata 4 ! X
He | Carex ripania * : X
He | Spatganium etectum + X
{7 b 3 ‘5 4 4 3 4 2
ﬁi #ﬁ’;ﬁaﬁtﬁéa » \ 1111223'4433444444
My | Mytiophyllum veaticillatum +/5 5 4111272 ! + 0+
My | Ranunculus circinatus ' 12313121 +1
My | Potamogeton tnichoides ) . : 1111111 1
1 | Potamogeton Lucens + !
Ee Couazaghyuumn ge,mvuSwn + +i1 1 213 3 4 5 3 5§ 4:4 5 555 5 555 5
' d.
r 4
phase 1| phase 2 : phase 3
) 1
i
IR . 0,75 0,45 0,33 0,82 ; 0,41
c1 0,55 0,22 0,03 ! 1,01 X 0,49
1 I

Phragmites austrnalis forme une ceinture qui chevauche les deux
premiers groupements : elle est perturb&e localement par la présence de
Carex efata  (segment 4) mais la concurrence avec Typha angustifofia est
assez faible. Par contre, dans la végétation aquatique, stratifiée, la con-
currence entre les nymphéides (Nymphaea alba et Trapa natans) a provoqué
une dissociation laté&rale des2 espdces ; de méme la concurrence entre les
myriophyllides (Mynlophyllum verticillatum et Ranunculus circinatus). Il en
résulte 3 phases stratifiées d'homogénéité et d'indice de compétition tr@s
différents. Le processus de dissociation latérale est en cours dans la pha-
se 2 aussi bien dans la synusie des nymphéides que dans celle des myrio-~
phyllides. La compétition forte qui y régne (CI ='l,01) tend 3 subdiviser
cette phase en un groupement i Nymphaea alba et Ceratophyllum demersum (seg
ments 14 - 15 - 16 pour lesquels CI = 0,39) et en un autre groupement formé

par les segments 17 3 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 GOUFFIER (296 ; P29, tab. 13)

TABLEAU 13

PROFIL MONTRANT L'INTERPENETRATION DES GROUPEMENTS ET LA STRUCTURE
EN ECAILLES DANS UNE VEGETATION COMPLEXE (ETANG GOUFFIER)

] . 1
N ° des segments | 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15,16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 2728129 30 31 32 33 34

ype espéces ' : :
: .

He | Carex vesdicoria 4555 4 5 5 5 5 41+ + .

Cr | Lysdmachia vulgardis 2+ 4+ 4+ + + 4+ s + ]

He | Scutellaria galericulata] + : .

He | Phragmites avstralis + + + 4+ + 1 ll 2 2 4 45 4 3 + + '

He | Equisctum {luviatile + X 1 2 !

He | Lethnum salicarnda + + + + + 1 '

Cr | Galium palustre + o+ + 1 !

He | Sciwpus Lacusirnis + 13,31 + 1 222212 + +

He { Rordippa amphibia 11 + 13,32 11223411+ +1

Ps | ALisma plantago-aquatica + + '

He | Tnds pscudacorus 4 ' '

He | Oenanthe aquatica t + + 1

My | Hottenda palustris + P+ + + 3 1 + 1

Ce | Utricwlania australis + t+ + 1 + 1 3 11 1

Le | Lemna minor P+ + ¢ 11 + + + !

Ri | Ricela gluwitans ' 4 !

Ny | Nymphaea alba 11 +; 2 2 2 3 3 3 4 414 4 3 4 45
. :

IR 0,63 : 0,62 ! 0

c1 0,03 ! 1,58 ; 0
L 1

La physionomie est simple par suite du développement des espéces
dominantes : Catex vesdcaia pour la végétation exondée ; Phruagmites austra-
Lis et Scinpus Lacustris dans la végétation amphibie oli les deux espédces
sont en compétition (CI &levé) ; Nymphaea alba pour la végétation aquatique.
En réalité, il s'agit d'une structure en &cailles typique qui montre bien
la complexité de la végétation par suite de l'interpénétration de strates
formées par des espdces ayant des types biologiques diff&rents et qui &taient
initialement localis@es dans des groupements différents et adjacents : Nym-
phaea alba péndtre ou subsiste dans la ceinture d'hélophytes et Phragmites
austhalis envahit la ceinture de Canax vesicania.
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Ainsi, 1l'interpénétration,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 Zcotone 3 la limite de 1'éco-

systdme terrestre et de l'écosystéme 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 1'é&volution 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 groupements strati4iés, par combinaison d'espéces
de types biologiques différents, ol les espéces peuvent se dis-

poser en mosaique, en &cailles (4) ;

- acquisition d'une sfructure en Zcaillfes par interpéndtration

d'espdce appartenant 3 des groupements adjacents (B) ;

- apparition et développement d'un Ecofone au niveau de la végé-—
tation amphibie par interpénétratiom de plus en plus complexe,
d'espéces provenant de 3 types de végétation (terrestre, amphi-

bie et aquatique) (C).

