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Le relevé mérocénotique et son application a I'¢tude
du changement floristique en forét*

P. Kissling, N. Kuhn et O. Wildi
Institut fédéral de recherches forestieres, CH-8903 Birmensdorf, Suisse
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Abstract

Kissling, P., Kuhn, N. and Wildi, O. 1988. The merocoenotic sample and its use in in-
vestigating floristic changes in forests. Bot. Helv. 98: 39-75.

A procedure for phytosociological sampling of heterogeneous or micro-he-
terogeneous stands is presented. It is compatible with the methodology of Braun-
Blanquet. An application to forest dynamics is presented which demonstrates ease and
flexibility of the statistical treatment. The concept of the forest complex is defined. The
case presented in this paper belongs to a series of studies concerning the influence of air
pollution on species compositions in Swiss forests.

Key words: merocoenotic sample, forest complex, mosaique elements, dynamics, re-
levé expurgation, forest disease.

1. Introduction

Depuis plusieurs années, de vastes recherches sont consacrées au dépérissement des
foréts. L’effort principal se porte sur les arbres, leur perte de feuilles, la réduction de
leurs cernes annuels, leur réaction physiologique aux polluants, la sensibilité relative
des essences. La géobotanique, quant a elle, se voit poser la question suivante: S’est-il
produit durant ces derniéres décennies un changement floristique du sous-bois qui se-
rait df & Pexcés de polluants regus avec les précipitations? La mise en évidence d’un tel
changement confirmerait la gravité du phénomene du dépérissement et éclairerait ses
modalités, puisque le cortége floristique est un indicateur biologique. Une tiche de la
géobotanique est de développer une méthode de diagnostic qui puisse étre intégrée d¢-
sormais a la surveillance biologique générale des foréts.

La question repose sur plusieurs précédents: entre autres, Lux (1964), Trautmann
et al. (1970), Fischer (1975). Scale (1980), Guerian et Kueppers (1980) et Trepl (1982)
ont décrit des modifications floristiques localisées autour de sources de pollution at-
mosphérique massive.

Notre probléme est différent: il ne s’agit pas de chercher une modification délimitée
autour d’une source connue, mais un changement extra-local explicable par la cir-

* Travail financé partiellement par le programme SANASILVA.

39



40 P. Kissling et al.

culation des masses d’air. [l n’y a donc pas de «parcelles-témoins» mais seulement des
«relevés-témoins», datant de 1940—1960 environ.
Ce probléme est étudié depuis peu dans quelques régions d’Europe:

— Wittig et al. (1985) répétent 44 relevés de Milio-Fagetum en Westphalie. Entre 1976
et 1983, les stations considérées se sont enrichies en especes indicatrices d’acidité et
leur valeur indicatrice de réaction (Ellenberg 1979, R) a diminué. — Falkengren-
Grerup (1986) répete 79 relevés de quadrats dans divers types de hétraies du sud de
la Suede. Les relevés originaux remontent a 1949—1970. Dans cet échantillon hétéro-
geéne, certaines espéces ont proliféré de facon générale: ce sont surtour des mé-
sotrophes ou des nitrophiles comme Carex silvatica, Stellaria nemorum, Epilobium
angustifolium et Rubus idaeus, et quelques rares acidophiles comme Deschampsia
flexuosa et Veronica officinalis. Mais la plupart des espéces ont présenté une dy-
namique différente dans les divers domaines de pH de I’échantillon. En outre, le pH
de I'horizon humifére a diminué dans la majorité des stations.

— Wilmans et al. (1986) montrent entre autres qu'un faciés nitrophile a Alliaria se ré-
pand dans les chénaies mixtes du Kaiserstuhl.

— Kuhn et al. (1987), aprés avoir répété quelques centaines de relevés, présentent une
premiére analyse consacrée a deux échantillons de diverses chénaies acidophiles du
nord de la Suisse et de Galio-Carpinetum molinietosum du bassin de Genéve. Entre
1938-1960 et 1983~1985, la valeur indicatrice d’azote (Ellenberg 1979, N) du cortége
floristique global a augmenté.

— Un projet similaire a été annoncé en Allemagne (Jahn, in UFOKAT83, p. 528).

Nous envisageons ici un probléme méthodologique fondamental concernant I'in-
terprétation du changement floristique en forét.

2. Probléme et objectif

Plusieurs facteurs écologiques interferent dans la dynamique du cortége floristique
forestier:

— d’une part, depuis quelques décennies, les stations regoivent une quantité accrue d’a-
zote et d’autres polluants par les précipitations (Fuhrer 1986).

— d’autre part elles poursuivent leur cycle spontané ou sylvicultural de vieillissement et
de régenération. Or le cycle de régénération se manifeste lui aussi par des chan-
gements — locaux, temporaires et réversibles — de I'économie de I’azote dans les ho-
rizons supérieurs du sol et par un cycle de succession floristique spectaculaire, riche
en espéces nitrophiles. Le phénoméne est déja bien décrit en phytosociologie (voir
par exemple Oberdorfer 1978, p. 299-328, en particulier fig. 7 p. 300, Epilobietea), et
étudi¢ en pédologie et en écologie générale (Duchaufour 1970, p. 163; 1977, p. 39;
Cole et Rapp 1981, 348-350; Vitousek 1981; 1984, 122—124; Klimo 1984).

— de plus on ne peut pas exclure a priori une dynamique climacique lente superposée
au cycle de régénération.

— par ailleurs les travaux forestiers créent des microbiotopes temporaires colonisés par
une flore particuli¢re (tas de branches, sillon de débardage, place a feu, etc.).

— enfin il peut survenir des accidents météorologiques ou anthropogénes (sécheresse,
incendie, etc.).

Considérons une station décrite au milieu du siécle par un relevé phytosociologique
classique. Nous la recherchons 30 4 40 ans plus tard pour y dépister un éventuel chan-
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gement floristique dd a la pollution de l’air. Or nous la retrouvons souvent modifiée
par son histoire, par un mélange original des facteurs locaux énumérés ci-dessus. Alors
se pose le probléme méthodologique traité par ce travail: Comment faire la part des
divers facteurs interférant dans le changement floristique observable?