B, - STADES D'EVOLUTION DE LA VEGETATION

Les valeurs des indices d'homogénéité et de compétition différent par-
fois fortement d'un groupement d& 1l'autre sur un méme profil. Cela tient 3

de multiples facteurs endogénes et exogénes :

- Les groupements évoluent selon la nature de leurs composants. Les
espéces possddent, 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 alba Ny 544 3 42
Trapa natans Ny 1111223 4433444444
Myrnilophyllum verticillatum My 54 11122 ++
Ranunculus circinatus My 1231312 + 1
Potamogeton trnichuides El 111111 1
Potamogeton Lucens £l 1
Ceratophyllun demersum Ce 12 334 5354 4555555555
B
Salix cinerea Ph 21
Leptodictyum niparniun He 5
Lythwum salicaria Cr + 4+
Lysimachia vulganis Cr 221 +
Carnex vesdcatria He 334 2+
Mentha aquatica He +1+ 11
Polygonum amphibium Cr +
Phragmites ausinalis He ++2 355555 21+
Lemna minocn Le ++111
Equisetum f{luvdiatile He + +++ 11+ +++1+++
Typha angusilifolia He +++ 1+
GLyceria maxima He + 345544433 24
Scirnpus Lacusinis He + + 11722 1
Sparganium erectum He + 1 1
Polygonum amphdibium Ny +
Nymphaea alba Ny 31 1
Potamogeton trichoides El 1
Potamogeton natans Ny 1111124
Ranunculus peltatus My Z 1
Nuphanr Zutea Ny 1223
Trapa natans Ny 1+TT+ 1245
[%
Lycopus europacus Cr +
Achillea ptaamica Cr + é————jECO0TO0N Efrmmme—>
Canum verticillatum He +
Agnositis stolonijera He 223
Juncus acutiflonws Cr 442 1
Acrocladium cuspidatum He 242 1
Inis paeudaconws Cr +21 1
Mentha aquatica He + +
Hydrocotyle vulganis He 144 322+4+++++
Ranunculus 4Lammiula He + 1+ +
Alisma pLantago-agquatica Ps +
Lysimachia vulgarnis Cr +1 211111+ + +
Carex vesicaria He 11 222221+ ++ +11+1+++
Phragmites australis He +1 233444323 1423212+ +
PoLygonum amphib.iun Ny +
Lythrnum salicania Cr + 1 211211 ++ +24+1+ 4+ 4+ ++
Scinpus Lacusinis He 3 221112211 12221222211+
Sparganium erectum He + 4+
Potamogeton ghaminews £l +221312 2 + +
Juncus bulbosus Ps 32
Typha angustifolia He 122222334422 1
Potamogeton Lucens El + + + +11244 5544 2
Nitefla translucens Ch +1+ 1 444443 +32++33
Nitella flexilis Ch + 2134422
Trhapa natans Ny + -

. étang de Bizy, Parigny-les-Vaux (Nidvre)
: étang Neuf, la Collancelle (Niévre)
: étang de Ja Faisanderie, Lurcy-Lévis (Allier)

DYNAMIQUE DES GROUPEMENTS ET DE LA VEGETATION



92

biotope, leur productivité, etc... La capacité colonisatrice et la
dominance de certaines d'entre elles en dépendent directement (BUTTERY,
WILLIAMS et LAMBERT 1965 ; DEVILLEZ 1982 ; HASLAM 1970 ; McNAUGHTION
1968).

- Les conditions &cologiques sont plus stables pour la végétation aqua-
tique que pour la végétation amphibie, cette derniére &tant davantage
soumise aux fluctuations saisonni8res du niveau de la nappe aquatique

et des températures,

- Des perturbations peuvent modifier de fagon importante 1'é&volution

des groupements :

. action humaine : utilisation de 1'eau entrainant des variations
de niveau (alimentation de canaux, de moulins, prélévements agri-
coles’ ; faucardage et utilisation de désherbants ; aménagements
pour la péche ou les loisirs) ;

. action animale : piétinement par les bovins ; destruction par

les rats musqués.

Dans la dition, et jusqu'd ces derni8res années, la majorité des &tangs
visités présentait un degré de conservation trés satisfaisant, sinon remar-
quable, l'impact humain &tant limité&. Parfois le faucardage est pratiqué
pour empécher l'extension des hélophytes et/ou des nymphéides et faciliter
la péche ou la chasse au gibier d'eau. Les modifications les plus sensibles
ont &té provoquées par 1'arrivée des rats musqués dans les &tangs du Centre
de la France 3 partir de 1960 (GUILLOT 1967). Mais 1'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 é&tangs.

Malgré des différences portant sur la vitesse d'évolution des groupe-
ments d'un profil de végétation, 1'@volution d'ensemble de cette végétation
peut &tre décrite en s'appuyant 3 la fois sur la physionomie et sur la

structure qui dé&pendent largement de la combinaison des types biologiques

inclus dans les groupements, comme 1'a montré PODBIELKOWSKI (1970) en Pologn

Loy
REN



1 - STADE PIONNIER QU INITIAL

La colonisation se fait simultanément dans les différents milieux
par des espéces qui différent selon les caract&res &dapho-climatiques et

stationnels des biotopes :

- en milieu aquatique, s'installent des peuplements de charides
(Nitella, Chara), de myriophyllides ou d'élodéides (Myriophyllum,
Potamogeton, Najas) parfois de nymphéides (Polygonum amphibium,
Potamogeton natans)

we

- sur la partie littorale et sublittorale s'implantent des groupe-
ments d'hélophytes (ElLeochanis palusirnis, Sparganium erectum,
Typha Latifolia, Equisetum gluviatile), des peuplements d'isoé-
tides (Littorella uniflora, ELeocharnis acicularnis), rarement
des cératophyllides (Utriicuwlaria australis) ;

- sur la partie exondée, des groupements d‘'hémicryptophytes et de
cryptophytes (groupements a Juncus acutiflorus, 3 Carex vesdlca-
n4a) se mettent en place soit directement sur le sol dénudé, soit

plus souvent, dans des groupements de thérophytes.