Ce probléme n’est pas discuté per Falkengren-Grerup (1986). Kuhn et al. (1977) ne
Penvisagent pas au stade de la prise du nouveau relevé, qui est un relevé
phytosociologique classique, mais au stade du traitement numérique. Ils montrent que
Paugmentation de la valeur N s’accompagne d’une diminution de la valeur indicatrice
floristique de lumiére (Ellenberg 1979, L) dans leur échantillon (ibid., Fig. 1): c’est un
bon argument pour affirmer que I'augmentation de N n’est pas un effet de clairiére.
Wittig et al. (1985) comptent les arbres dans leurs stations, s'informent de I’histoire syl-
vicole, puis traitent séparément les stations éclaircies et celles dont le couvert est resté
semblable: la dynamique des espéces indicatrices et des valeurs indicatrices moyennes
s'avere différente dans les deux lots.

Notre objectif est de tenir compte de cette interférence dés le début de la procédure,
d’une fagon si possible reproductible et généralisable & des situations variées. Nous d¢-
veloppons une méthode de relevé et de traitement qui permet de:

— délimiter plus précisément les effets floristiques du cycle de régénération et des au-
tres facteurs locaux dans le complexe forestier, au moment du relevé;

— faire abstraction de cette interférence lors du traitement numérique;

— donc dégager les changements floristiques certainement inexplicables par des causes
locales, lors de I'interprétation.

3. Matériel

Le principe de la méthode impose d’interpréter séparément les relevés de chaque
type forestier: en effet le méme changement floristique a une signification écologique
différente dans des associations différentes. Par exemple I'apparition d’Oxalis acetosella
dans une forét trés acidophile et dystrophe indique une eutrophisation, tandis que dans
une forét basophile elle indique une acidification (voir par exemple Koop 1982, 256,
fig. 9). Un autre motif méthodologique sera présenté plus loin (4.5.2).

Nous presentons ici le cas du Bazzanio-Abietetum montagnard. Ce groupement trés
acidophile et dystrophe (Ellenberg et Klotzli 1972, 930, No 46) est démonstratif, pour
deux raisons:

D’une part les modifications de la flore du sous-bois par les travaux forestiers sont
bien localisées et différenciées, grice a deux facteurs: premiérement le jardinage (Plen-
terwald) pratiqué dans la plupart des stations comporte des opérations bien typées
(trainage, feu de branches, etc.) et ces opérations sont clairsemées par le principe de
exploitation de pieds isolés; secondement le podzol frais et tendre de ces sapiniéres
enregistre les impacts locaux comme un papier photographique. Il est ainsi facile de
reconnaitre et de délimiter la clairiere & Epilobion, la place a feu a4 Funarietum, le sil-
lon de débardage a espéces du Caricion fuscae, etc.

D’autre part le contraste entre le sous-bois de la futaie et les microcénoses sylvicoles
est grand, autant par la physionomie que par les valeurs indicatrices écologiques: le
sous-bois de futaie est trés acidophile et dystrophe, et pauvre en espéces herbacées, tan-
dis que les microcénoses sylvicoles sont trés riches en especes de dicotylédones her-
bacées et assez fortement nitrophiles.
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Nous avons répété 24 relevés réalisés par Kuoch (1954, tabl. 7 et fig. 3) en 1949 et
1950, principalement fans 'Emmental (BE). Cet auteur les classe en trois variantes qui
composent un gradient édaphique:

— la variante a Bazzania est la plus acidophile, dystrophe et humicole. C’est la plus re-
présentative de la tendance écologique de I'association, et la plus utile pour notre
probléme. Nous avons recherché toutes les stations.

— la variante «typique» présente déja quelques espéces mésotrophes.

— la variante a Lysimachia est I'aile la plus eutrophe du groupement et nous interesse
moins icl.

4. Méthode

Le principe consiste a rechercher les placettes d’anciencs relevés phy-
tosociologiques, 4 y répéter le relevé floristique, et A interpréter le changement flo-
ristique selon le raisonnement suivant: en connaissant les préférences écologiques des
especes apparues ou disparues, on déduit un changement de I'habitat, qui indique
vraisemblablement un changement du biotope.

4.1 Concepts phytosociologiques nécessaires

La phytocénose est un tapis végétal concret englobant toutes les strates présentes, de
composition floristique homogéne et occupant un biotope homogeéne a I’échelle utile.
Cette définition est compatible avec les acceptions de Cain (1944, in Daget et al. 1979,
194), Sukachev et Dylis (1964, 2627, 108), Gounot (1969, 15), Guinochet (1973, 10),
Lemée (1978, 7), Duvigneaud (1980, 30), van den Berghen (1982, 71), Touffet (1982, 69)
et Delpech et al. (1985, 136). Elle appelle deux commentaires corollaires:

1. Comme le formule Gounot (1969, 14) a I'instar de nombreux autres auteurs (Go-
dron et al. 1968, 13—14; Frontier et al. 1983, 52), «le tapis végétal a souvent, sinon tou-
jours, un aspect en mosaique. Elle est constituée par la répétition de motifs structuraux,
généralement en petit nombre, liés & des variations concomitantes de composition flo-
ristique . .. Les plus intéressantes sans doute sont les mosaiques ou les motifs se répé-
tent plus ou moins réguliérement un grand nombre de fois. L’homogénéité du tapis vé-
gétal ne peut exister que si la mosaique est répétitive ... L’homogénéité est gé-
neralement une question d’échelle. Les parties de la mosaique qui semblent homogenes
a une certaine échelle se révélent en général avoir elles aussi une stucture si I’on passe a
une échelle plus fine ... Nous avons proposé d’appeler éléments les différentes uni-
tés...». Dans ce domaine épineux de la notion d’homogénéité, nous arrétons aux
termes et acceptions suivants: Une surface est «floristiguement homogéne» si les especes
y présentent une distribution topographiquement aléatoire (voir Daubenmire 1968,
fig. 18 et Dahl et Hadac 1949, 161) ou si du moins leurs habitats y présentent une dis-
tribution aléatoire (cas des espeéces rares). Sinon, elle est «hétérogéne» ou «ma-
crohétérogene» (Guinochet 1973, 33). Une surface floristiquement homogeéne est «uni-
Jformen si les espéces présentes ont des distributions topographiques indépendantes; elle
est «microhétérogéne» (Guinochet, loc. cit.) si les distributions topographiques des es-
peces ne sont pas toutes indépendantes, c’est-a-dire si certaines especes sont associees
en groupes qui eux se répétent comme les éléments d’une mosaique et avec une dis-
tribution topographique aléatoire (voir Daubenmire 1968, fig. 20 et 24; Dahl et Hadac,
loc. cit.).
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2. L’échelle de perception dépend du but de la recherche. Mueller-Dombois et El-
lenberg (1974, 408) donnet un bon exemple de la différence de diagnostic obtenu dans
le méme tapis végétal 2 deux échelles de perception: “on a 400 m* sample-plot basis, a
forest community may be considered unstable because a large tree may fall down, crea-
ting a gap that becomes invaded with weeds. This would result locally in a new species
composition and structure. In one hectare of the same forest, several such gaps may be
found, thus the weeds or other heliophytes occupying these gaps belong to the total
species composition. Therefore geographic scale enters into the concept of stability.” En
Poccurrence, dans la perspective écologique globale de Sukachev, la phytocénose fo-
restiére envisagée englobe les clairiéres et autres stades de régénération (Sukachev et
Dylis 1964, 125-126), tandis que dans la perspective de la phytosociologie ziiricho-
montpelliéraine, chaque stade de régénération est traité comme une phy-
tocénose et donne lieu 4 une synsystématique indépendante. Nous adoptons cette der-
niére échelle, oul la phytocénose est prise la plus petite possible tant qu’elle englobe
toutes les strates présentes.