A ce stade, la végétation apparait tré&s fragmentée et inégalement
répartie. Les groupements ou les peuplements en formation comstituent autant

de foyers d'extension (fig. 24a).

2 - STADE JUVENILE

Progressivement se mettent en place des ceintures de végétation,
qui se présentent sous forme de synusies ou de groupements stratifiés dans
lesquels la compétition est intense, La dissociation latérale des espéces
de méme type biologique conduit 3 une augmentation du nombre des groupements
(fig. 24b, c, d), l'apparition des hélophytes constitue une &tape importan-
te aussi bien dans la physionomie que pour 1'évolution ultérieure, en raison

de 1'apport de matiére organique qu'elles fournissent.
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FIGURE 24 - EVOLUTION DE LA STRUCTURE HORIZONTALE DE LA VEGETATION
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suite de la figure 24
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3 - STADE DE MATURITE (fig. 24e, f)

La végétation acquiert une structure en &cailles marquée par 1'inter-
pénétration des groupements en méme temps que leur composition biologique

se modifie sensiblement :

- en milieu aquatique, les nymphé&ides et/ou les &lodéides =-

myriophyllides deviennent les &léments essentiels ;

- les ceintures d'hélophytes, généralement bien développées, sont
fréquemment accompagnées de lemnides et ricciellides, quelques
fois par des cé@rotophyllides (Utricwlarnia) ;

- sur la partie exondée, les phanérophytes (Salix cinerea, Frangu-
La alnus) prennent place dans les groupements herbacés.

-~

Ace stade la divers{itl des groupements est i son maximum.

4 - STADE FINAL

L'interpénétration des groupements se poursuit et renforce la
structure en écailles. Cependant, des modifications se produisent dans la
composition floristique : les espéces dominantes le deviennent de plus en
plus ce qui simplifie généralement la physionomie et accentue la zonatiom,
surtout au niveau de la végétation terrestre et de la végétation amphibie.
Dans la végétation aquatique la stratification persiste, avec formation
de mosalques. Le caractd@re le plus important de ce stade est le développe-
ment d'un &cotone (fig. 24g, h, i, j, k) ol se mélent 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, 4 la surface de 1'eau, des lemnides, des nymphéides, ou dans L'eau,
des cératophyllides. Les &lodéides et les charides en sont habituellement
exclues en raison de 1l'accumulation de la matire organique dont la structu-

re est plus ou moins tourbeuse (fen).

Ainsi, 1'évolution des groupements se manifeste au niveau de la
structure, de la compcsition floristique etﬂde la physioﬁomie. La végétation
évolue vers un état d'équilibre avec les facteurs &dapho-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 &tangs
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et des lacs se juxtaposent, en fait, plusieurs milieux si bien que se cons-
titue une série de climax ou clisenie (GAUSSEN 1954) selon un gradient de

profondeur de la nappe puis d'épaisseur de la couche d'eau. Par exemple, on
peut considérer la cliserie, saussaie - roseli&re - nymphaie, comme la jux-

taposition climacique vers laquelle tend 1'évolution des groupements.

La complexité de 1l'@volution temporelle de la végétation est
accrue par son &volution spatiale : en effet, les types de v&gétation s'&-
tendent de fagon centripéte, notamment par 1'effet de la production et de
1'accumulation de la matidre organique qui a pour conséquence la diminution
d'épaisseur de la couche d'eau. C'est le schéma classique du comblement d'un
&tang : la végétation semi-aquatique, représentée par 1'&cotone, remplace
peu i peu la végétation aquatique qui progresse vers le centre alors que la

végétation exond@e colonise progressivement la végétation amphibie (fig. 25).

progression centripéte de 1'&cotone

végétation exondée végétation amphibie végétation aquatique

FIGURE 25 - DYNAMIQUE DE LA VEGETATION : FORMATION ET EXTENSION OE L'ECOTONE

-

Les groupements se différencient 3 partir de foyers d'expansion, s'interpéndtrent, se
, P . P : R
stratifient. Il se forme un &cotone au niveau de la végétation amphibie. La production

ds matidre organ}que entraine la progression centrip@te des types de végération et
1'extension de 1'écotone. Ainsi se comble 1'é&tang.
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On voit l'importance de la végétation et donc celle des processus
phytocinétiques dans sa propre évolution. A une &volution initiale et juvé-
nile de groupements largement influencés par les facteurs externes (4ucces-
sdon allogene) succdde une &volution déterminée par les facteurs biotiques
(buccession autogéne). Les types de végétation s'installent et &voluent
d'abord de fagon autonome et 3 des vitesses différentes. Ils devienment
ensuite de plus en plus dépendants et, finalement, c'est la végétation tout
entidre qui &volue de fagon homogéne par translation centripdfe d'une clise-

rie.

C, - ESSAl DE MODELISATION

L'acquisition d'une structure en &cailles puis la formation et le dé-
veloppement d'un écotone constituent peut-étre les aspects les plus carac-
téristiques de 1'évolution de la végétation d'un &tang. Pour caractériser
1'écotone, je propose d'utiliser la structure et plus précisément le mode
de ghroupement des types bLologiques au sein des phytocénoses. En effet, on

peut réunir les types biologiques des espices constituantes en 3 groupes :

~ le groupe des types biologiques des espéces terrestres hygrophiles
(TE) qui comporte les phanérophytes, les chaméphytes, les hémicryp-

tophytes, les cryptophytes, les thérophytes ;

- le groupe des types biologiques des esp@ces amphibies (AM) qui est
formé par les hélophytes, les pseudoh&lophytes, les pleustohé&lophytes,

les isoétides, les callitrichides ;

- le groupe des types biologiques des espéces aquatiques (HY) qui com~
prend les nymphéides, les &lodéides, les myriophyllides, les chari-
des, les cératophyllides, les hydrocharides, les lemnides, les ric-

ciellides.



1 - INDICE DE DIVERSITE BIOLOGIQUE DES 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 espéces au niveau des diverses strates.
Si 1'on consid@re maintenant les ghoupes de Lypes bicfLogiques définis ci-
dessus, on peut s'attendre 3 trouver des groupements qui présentent des
combinaisons trd@s différentes d'apré&s le nombre des esp@ces appartenant 3
ces groupes et aussi des proportions tr&s variables si 1'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 3 la végétation amphibie elle comporte, selon les groupements et
selon le degré d'acquisition de la structure en &cailles, une proportion va-
riable des 3 groupes : c'est 13 justement que peut se constituer un &cotone.
Il est important de remarquer que, indépendamment de la compétition interspé-
cifique qui se manifeste au sein de chaque groupement entre espéces de méme
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 sup@rieur constitué par 1'&co-
systéme : la structure du groupement tend vers un &quilibre entre les grou-
pes TE, AM, HY comme l'&cosyst@me tend vers un &quilibre entre producteurs,
consommateurs et décomposeurs, ce qui n'exclut pas la compétition interspé-
cifique entre les &léments de chaque groupe surtout s'ils poss&dent des
niches &cologiques (ou des types biologiques) amalogues. La différence est
que 1'équilibre de 1'@cosystdme repose sur le flux d'énergie et sur la pro-
duction de biomasse alors que, dans le groupement végétal, 1'8quilibre
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, AM et HY est &gale 3 |, ce qui permet d'appliquer la for-
mule de SHANNON (cf. p.66 ) pour calculer 1'information apportée par la com-
binaison des divers types biologiques . On obtient ainsi un indice de la

diversité bioLogique du groupement (DB) :
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DB = - I p(t) logy p(t)
ol p(t) est la probabilité de 1'un des groupes TE, AM, HY obtenue
par le recouvrement relatif des esp@ces de chacun des groupes.
La valeur maximum de cet indice est log2 3 =1,585, cas oli les 3
groupes auraient la méme probabilité (1/3).
On peut donc comparer les indices de diversité biclogique de tous

les groupements d'un &tang.

Exemple 1 : &tang d'Autry (265 ; P21)

Le profil montre une succession de 7 groupements avec une structu-

_re en 8cailles pour les groupements 2-3-4. Le calcul ci-dessous concerne le

groupement 3 dont les esp@ces ont &té ordomnes 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 segments n°| 9 10
biologiques espéces S Hz 13818 18 recouvrement (%) reiggzgiﬁent
TE Carex vesicaria 1 +3 1+ 11 i
. . 60)
TE Lyzhwum salicania + + 1 + + + + B,g J 69 0,076
AM Typha Latifolia 21111 39,5 |
A Sparganium erectum 4 1 + £ 1 1] 142
AM Rordippa amphibia + 1 + + 7 392,5 0,430
AM Scinpus Lacusinis + 1 3 3 2 3 3| 204 )
HY Lemna ménor 1 6
HY Riceda feultans 4 + " 63
HY Ricelocanpus natans | 3 + + 38,5
HY Potamogeton Lucens 335 6 5| 3375 452 0,495
HY PoLygonum amphibium + 4+ 1] 6.5
RY Potamogeton natans + 0:5
913,5 1,000

D8 = - (0,076 Tog, 0,076-+ 0,430 Tog, 0,430 + 0,495 log, 0,495)
= 1,31
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Les valeurs de 1'indice de diversité biologique des groupements
ont été reportéessuivant 1l'emplacement de ces groupements sur le profil

(fig. 26) en tenant compte du nombre des segments.

diversit& biologique (DB)

| : :
T ECOTONE -
] cedemmdee o r e - e = ww e mmm cw - - - m s oam ow P N I R I I Y e wm
0,5 - .
groupements 1 I 2 3 4 5 I 6 l 7

T (P21)

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 &levées pour les grou-
pements 2 et 3 ol se trouvent superpos@es les esp@ces appartenant aux trois
groupes de types biologiques. En fixant 3 | le seuil qui permet de caracté-

riser l'appartenance 3 un &cotone, on peut déduire que cet &tang posséde unm

8cotone formé par les groupements 2 et 3,

La valeur du seuil correspond 3 un groupement pour lequel la com-
binaison des recouvrements est approximativement de 75 7 AM + 12,5 Z TE +
12,5 Z HY : si le recouvrement dépasse 75 % d'espices pour le groupe AM,
le groupement ne constitue pas un &cotone. Par ailleurs cette valeur retenue
pour le seuil correspond 3 la composition de 1'8cotone le plus simple ol
cohabitent en proportions analogues deux groupes de types biologiques, géné~
ralement AM et HY (50 % AM + 50 7 HY), avec, 3 la limite, deux espéces seu-
lement comme cela se produit dans les &tangs oligotrophes avec le groupement

Equisetum fluviatile - Nymphaea alba (ex. P71, groupement 4 : DB = 0,99).



ipements

)

Exemple 2 : &tang Neuf de la Collancelle (300 ; P26)