Lorsque I’on préte attention & la microhétérogénéité d’une phytocénose, on y dis-
tingue des mérocénoses (Barkman 1973, 452-454, tabl. II). Barkman distingue plusicurs
types de mérocénoses selon leurs critéres diagnostiques. Deux types nous intéressent:

1. La microcénose est une mérocénose qui n’englobe pas forcément toutes les strates
présentes mais comporte différentes formes biologiques, qui possede une composition
floristique particuliére et occupe un microbiotope particulier au sein de la phytocénose.
Par exemple la végétation du dos des blocs et celle des faces des blocs sont des micro-
cénoses de I'Asplenio-Piceetum. La microcénose correspond a ce que Lemée (1978,
p. 13) nomme «microbiocénose», €t a peu pres a ce que Delpech et al. (1985, 174) nom-
ment A tort «synusie». Elle n’a rien & voir avec ce que Lemée (1978, p. 9) et Touffet
(1982, 59) nomment «microbiocénose».

2. La synusie est une mérocénose limitée 4 une forme biologique, possédant une
composition floristique particuliére et occupant un microbiotope ou une phase phé-
nologique particuliers dans la phytocénose. Par exemple le Polytrichum commune-So-
zion (Koppe 1955, 101) des cuvettes humiféres humides est une synusie des foréts de
résineux sur podzols. Cette définition empruntée a Barkman (1973, 452) correspond
aux acceptions de Braun-Blanquet (in Pavillard 1935, 72), Cain (1944, in Daget etal.
1979, 247), Braun-Blanquet (1964, 167), Daubenmire (1968, 9-10) et Mueller-Dom-
brois et Ellenberg (1974, 164). 11 faut par contre rejeter les définitions données par
Braun-Blanquet et Pavillard (1928, 13), Guinochet (1973, 10), Duvigneaud (1980, 34),
Touffet (1982, 86), van den Berghen (1982, 52) et Delpech et al. (1985, 174).

Le complexe est une mosaique de phytocénoses homogene pour un critére utile, a
une échelle utile. Ce critére peut &tre la composition phytosociologique (répétition
aléatoire de quelques associations végétales comme éléments d’une mosaique, comme
dans la garrigue): dans ce cas le complexe est lui-méme une phytocénose. Mais ce cri-
tére peut aussi étre écologique: par exemple le niveau thermique definit un type de
complexe qui est I'étage de végétation; dans ce cas le complexe n’est plus une phy-
tocénose, car il n’est pas nécessairement floristiquement homogene. Cette définition est
compatible avec les concepts de «complexe de groupements» (Braun- Blanquet et Pa-
villard 1928, 19; Pavillard 1935, 45; Touffet 1982, 25), «complexe d’associations» (Del-
pech etal. 1985, 54), «Assoziationskomplexe» (Tuexen 1978), «complexe de végeta-
tion» (Mériaux et Géhu 1978, 97) et «complex» (Carpenter 1940, in Daget et al. 1979,
64).
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L’ individu d’association (Braun-Blanquet et Pavillard 1928, 1; Guinochet 1973,
8—11) est une portion de tapis végétal floristiquement homogeéne et jugée digne de faire
I'objet d’un relevé phytosociologique. Il peut correspondre 4 une phytocénose ou & une
synusie, selon que le phytosociologue se préoccupe de plantes vasculaires ou de bryo-
phytes et lichens.

Le terme «station» a toujours été ambigu. Nous l'utilisons pour désigner I'espace
concret occupé par une phytocénose ou un complexe, autrement dit I'individu
d’écosystéme, comprenant I'«individu de biotope» (Duvigneaud 1980, 6) et la bio-
cénose. Cette définition correspond & Iacception courante dans la littérature phy-
tosociologique actuelle (Godron et al. 1968, 12; Guinochet 1973, 12; Long 1974, 57;
Duvigneaud, loc. cit.; Touffet 1982, 83; et Delpech et al. 1985, 169). Pour les termes
«biotope», «habitat», «localité» et «placette», nous adoptons les définitions de Delpech
et al. 1985).

4.2 Délimination de la placette

Les relevés anciens sont parfois plus riches de microcénoses que la station ho-
mogene telle que nous 'appréhendons maintenant, du fait que la synsystématique s’est
affinée entretemps. De plus il arrive qu’ils englobent une petite clairiére de jardinage,
un sillon de débardage recolonisé ou une minuscule enclave d’un biotope étranger a
I’association.

Et surtout, une station qui était uniformément couverte d’une phytocénose de futaie
en 1950 peut avoir été transformée en un complexe de phytocénoses de régénération
par les interventions sylvicoles. Dans I’exemple de la figure 1, les «12 ares» indiqués
par Kuoch comprennent une grande surface (d) qui est actuellement temporairement
modifiée par Dexploitation forestitre. Ainsi, la surface qui correspond to-
pographiquement a la placette de Kuoch est actuellement un complexe forestier flo-
ristiquement hétérogéne.