Malgré la constitution d'une structure en &cailles, aucun groupe-—
ment de ce profil n'atteint le seuil de 1. Le groupement 4, réduit, est ce-
pendant tr@s proche de cette valeur : on peut admettre qu'un &cotone est en
voie de constitution 3 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

A diversité biologique (DB)

0,5 -

2 - ETAT D'EVOLUTION DE LA VEGETATION - IMPORTANCE DE L'ECOTONE

L'indice de diversité biologique DB peut &tre retenu comme un pa-
ramétre de 1'état d'évolution de la végétation. En effet, si on calcule cet
indice pour les groupements 4suffisamment homogénes de divers profils
(IR £ 0,67 cf. p.32 ) on constate une proportionnalité directe entre 1'état
d'évolution de la végétation et la  valeur la plus &levée de 1'indice des
groupements d'un méme profil. C'est ce que montre la fig. 28 ol ont été& su-
perposées les valeurs des indices les plus &levées des groupements provenant

de plusieurs profils, ainsi que les indices des groupements adjacents. On
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FIGURE 28

RELATION ENTRE LA VALEUR DE L'INDICE DE DIVERSITE BIOLOGIQUE
DE L'ECOTONE ET LA COMPLEXITE DE LA STRUCTURE DE LA VEGETATION
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~ Le groupement le plus diversifié par sa combinaison de types biologiques
BUS (TE, AM, NY) dont 1l'indice biologique est le plus &levé pour un profil donné
Lnip} a &té placé au centre. C'est 3 son niveau que peut se former un &cotone lors-

3 que la diversité biologique est forte (DB » 1). Plus la végétation est &voluée,
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 diversifi&. Les numéros portes sur

les graphes sont ceux des profils de végétatiom.
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FIGURE 29 - EXTENSION DE L'ECOTONE ET DE LA YEGETATIQON PAR RAPPORT A LA
SURFACE DE L'ETANG ET CELLE DE L'EAU LIBRE

a : transect
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Alors que la réduction de 1l'eau libre est proportionnelle &

1'extension de la végétation par rapport & la surface de 1'é&tang,

-~ .

la progression apparente de la végétation (par rapport 2 1'eau ST
libre) se fait de fagon exponentielle, BHEN L
(NINVAr
o
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voit nettement que plus l'indice est &levé plus celui des groupements adja-
cents augmente ce qul 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 ind@pendants et formés d'esp@ces appartenant

au méme groupe de types biologiques, 1l'indice DB est nul ou tré&s 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 1'édtude peut se faire par les méthodes habituelles de la
phytosociologie, le nombre des profils effectu8s et pré@sentés a été limité.
Progressivement la structure en &8cailles s'installe (P62, P74), s'Btend et
souvent se complique par l'intégration d'un nombre de plus en plus grand
d'espéces de types biologiques différents (P10, P26, P39). Enfin, 1l'écotone
se différencie (P28, P29, P71) et s'dtend 3 son tour (P31, P33, P43, P44,
P45), caractérisant par des groupements 3 indice &levé, les &tangs les plus

8volués,

La valeur de 1'indice de diversité biologique permet donc de ca-
ractériser le degré de structuration de la végétation, la tendance 3 la
formation d'un écotone, l'apparition de celui-ci (DB = 1) et son dé&veloppe-
ment. La prise en compte de l'@fendue de £'Zcotone permet aussi de préciser
le degré d'évolution de la végétation, qui est capable d'occuper toute 1'é-
tendue d'un &tang' , et de 13, le degré de comblement de 1'&tang. Pour cela,
considérons des paramétres liés au développement de la végétation (fig. 29a)

-~

obtenus 3 partir des profils :

V : 1l'étendue de la végétation totale
E : 1'étendue de 1'écotone
L : 1'étendue de l'eau libre (absence de toute végétation, y com-
pris la végétation intraaquatique)
et S : la surface totale et initiale de 1l'étang obtenue d'apré@s un

relevé cartographique

D'apré&s la relatiom simple V + L = S, on obtient les valeurs du

tableau 15,

! Cela est aussi vrai pour une mare mais ne 1'est pas pour un lac lorsque
sa profondeur excé@de le seuil de possibilité photcsynthétique des espéces
intraaquatiques.
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TABLEAU 15
Profils Etangs E/V (%) V/S (%) L/S (%) V/L
(P10)  Neuf, Saxi 18 65 35 1,86
(P28)  Fortier 7 40 60 0,67
(P29)  Gouffier 45 90 10 9,00
(P31)  Vaux, corne W 17 55 45 1,22
(P34) Notre-Dame 27 80 20 4,00
(P38)  Neuf, Paray 23 70 30 2,33
(P39) Ouilléres 20 80 20 4,00
(P43) la Faisanderie 35 75 25 3,00
(P44)  Menetou-Salon 41 80 20 4,00
(P45)  Javoulet 16 60 40 1,50
(P65)  Neuf, la Collancelle 42 90 10 9,00

corne E

Lorsque la végétation s'installe dans l'étang et s'y développe,
la réduction de 1'étendue de l'eau libre est &videmment proportionnelle 3
1'extension de la végétation par rapport A la surface initiale mais le rap-
port V/L s'accroit de fagon expomentielle (fig. 29b). En faisant intervenir
le facteur temps, on peut dire que le processus de réduction de l'eau li-
bre par rapport 3 la végétation et, par suite de la sédimentation d'ori-
gine organique, le processus de comblement de 1'&tang s'accél&rent (en ad-
mettant que la végétation progresse régulidrement sur la partie libre de

-

1'eau). La figure 30 construite 3 partir des données du tableau 15 montre
que, pour les étangs a &cotone, les points qui représentent 1l'é&tendue re-
lative de l'écotone en fonction de 1l'étendue relative de la végétation,

se situent sur une courbe qui admet deux limites :
- le début du développement d'une végétation (V = 0, V/S = 0)
- le recouvrement total de l'&tang par la végétation (V/S = 1)

Une transformation logarithmique des données permet de tracer la
droite de régression linéaire dont le coefficient de corrélation est trés

€levé (r = + 0,93) et qui a pour Equation (fig. 30b)

log E/V = 2,15 log %-- 2,59
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a : expression g’raphique des données du tableau 15
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b : transformation logarithmique ; limites théoriques
log E/V de 1'écotone :
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FIGURE 30 - RAPPORT ENTRE L'EXTENSION DE L'ECOTONE ET CELLE DE LA VEGETATION

logV/S
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Sur la figure 30b, on constate que le seuil thé&orique d'appa-
rition de l'écotome a pour valeur log V/S = 1,20 (soit V/S = 16 7) et
que lorsque 1'dtang est entidrement occupé par la végétation (V/S = 1),
1'écotone occupe environ la moitié de 1'étendue de la végétation (log
E/V =170 ; E/V = 50 %). Remarquons qu'au cours de la progression de la

P

végétation vers le centre de 1'&tang, 1'écotone progresse aussi mais la
végétation terrestre le remplace peu 3 peu sur sa partie externe!. Lors-
que l'écotone transgresse sur la végétation aquatique au point de 1'oc-

cuper complétement, l'@tang se transforme rapidement en marécage.

I1 en résulte que les processus d'é&volution de la végétation
et de comblement d'un 2fang 4 2cofone peuvent &tre exprimés au moyen

d'un indicateur d'évolution (IE) en utilisant :

- soit le degré d'extension de 1'écotone par rapport 3 la

végétation totale :

IE, = log E/V

(avec log E/V < 2)2

~ soit 1l'étendue de la végétation par rapport 3 1l'étendue

de la partie entiérement libre de l’eau :
IE2 = log V/L

L'évolution vers le comblement est d'autant plus poussée que la

valeur de 1'indicateur est grande.

Cela concerne les &tangs et non les mares oli un &cotone peut envahir
toute la surface. Mais peut-on parler d'écotone &tant donné les dimen-
sions ré&duites d'une mare ?

Comme la variation de log E/V de O 3 2 exprime la variation de E/V (en 7)
de 0 3 1C0, on peut exprimer directement IE; sous la forme IE; = E/V (7).




109

Ainsi, la constitution d'un &cotone dans la végétation d'un &tang repré-
sente une &tape essentielle dans les processus dynamiques. La végétation
amphibie y joue un réle particuliérement important puisque l'&cotone y trou-
ve son origine. Ce rdle d&terminant dépend vraisemblablement de la quan®"
tité de matiére organique &levée qui est produite, ce quil entraine une évo-
lution de la sédimentation propice 3 l'accélération du développement de
1'écotone. L'importance de la végétation amphibie est confirmée par le fait
que des &tangs peuvent avoir une végétation tr&s é&tendue, particuliérement
la végétation aquatique, sans qu'il y ait formation d‘'&cotone : dans ce cas
la ceinture d'hélophytes est généralement ré&duite ou absente (rive 3 pente
trop forte ; variations fré@quentes 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'av@rent efficaces pour freiner ou

arr@ter la progression du comblement.

Une étude plus précise des mécanismes phytocin&tiques au cours de 1l'ac~
quisition de la structure en &cailles et au cours de la formation et de
l'extension de 1'écotone pourrait &tre faite en ré&alisant plusieurs profils
par &tang placés selon un &chantillonnage 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 annfes. Cela per-
mettrait, par exemple, de connaitre la vitesse de ces mécanismes qui dépend
de facteurs biologiques tels que la productivité des espé@ces et la capacité
minéralisatrice du sédiment et de facteurs abiotiques comme les conditions

&daphoclimatiques ou l'épaisseur et le volume de la couche d'eau.
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Représentation des espéces sur les profils (fig. 24)
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DES PHYTOCENOSES
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zu den schwienigsten pglanzensoziologischen ProbLemen'

R. TUXEN, 1968.
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[. - PROBLEMES ET METHODES

Les communautés végétales, formées par des combinaisons d'espéces, re-
connues sur le terrain ou aprés traitement des profils de végétatiom, sont
trés variées : l'inventaire floristique et phytosociologique des &tangs en
montre la multiplicité, li€e & la diversité@ des situations &dapho-climatiques
de la dition. Une typologie des étangs selon une approche physionomique pa-
rait séduisante mais elle s'av@re beaucoup trop simplificatrice car elle
s'appuie sur la présence de quelques espéces dominantes et elle masque, de
ce fait, la diversité floristique et phytosociologique. Une classification
reposant sur les synusies, c'est-3d-dire sur les groupes de types biologi-
ques, a été utilisée récemment par JENSEN (1979) 2 l'aide de l'analyse
factorielle en composantes principales, pour une classification des lacs
en Sudde : cette approche phytocénologique intéressante ne peut &tre utili-
s€e 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 perfectiomnnées 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-
gais facilement accessibies—, ces méthodes s'appliquent bien 3 1'amalyse
et 3 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 carr@s successifs le long
des lignes placées selon le gradient de profondeur a été rarement employée
jusqu'd présent dans les milieux aquatiques (FELZINES l977a“MAKIRINTA 1978,
JENSEN et VAN DER MAAREL 1980) : c'est pourtant le moyen de saisir les rela-
tions synsociologiques et syndynamiques entre les associatioms. En effet,
comme 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 3 une diver-
sification des types biologiques et 3 une spé&cialisation dans leur distri-
bution verticale et horizontale. Il en résulte souvent une superposition
des strates qui peuvent &tre rapportées 3 des associations distinctes : une