Si nous arrivions dans cette station (fig. 1) avec le point de vue du phytosociologue
syntaxonomiste, nous ne reléverions que ’élélement a, le plus représentatif de la futaie
du Bazzanio-Abietetum, donc A peu prés le dixieme seulement de la placette
prospectée par Kuoch. Cette démarche aurait deux défauts:

— nous ne trouverions pas Goodyera repens, qui figure dans le relevé de Kuoch mais
n’apparait actuellement que dans I’¢lément 6, donc nous concluerions 4 tort 4 la dis-
partition d’une bonne indicatrice des foréts de résineux;

-— nous nous priverions de connaitre la distribution des espéces dans les divers micro-
biotopes; or nous en aurons besoin lors de I'interprétation (voir 4.5.2).

Nous devons donc abandonner le canon de la station floristiquement homogene, et
¢tendre la placette du relevé a ’ensemble de la mosaique. Mais comment faire le relevé
floristique d’un complexe de phytocénoses? I1 serait bien siir possible de faire plusieurs
petits relevés, un par élément, selon la pratique phytosociologique classique. Mais pour
comparer I'état actuel de la placette & I'ancien relevé, il serait plus élégant et éco-
nomique de réaliser un seul relevé synthétique de cette placette devenue flo-
ristiquement hétérogéne.

4.3 Relevé phytosociologique et relevé mérocénotique

Le relevé phytosociologique classique (Braun-Blanquet 1964, 29-30) requiert une
station floristiquement homogéne et il ignore a priori la microhétérogénéité de la sta-
tion. Chaque espéce est cotée comme si elle avait une distribution indépendante des
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Fig. 1. Délimitation de la placette et éléments de la mosaique (chap. 4.2). Station 19, BE, Ober-
langenegg, Ober Hubel, (622,70/183,61), 935 m, environ 15 ares. Plan schématique (échelle irré-
guliere) de la placette du nouveau relevé. a= Zone convexe de futaie sombre, la plus représenta-
tive du Bazzanio-Abietetum; sans bois mort; 1,5 are. §=Comme a, moins pure, avec quelques
espéces de clairiéres ou autres; 1 are. y=Dans a, petites lentilles ot ’horizon humifére est abrase;
nettement délimitées, 4 centiares. =Peuplement fortement éclairci, couverture arborescente
< 60%; bois mort, pistes abandonnées et sillons de débardage colmatés par la végétation; flore ty-
pique du Bazzanio-Abietetum mélée d’espéces des coupes et des pistes. £=Enclave concave hu-
mide non humifére, rappelant I'Equiseto-Abietetum; presque dépourvue d’espéces du
B.-A.; 0,5 are. {=Chemin construit apreés la prise de 'ancien relevé, et son remblai; exclu du re-
levé. Les environs sont analogues, a part des prés au SE.

autres donc comme si la placette était uniforme (au sens défini sous 4.1), méme dans
des phytocénoses dont la microhétérogénéité est criante (foréts sur blocs, gradins ro-
cheux ou lapiés). Godron et al. (1968, 14) innovent en écrivant: «I’écologiste . .. peut
aussi, en distinguant des «éléments» et en indiquant la «localisation» des espéces, faire
des releves dans des zones hétérogenes, a condition que les causes et les' modalités de
hétérogénéité soient observées avec soin»; mais ils ne proposent pas de méthode a cet
effet.

Nous pratiquons ici une méthbde que nous appelons «relevé mérocénotique» (du
grec uégog: partie). Ce relevé est un assouphssement et une généralisation du relevé
phytosociologique. Il ne requiert pas forcément une station floristiquement homogene,
et il décrit la placette comme un ensemble d’éléments, d’ou son nom. Il peut donc s’ap-
pliquer & des surfaces uniformes, microhétérogenes, ou macrohétérogénes. La pro-
cédure est la suivante:

I. Délimiter la placette, qui doit remplir deux conditions:

a. étre homogéne pour une critére conforme au but de la recherche. Ce critére n’est
pas nécessairement floristique, il peut étre écologique, dynamique ou phy-
sionomique. La station peut donc correspondre & une phytocénose ou a un
complexe.
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b. pouvoir étre assimilée 4 une hiérarchie d’éléments selon des critéres compatibles
avec le but de la recherche (voir III).

II. Analyser la station en éléments selon des critéres floristiques, écologiques ou struc-
turaux. Si le relevé doit étre comparé avec des relevés de stations analogues, les élé-
ments devront &tre homologues dans toutes les stations: il faudra donc un in-
ventaire et une taxonomie préalable des éléments. Il peut s’agir d’une mosaique de
synusies ou de microcénoses dans une phytocénose, d’une imbrication spatiale ou
temporelle d’autres types de mérocénoses dans une phytocénose (Barkman 1973,
454), ou d’'une mosaique de phytocénoses dans un complexe.

I Etablir une hiérarchie des éléments, et & partir d’elle une chaine qui aille du pri-
mordial au moins important (par exemple fig. 1 et 2). Cette chaine définira la sé-
quence du relevé. Les critéres peuvent étre divers, mais on ne pourra comparer que
des relevés faits en suivant la méme hiérarchie.

IV. Faire I'inventaire séquentiel des espéces: commencer dans le premier élément de la
chaine en prospectant toutes les parcelles qu’il forme dans la placette; continuer
par le deuxiéme €lément, en ajoutant 4 I'inventaire les espéces qui n’y figurent pas,
avec un symbole particulier; continuer jusqu’a la fin de la chaine, avec un symbole
pour chaque nouvel élément. ,

V. Estimer I'abondance-dominance des espéces par rapport a 'ensemble de la pla-
cette, et non par rapport a la superficie des divers éléments. Ainsi, en ignorant le
symbole de répartition dans les éléments, on peut utiliser ce relevé comme un re-
levé phytosociologique classique dont la placette couvre 'ensemble de la station.
Par conséquent le relevé phytosociologique est un cas particulier de relevé mé-
rocénotique ou I'on ne peut ou ne veut pas distinguer de mérocénoses.

VI. Pour composer un tableau, condenser le symbole de répartition et le chiffre
d’abondance en un code unique adapté au but et aux techniques de traitement
(voir par exemple tabl. 1).

Une limite importante a4 lapplication de cette méthode tient & son caractére
séquentiel. L’objectif de réaliser un relevé unique, facilement réductible a un relevé
phytosociologique ou comparable & un relevé phytosociologique de la méme placette,
conduit a 'exigence de ne relever chaque espéce qu’une fois, dans le premier élément
de la chaine ou elle apparait. Ceci implique I'inventaire séquentiel, donc la hiérarchie
des ¢léments. Dans notre probléme, une telle hiérarchie est justifiable comme nous le
verrons (4.4). Mais nous pouvons imaginer des cas ol une hiérarchisation serait im-
possible: dans ces cas, on est ramené 4 faire un petit relevé phytosociologique séparé
dans chaque élément, et notre méthode est inapplicable.

4.4 Le complexe forestier et son relevé mérocénotique

Le cycle de régénération forestier est décomposé en stades par les sylviculteurs
comme par les phytosociologues (Schiitz 1865, 6; Martinot-Lagarde 1967, 1-2; Koop
1982, 253; Oberdorfer 1978, 300: fig. 7): ;

— Les stades arborescents, stades des arbres adultes dont les couronnes ont terminé leur
croissance en largeur et leur compétition, comprennent les stades de futaie et les tail-
lis ages. La flore forestiére y trouve son optimum et ils servent par conséquent im-
plicitement de base 4 la synsystématique des foréts.

— Les stades herbacés, dominés par la strate herbacée et des plantes ligneuses de moins
de 50 cm, comprennent la «Kahlphase« ou «Krduterphase» (Koop, loc. cit.) et le
«semis» (Schiitz 1965, 1; Martinot-Lagarde, loc. cit.; Delpech et al. 1985, 161). Ils
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correspondent en phytosociologie au «stade 1» de Oberdorfer (loc.cit.) qui
comprend les associations de coupes de Epilobion et de I’Atropion.

— Les stades arbustifs, dominés par des plantes ligneuses de moins de 4 m, comportent
le «recru» au sens de Schiitz (1965, 10; voir aussi Martinot-Lagarde 1967, 14 et Plai-
sance 1975, 170), la «Jugendphase» (Koop, loc.cit.) et le «fourré» (au sens de: Plai-
sance 1975, 105; Touffet 1982, 44; Delpech et al. 1985, 86; mais non au sens de
Schiitz 1965, 4). En phytosociologie ces stades correspondent aux fourrés pré-
forestiers du Sambuco-Salicion (Oberdorfer 1978, 315).

— Les stades sous-arborescents, stades de croissance et de compétition maximales des
arbres, avec desséchement des branches inférieures, comprennent le «fourré» au sens
de Schiitz (1965, 4), le gaulis et les perchis. Le couvert est trés opaque, le sous-bois est
rarcfi¢ et pauvre en espéces, si bien que ces stades ne sont pratiquement pas étudiés
en phytosociologie. On trouve le reflet de cet étouffement temporaire du sous-bois
dans les études de cycles chimiques résumées par Cole et Rapp (1981, 348—350).

Chacun de ces stades peut constituer une phytocénose. Nous groupons les stades
herbacés, arbustifs et sous-arborescents sous le terme de «phyfocénoses de régénéra-
tion». Dans la phytocénose de futaie (ou de vieux taillis) il sera utile de distinguer les
microcénoses naturelles.

En outre le cycle de régénération s’accompagne de quelques éléments qui peuvent
se trouver dans les phytocénoses de tous les stades: la souche, le tronc pourrissant, le
tas de branches et la motte de souche arrachée (Koop 1982, 255 sq., fig. 11-12). Nous
les nommons «microcénoses de régénération annexes».

Le complexe de régénération (Watt 1947, Knapp 1974, Koop 1982) est ’ensemble
des phytocénoses arborescentes, des phytocénoses de régénération et des microcénoses
de régénération annexes dérivées d’un syntaxon de futaie, au sens abstrait ou au sens
concret d’un mosaique délimitée dans le terrain. I1 est homogeéne du point de vue de la
végetation potentielle. C’est un ensemble de sérules ou microséres au sens de Dau-
benmire (1968, 224).

Or en prospectant les stations d’un complexe de régénération, on y trouvera sou-
vent en inclusion des petits éléments (phytocénoses ou microcénoses) de deux types:

— anthropozoogénes non indispensables au cycle de régénération mais dérivés du bio-
tope typique du syntaxon forestier: terrier, place a feu, sillon de débardage et autres
pistes, etc.

— naturels mais étrangers au biotope typique du syntaxon forestier: combette humide
sans humus et a espéces de mégaphorbiaie dans une forét sur podzol (fig. 1), bloc
erratique dans une forét de sol limoneux, clairiére primaire ou du moins permanente
touchant aux limites de la forét, poche de sol brunifi¢ dans un Asplenio-Piceetum, etc.

Ces ¢éléments minoritaires en superficie, non indispensables ou étrangers au
complexe de régénération, mais fréquemment inclus dans la mosaique, nous les nom-
mons «enclaves».

Nous nommons «complexe forestier» ’ensemble d’un complexe de régénération et
de ses enclaves habituelles. Cette terminologie est résumée par la figure 2.

Si nous voulons faire un relevé mérocénotique d’un tel complexe, selon quel critére
ordonner les éléments pour former la hiérarchie requise (4.3.111)?

Il est conforme & notre probléme et il nous semble naturel de considérer ces é1¢é-
ments comme divers degrés de transformation de la futaie de référence ou comme di-
vers degrés de divergence par rapport & I'écologie typique de cette futaie. La futaie
vient donc en téte, suivie du reste du complexe de régénération, qui groupe des élé-
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Fig. 2. Modele de structure du complexe forestier (chap. 4.4).

ments dérivés de la futaie par une transformation modeste et réversible du biotope.
Viennent ensuite les enclaves anthropozoogénes, car elles sont aussi dérivées du bio-
tope typique de la futaie, mais par une transformation plus forte, parfois irréversible, et
non indispensable au cycle de régénération naturel. Les enclaves naturelles sont re-
poussées tout a la fin, bien qu’elles puissent étre inclues dans une parcelle de futaie,
car elles ne sont pas dérivées génétiquement du biotope typique de la futaie: elles y re-
présentent des inclusions fragmentaires d’un écosystéme étranger qui peut former ail-
leurs un complexe de régénération différent. Cette chaine est représentée par la fleche

de la figure 2.

L’application de ce modéle au cas du Bazzanio-Abietetum est formulée par la fi-
gure 3, dans laquelle les numéros 1 a 11 traduisent la chaine hiérarchique. Le tableau 1
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Fig. 3. Complexe forestier du Bazzanio-Abietetum (chap. 4.4). Eléments et codes du relevé méro-
cénotique (tabl. 1), Nomenclature des horizons d’aprés Richard & al. (1978, I, 37). Syntaxons
d’aprés Meyer 1949, Kuoch 1954, Ellenberg et K1stzli 1972, Koppe 1955, Oberdorfer 1977, 1978,

1983, Philippi 1963, Jahn 1980.