telle phytocénose doit &tre alors considérée comme appartenant 3 une



112

synassociation. Ainsi, les peuplements de Nitella, 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 Lemnion sont fréquents dans les indi-
vidus d'association du Phragmition mais ils peuvent se rencontrer aussi
isolément. La possibilité& d'autonomie ou non des strates semble un critére
important pour attribuer l'appartenance d'un groupement 3 une association
(ou 3 une synassociation). L'éclatement de groupements complexes autrefois
pris en compte pour la recherche des assoclations entraine évidemment une
augmentation du nombre des associations mais, en contrepartie, cela limite
le nombre parfois &levé des sous-associations ou des faci&s de certaines
associations comme le Myniophyllo-Nupharetum ou le Scirpo-Phragmitetum.
Plus délicate est la distinction entre groupement et association pour les
peuplements paucispécifiques ou monospécifiques, assez répandus en milieu

aquatique.

A+ - ANALYSE PHYTOSOCIOLOGIQUE

1 - UTILISATION DES RELEVES (fig. 31)

Les relevés sont effectués, pour la plupart, sur les segments
.des profils : ce sont les relevés é&lémentaires. Cependant, un certain nom-

bre d'entre eux ont été réalisés sur des carrés, au sein des groupements

1

trés homogénes® . Dans tous les cas, seul le coefficient d'abondance-

dominance a &té& utilisé selon 1'échelle habituelle,

! Les relevés effectuds sur des carrés sont identifiés par la lettre "R"
suivie d'un numéro d'ordre. Leur liste est donnée dans 1'annexe, 2 la
suite des profils. Dans les tableaux est mentionnée leur surface
(en m2).
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FIGURE 31
ELABORATION DES TABLEAUX PHYTOSOCIOLOGIQUES A PARTIR DES PROFILS

lére étape : délimitation des phases par les coupures optimales : traitement
automatique (cf. Ch. I, I, B, a)

n° des segments (= relevés é&lémentaires) et localisation des cou-
pures entre les phases ‘
profil P1 1/2345/678/910111213 /1415 ......
profil P2 123/4567/891011/ 12131415/ ......
profil P3 /234567 /89/1011121314 /15 ......

28me étape : confection des tableaux détaillés & 1'aide des suites de relevés

élémentaires
phases = suites de relevés
é1émentaires P1/2 Pe/1 PI/Z .
espéces 2345 123 234567
(abondance-dominance) 5344 4 43 234332

s O BR2WRNE

3éme étape : transformation des tableaux détaillés en tableaux de relevés condensés

relevés P1/2 P2/1 P3/2 ~-----
espéces

(abondance-dominance moyenne) 4 4 3

- TR WM



a) Confection des tableaux détaillés

Ils regroupent des relevés sur carrés et des relevés sur seg-
ments, ces derniers comportant souvent une suite de relevés &lémentaires
dont {L'ondre de succession a Et8 nespects afin de faciliter 1'interpréta-
tion, notamment pour les aspects dynamiques. Toutefois, les relevés &lé=-
mentaires provenant des groupements de transition entre des zones ou des
groupements hétérogénes n'ont pas &té retenus sauf si les suites de rele-

vés ont pu &tre subdivisées en suites de relevés d'homogénéité satisfai-

sante (cf. p.36 ).

b) Transformation des tableaux détaillés en tableaux condensés

Chaque suite de relevés &lémentaires est alors condensée
en un relevé gloBal qui conserve le numéro d'identification de la suite
initiale de relevés, Chaque espdce se trouve affectée d'un coefficient
d'abondance-dominance moyen calculé 3 partir des coefficients d'abondance-
dominance (qu'elle possdde dans les relevés &lémentaires successifs) qui.
ont &té transformés en pourcentages 3 l'aide d'une échelle identique 3

celle utilisée pour les recouvrements (cf. p. 65 ).

c) Réalisation des tableaux &laborés ®

Généralement, les tableaux utilisés pour la présentation des
associations sont les tableaux condensés qui ont &té &laborés par arrénge—
ment des colonnes et des lignes. Les espé&ces autres que les caractéristi-
ques d'associations et les différentielles de sous-associations ont été
regroupées selon les grandes unité&s phytosocioclogiques auxquelles elles
sont rattachées. L'indice de compétition interspécifique CI a été mentionné

en bas de chaque relevé condensé.

Etant donné la superposition ou 1l'interpénétration d'associa-
tions dans les phytoc&noses complexes, on constatera que certains relevés
ont &té repris dans des tableaux différents : par exemplz, quelques ralevés
employés pour la mise en &vidence des associations du Lemnion se retrouvent
dans des tableaux du Phragmition.