P. Kissling et al.

* 22|22|1 +21l 1 2|21 T+ +[T +] 4T 2|TEZTT T+ 41 +2T1|1+ € 1 saplojua|dse e|1ysoibe g
4 "1 a|elowau wniosayjoibe|y
+ + 1|1 1|12 4 +(01 + +|4+ L I S + o+ | +|ZE O+ 11 Z snagenbiag snydjopeipiidyy
1 1 1 1 +J + A1 +11 +|1 +|T 4|1 1 4|8 2 2 + 4|X 4 1 r swiojissaidno wnudAy
Tzlzilatvitz|z+|2zi|t 1|23+l ezir|ze|t |l l|g+|2222(2c2(zyl {1 T2 712+ vt wnipjogrosJewey wnipinyl
A ¢ e y eeeujsd snouaenp
al+ 4 q + + 4 4 + |+ + o+ + 4 y Bo13eA|IS snbey
I zZ|a+ 112 * el +H{3 1| +|T 1 T +[+ 4T + 4+ 412 2] 4 H(T +|+ 4[4 4T T A Bol3BA|IS Snbey
+ #1711 + 4|2 1|1 4|1 +|2 + 410 |2 T|T +[+ 4]2 +|4 4|+ 4|2 1T 42 T|T 41T+ 2 41T é " A Bol3BA|lS snbey
+ 441 T+ 2|+ 12 +H 1 2(8 1|1+ 2|0 +|T 1T 1|0 1|1 1|1 2+ T +|1 T 2|1 +|1T 2|1 ¢ Yy Bq|B S3iqy
4 E€|4 € + Elzzleele 1|€e€|22|d2|zelee|le €|z 2|e2|e |2+ +|22|€ 2l E|CI|E +|E 2|2 E & Bq|E SalQy
€ ¥|SE S vl e v|lb E|Y PP V|V PID VIE P[P P|E G|E V|V P|P S|P S(¥ S|P ¥|¥ S[¥ b|P S|¥ PIEE|IYS D A Bqje solqy
v 4 + 4+ + + + + + 418 4|17 +|+ +|+ 4 +|1 + +[T +|T + + 41 I 2|1 + T[T + Y B5|83x8 B34
+ £y o G +12 +|2 1|2 +|2 +|d4 2|2 T[4 2 +|E +|2 |2 +|2 4|2 +|2 1|2 1|2 +|2 2|2 +|2 2|2 2 A BS|33X3 BAOId
€ 1|22 Zle zlzelze|t 4|2 1|d2|€ 2|2 +|22|€ +|2 +|2 +|2 1|€ +|2 +|2 2|2 +|2 +|2 Z|E E[E 2 T A BS|20X?® B3O2ld OVE
+ GIQ dv 333483 3dN0y9
+ + +| o+ + + + ¥ + + gaebueazs eaejous 7
+ + + + LB quad
+|+ |+ + |+ + |+ [+ + o+ + + + ulwayo
+ + + |+ + + +|+ |+ +|+ |+ + e3s1d s Js1juss
+ + + + eBepaeqgp uoj|Is 07
+ + + ney e sded g
+ syonos ap ajjou
+ PERPBE- I
4 abepaeqap aunyouo00y 4
+ + + aBeuieap ep |BUBD Qg
+ 3.n19s ap sej
+ + sayouesq 8ap SeB} G
+ + + ayones ¢
+ |@4NjBU N4DBU
+ + + + |®@191 41348 pa2a4
+ + + |+ + 8491d1B]10 2puedb (2-1 61y
+ + + o+ |+ |+ [+ |+ [+ [ [+ |+ + [+ |+ + abeuipuel suplaie|d ¢ 431183404
* + spiuny a33aand g 3IX3TdW0I
* + + + jney siyouad na
+ + H+ H|+ [+ H|E [+t |+ +|+ H|+ F|F |t H|F A+ [ [ | |+ | [ [+ ]|+ o+ aleiny | SIN3IW3T3
21|86/¥ v 0|8 Fr|L281|002E(EO|9E|T T|Z2T|2E|l ¥|O0OS|8 L|L 9|6 6|8 T|€E 2|6 8|1 6|5 E(¥ O (Buryssiy i83104p
g8 2|8 1/882/82|L6|L 6|8V L6[(LE|9IIBP|I8 LI V|9V LEI96|96|LELLYSPOSEILEILLISI ‘ysony :ayoneb)
G2|52/66252|92/92|91(92|92|9€|9T|9€|91|971|92(92|92|3 71|99 T1(92|92{9 F9E Jeutbiio osgunu
u u q e u u u u u u u u u u u u u u u u u u u u u gAd |84 NESANOU
ve| €2 e 12| 02| 61| 81| 47| 91| ST1| #1| €1 21| 11| O1) 6 | 8 | £ 9 S ¥ € b4 1 uol3e3s NOILVITAILN3QL
je31beM ‘julwwl |ejuaswwy jejuswwy uo1bau
BIYoBWISA] B BJUEBIJIEA anbi1dA3 ejueidea e3BQO| 14} BIUBZZBG B BJUBIJEA NOXVLINAS

‘(p '1q®1) 2AnATOSTOO UonedIndxa sa1de 21dwooy(q "9AI[I NBIANOU I[ 12 UMOUER, | dIUS
nredgI e / anreddy 189 909dsa | no suones ap arquou [SIA/dV (7 198 ‘€'S'H) uonedindxa | op sIo] sagurwiy? $309dsa =, “erjOmMNOY ‘ydg
adnoid of suep soouIUWIISIP $309ds0 = / *FUI[SSTY] 9P JoUIED UOTSS OIQWINU ‘984T AP ‘PAI[I NBAANOU (U) JT0IP B {YOONY P JOUIED UOJSS OIQWINU
‘0S61—6F61 2P ‘uatoue Ja9[a1 ayonesd e :suonels 7 (p—¢v ‘deys) preudejuow wny22Iqy-oruezzeq 3 SUBP SPA[I op uonnadey ‘[ nesqel



51

Botanica Helvetica 98/1, 1988

-—

—

1.