1
Les tableaux élaborés ont été reagroupés dans 1'annexe II B.
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d) Tableaux synthétiques

Ils ont été construits 3 partir des prZsences des espéces dans
les relevés des tabfeaux détailfés. Les classes de fréquence correspondent

3 1'8chelle suivante :

fréquence de 1 3 5 7 coefficient de présence r
6 3107 +

11 3 20 7 I

21 3 40 % II
41 3 60 7 I71

61 3 80 7 Iv

81 241007 v

L'analyse de tels tableaux fait apparaitre les unités phyto-
sociologiques de rang supérieur & l'association et les groupes d'espéces

qui les caractérisent,

2 - IDENTIFICATION DES UNITES PHYTOSOCIOLOGIQUES

Si 1'on se référe au 'Vocabulaire de Sociologie Végétale' de
BRAUN-BLANQUET et PAVILLARD (1928), chaque association, unité sociologique
fondamentale et abstraite, "se reconnait floristiquement par son ensemble
spéeifique (= charakteristiche Artenkombination) et principalement par ses
espéces caracténistiques™. Ainsi, c'est une combinaison caractéristique
d'esp&ces qui définit une association. Cet ensemble spécifique comporte
"les esp@ces caractéristiques et les esp&ces compagnes montrant un degré
de présence &lev@'". Comme cela a été maintes fois souligné, les espéces
caractéristiques sont fidéles : 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 (Electives et préférantes).

Un tableau &laboré est formé par des individus d'association pro-
venant de localités appartenant souvent 3 des secteurs &cologiques distincts.

I1 est donc normal d'y trouver des fluctuatioms de l'ensemble spécifique

qui se traduisent notamment par la présence d'espéces différentielles
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particuliéres et/ou par des variatiocns dans l'abondance de certaines espé-
ces compagnes. On pourra donc définir des sous—associations prenant valeur
de races géographiques. Par ailleurs, dans un méme secteur géographique,
des différences de composition floristique se pré&sentent 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 3 l'interaction des facteurs &dapho-climatiques et des facteurs biotiques
‘Ainsi = peuvent se définir des sous—associations 3 caractdre dynamique

ou stationnel avec &ventuellement des variantes et des faci&s, ces derniers
n'étant marqués que par des différences d'abondance concernant une espdce
(ou plusieurs). C'est pour faciliter 1'interprétation des tableaux de rele-
vés que j'ai introduit 1'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 tr8s justement remarquer BRAUN-BLANQUET
et PAVILLARD (1928), 1'é@volution d'un groupement est provoquée générale-
ment par l'influence particulidre de certaines espdces, 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 Nymphaea alba dans les groupements
aquatiques (cf. Chap. I) ce qui entraine la formation de mosaiques puis

1'élimination d'associations du Nymphaedion, du Potamion ou du Nitellion.

Je pense qu'il convient de conserver le terme d'association aux
groupements—~types définis 3 1'aide de tableaux homogénes méme s'il n'existe
qu'une seule espdce caractdristique : les peuplements monospécifiques re-
présentent alors des individus d'association. D'ailleurs, plusieurs associa-
tions reconnues comme telles ne poss&dent qu'une seule esp&ce caractéristi-
que (par exemple : Hottonletum palustris Tixen 37, Trapetum natantis Mill.
et Gors 60, Glycerietum maximae Hueck 31). Si certains peuplements monospé-
cifiques sont 3 l'évidence des sociations en raison de leur faible recou-
vrement ou de la faible vitalité de 1l'espéce constituante, on doit recon-
naitre le rang d'association aux peuplements monospécifiques de fort recou-
vrement et de vitalité spécifique &levé@e qui présentent un caractdre répé-
titif 3 1'échelle régionale et qui, de ce fait, permettent 1'é€laboration
de tableaux homogénes (par exemple, les peuplements de Nymphaea alba, de
Lemna minor, de Phragmites australis). C'est pourquoi, j'opterai pour le
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rang d'association chaque fois que les conditions d'homogénéité, de répéti-

tivité et de recouvrement suffisant seront réunies,

Les unités syntaxonomiques utilis@es correspondent pour l'essen-
tiel au synsyst@me inclus dans la synthése d'OBERDORFER (1977) pour le sud
de 1'Allemagne. Il n'a pas été dans mon intention de présenter une dtude
exhaustive sur la syst@matique et la chorologie des associations des diver-
ses classes rencontrées dans les &tangs de la dition. Cela m'aurait amené
3 des répétitions inutiles puisque ces aspects sont exposés par divers
auteurs 3 travers toute l'Europe soit par la publication de prodromes soit
dans des études r8gionales. Cependant, je me suis efforcé& de rattacher mes
observations et de les comparer 3 celles effectues dans d'autres régions
francaises et parfois dans le reste de 1'Europe. Des synth&ses me parais-
sent en effet prématurées en raison des lacunes g&ographiques 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 caractéres écologiques et dynamiques des associatiomns.

3 - TRAITEMENT AUTOMATIQUE DES TABLEAUX DE RELEVES CONDENSES

I1 m'a paru utile de compléter l'analyse et l'interprétation des
tableaux de relevés par une analyse multivariable : 1l'analyse factorielle
des correspondances. Ce type d'analyse est devenu d'utilisation courante
en phytosociologie (LACOSTE et ROUX 1971, 1972 ; GUINOCHET 1973 ; ROYER
1973 ; BRIANE, LAZARE, ROUX et SASTRE 1974.; RAMEAU et ROYER 1974 ; DUME
1978 ; COMPS, LETOUZEY et TIMBAL 1980). Elle révéle les affinit&s entre
les relevés et/ou entre les espéces, ce qui met en &vidence des relatioms

entre les associations (relations synsociologiques) au sein d'une ou plu-

1

sieurs alliances. Une analyse hiérarchique complémentaire  peut en facili-

ter 1'interprétation : elle représente un tableau de re