L o

(& aal

-+

—
Ao N

< M

IS

LM 4

-

(L]
+

< <

—
—

[FE QTS

+

+

+ +
+ -

+ -+

—

Bujwe x|ty untahyly
*ds snqny

e4biu eiRO1UOT

snu|e e|nbued

y elaednone snqiog

A elJdednone snquog

AS Bl.iednone snquog

1

-
“

[

DN T

susqunoap e1bui|baig
wnui|inbe wnipriaggd
wnijoj1q wnwayjueley
BA0| J13{NW B|NZNT|
Bso|1d e|nzn
esonxa| 4 Bisdueyosag
eutdoda| xauen
si14ebB|na BUN||E)

12

+ =

1

N

N

(SRS IR

- P

- -

1148q84yos wntzoina|d
esuajead wnaldue ey
obe|es wnipododi
susdas eua®ApoOOY
BOo13BA|IS B|NZNT
wnoijea|ls wniAdue |y
S| |BUIDIJ40 BOIUOUIDA

R i B

-

wnaJnoed
9 |BJjUBD

wnubeydg
wnubeydg
wnojue|jebew wnubeydg
wn||ojiquiAs wnubeydg

sunwwods wnysiighjog

— e

1€

+ -t

+ —

1

o~

— + 4« M

LN

€

i

ot

N
N~~~ onN
+ ke

Lk LN

w

N —
N w

i

vt N (N v ~N
[sN] [12]

— e N +
M+ N —

N+ N >N a3
M+ N+ +M o

—
oo

-—

L
ML+ +

N+ N (1]

NNON N+ O
N NN LM M v

— O
IS

N -

m
N
+

N4+ = NN
LN+ 4+ N

IS

€ ¥

i
e

—
+

—
- b e et

FA-]

Lo

—

LA N+ D -
[ .

— N+
+

—

F 4

— N+ =M
R

+ N

w

Ll e )

N N~ NN NN+
[Te}

N+ NM
-+ N+ A+

-

+ v

N —

— N O

m— N

P
N N

- N

+ LN+ N

< -

+ N+ +M>M >0 —

< NN+

— N+
-+

— Nt =M
[ R N ]

€S

o~ M= NN NNN

—_—t NN

S

[ L .

4

NN

-

<
M =N
+ -4+ N

N A b+
LN+ N

=t NN+

—

Lo

IS

< —

m

< -

NN -
+ N+

~

OO @ v e (e e D)

=N

— < W0

C R N

o

(N < N

BjBlUBPIq BB |O0DOYydoT)
B}EQO| 14} BlUBZZEQ
Bljoj13noy-1b wnubeydg
tuyosuaba 16 wnubeydg
wniaejanbuinb wnubeydg
wn|jogi3noe wnubeydg
S|SU3J3SEO-B3S 14D wn!|lld
snaJdo| snyd|epeipiiAyy
wnjeaqun wniwooo|AH
suspuajds wniwodo|AH
wnjenpun wniossyjoibe|y
wnsowloy wnysiijhjogd
wnijJedoos wnuedoaiq
eso|nuids siaejdodiq
ejeje|Ip slaezdoduq
jueoids wnuyoss|g
wnuijouue wnipodoodn
BU)|NZN| B|NZNT
BIBPI-SIJIA WNIUIDORA
sSn||134AW WNIUID0RA

Sv8 —

Pve—

E£VE

Zvea—

ve

22

61

81

L1

91

S1

1

€1

Z1

1T

01

Uol3e3s NOILYII4ILN3QI

Tva—




P. Kissling et al.

52

[

Z 4

LS

Fal

o N

[N ]

4

N~
©
F=
-

QO
-+

-+

oo .o

—

N

>

> > o> >

>

>

SAIpIBWEYD BOIUOUBA
WNaoeldd |0 WNisJdl)
BO|3BA|IS S130S0AK
BOI13EBA[I1S BI}NEBUY
wniJe3no1o wn|jAydoasey)
siaebna &) |3unuy
BUBI}3}N| EBAEOUII]
B080IpP BO134(

suejdau ebnly
ssebuej—1|ou susijedu]
wnjesoswo b wnigseas)
Bl1|041||Adaas BlaBUBIY
d|BUIDI JJO WNOEBXEBUR)
8sSUdAJLE WNISAI)
wnijoji3snbue wniqo|1d3
wnuejuow wniqo|1d3
essan elaebeuy

118yany o1dauag
SI|eanw S1|80AK
WNUB1}43q0o) wniueuag
3i1yea3a3 sisdoa|eg

B2 |NJ4200 BIU| |OY

BNUUE EBO({

Bsoj} 1dseeo ejisdweyosaq
SN}BUB| SN2 |OH
wnoijeAa| s wnipodiyorug
BlAadauliy} Bi1BUulaysoy
BuB||3AB Snjhi0]

eabiu snonqueg
BSOW?0BL SNOINQUES
snaepl snqny

y snueje|dopnesd Jeoy
A snueje|dopnasd Jaoy
A snueje|dopnesd Jesoy

PR G g p—
M N+ =+~ +
+ M+ -
+ N+ + +

—
—
~N

—
+

— et e -t
MmN+ +

ée

+

— Nt Ot N e
N — o~ +
o0 oONMN
—_—d

S_ 0z

o~

— 02> >

+ N~ e
o~
o~
™
=
o
o~
-

—
Fe)
N

4

q B
2_ E_ 2_ m; St

—

Pl

>+ N+

€l

> > > >

FA!

NN
x

>

4

-—
> > >

mg,q

-

x

>> 0 >

- R

—

=M

auljie wniuy
S14388A|1S B|OIA
eaunebaia obepijog
SNSOJOWSU SN|NoUNUBY
easndund sayjueus.y
wnijojlpuniod wni|eg
B||8503808 S1|EX(
WnioJdnuw WnioeBJ3IH
snsnjse snaunp
BO11EA| IS X34EB]
sua0sa| |ed xad4e)
Bud )l |njid x8iE)
eajueb|b eongsey
wnsnjja wni|ij

si||ow sndj|oy

WN3}EJ0PO WNYJUBXOYIUY
sinua} si3souby
uo!3e3s NOILVIIAILN3AI

9v8 —




33

Botanica Helvetica 98/1, 1988

LSS

> > >

o

eiJ4eabepod wnipodobay
BOI}BA| 1S SAYydB3g
eipaw obejue|qg
SISUBALE BYJUB|

E1pou Bl 835
BS03990B Xa3wny

831w wnuobAjoy
ejedawo | b s1|AjoeQ
eidj1u0|03s s13souby

+

z

?

+ 4

>

21ve
eydiowA|od BljUBYOARY
eaejaey obejissn)
sSnq|e sej}lsejey

4z

>

e

1ivea—
WN3E | NpUN wniup
wnjezound wniup
J013B|3 BiNWIIY
BlpawJajul BIROJ|]
snsouibnue| sn|inounuey
suadau sn|nounuey
BUBJUOW B |UOUBA
ebungeososq B2 jUOUBY
e|npuad xaie)
*ds B14804 |9

©

o

>0

>

>0

>

>

* ¥ * &

o

o

01vg
wnsoJJenbs wnubeydg

B||83uUswWo} BB|000YIId]
SUBJN| B118)00H

*ds ayoia3 1y |B)
BSOJOWRAU BuUowsUY
uojopqos|B6 wniwe"
wunJiowsu BIJE||235
wniowsu B1Yosew!SAT
*J131soddo wniusjdsosiAiy]
esopnjed sidau]
sii3snjed BY31|E)
BSONX®|j dUlWEpJIE]
BlOWaJ X3.UB)
wnotljea|ls wniasinby

— o A e

+ =

= 33

—

o

6Y8
*ds wnjeuoboy
B|Aydids B1jjeg
siuewoyoiayl elabodd|eg
B1E|NpUN BaU|JBY}E)
B||BwWOJB}RY B|joUBIDI(

8v8
SUBOSAUED XB8JE)

BOSN4 X9U4B)
BJEBUIYO® XB84E)
BlE|NOBW S1y2.Q
B3}403s51q wnuobAjoy

ve

£z]

22

12

02

61

81

L1

91

ST

1!

€l

Z1

11

or| 6

Lv8—
Uol3®e3s NOILYIIAILN3AI




P. Kissling et al.

54

4 2 1 wnasn|jow wnipiuaij
1 q 4 E] X 1 2 wnaeyi|1d wnjAydiaar)
+ B Sn)jojIxey suaplissig
1 q + A Buldje B}/qJ821)
1 v o+ L se|JB|||B SB|A}SOUBpPY
e q LA BOBOIp aus|lg
r " esoosnw BlBuliysoy
A A A LI e1|ojipunjos ebeujixeg
¥ snijojiueje|d snjnounuey
T & suadiuas sn|nounuey
g eljojiapenb siaey
4 I * SIAB-SNPIU BI13308)N
M T Bi|oj13e| sijoedidy
z SO snaedoana snwh |3
a T = B}EBAO BUB]}SI)
: Bul |npued eBsoy
* Bl1|0j1q BABYjUEBYE|d
STvVE
A = = wneasod wnhJiqopoyy
1 4 + oy + 2 cl1 +|1 3 1 + 1 4] 4 g * *3snbuey-3e1a3s wniyoudying
1 + +|E + + A 1 1 euid|e auhAbowopy
z ¥ Bpunoes B|odfAg
g 1|+ 2 + + A * T wnjeJopo wni|eq
+ + + + 4 2 - B||0j138| BOIUOUBA
1 11 2 + + A Z T eaedodna B|Nd21UBS
1 1|+ 2 + + ¢ 1 wnieolds ewnajdyd
+ 4|+ 4 I 1 wnje||1a1348n wnjeuobijoyg
44 " - snijojixe|due sndojdauig
4 a+ " L BW|SSI}|B BON}SS 4
4 d 1 4 e 2 SBW-x1|14 si483dofhig
X A A 4A A A 4|4 1 = s1J483doaio Ba3BU}SET
L] ¥ eueauul | sidJej3doduq
ilq + A ) £ 2 s1493doboeyd B3BU}SET
vt eje|naipusdde x1I|eg
4 4 4 + + wunijojinbe xeyp
e 4 4 € = A BIJB SNQJOg
4 O | a 130eb6now snquog
Piva—
4 T * epionj|ad siydeage|
4 1 = suejdas eBlZOpidan
4 S, i e||Aydoaajzay B3 |0o0ydoT
1 L § wnijojiaano wniosayjoibe|y
1 I 3 1 [ I s P 4 X I toor wnjae| wnioayjoibe|g
e 4 4|s ¥ WN3EpNUSp WNIJUOPOUEBIDIQ
L | sue||abe|j wnuead|poyz.ig
€1v8—
A O 1ofew obejue|qd
o SN1|0j18n3qo xawny
9| S| #1 m; 21 :_ o; 6 _ 8|lcs|9|s|rlefz]T uo13e3s NOILVIIAILNIAL




Botanica Helvetica 98/1, 1988

O o~~~ NT w0 N Nm| N
e
™~ O NN NO T © NOo| w—
m' - o~ w0 — w0 <t — [Ts) — M m o
N —“M N N D - o~ w| < -
© NO| —W T ® N —O| M-
ﬁ — o NO < M w — = W
—Mm ~N®©| NN wo ~ —Iin| sw
—_mn N[ N S~ ~ o Tw
o
o~ —— NO| 8NN - n ~N| o em
° —©0 m®O| -0 m® o~ n| <+~
™~ —0w m<e| No wm W | e~
» — = W0 — O m — (121 ® m o,
— — o < — < — w — <+ <
. » ™o ~ NO — <+ | N
- B MO| == & M | N~
- —N T m ©® ~NO — <+| N©
— —r~ & n ® N o~ 0| mw
© —“— no w Nm o o| NN
— —< DN 0 NN o o N~
i —w I~ © N— — <+ | N©
— —< D« 0w Nm — <+ | N
- —~w0 I~ To N o) — | N
- —_tN MO| —~Mm — m| o~
o | ~ (5] M = N M~ N
e e ® mo ™~ ~ s
o —e o~ I NEN — | N~
— » oMW ~ N~ o | o
. — o N —m o o N«
- s o © N — < | ~wn
o —N~ - <+ — <+ | N
- s DN <+ ~W — | o~
o —F wo <+ e~ o o| N
—_m O~ m —~o o ol no
o ~—F o« N —o o o| Nw
—~ < <o N -~ =] ol nNm
~ —®™ N 0 N - <+ | Nw
—ln S| 4O Mmoo o | oo
©w —F wo "o I o o| N«
NP WO v - w (=} o —
n TN Lo ™ - — | o
—~N ¢ W ~ N~ — <+| N
T w Nm o o| N
—ln <o O N o o o~
o ~—N wo N —~O o ol Nno
~In wWo m N o o| N
~ — @ n o w - —_ [12] [
-~ DO D N — | =
- —T 1o M —=m o ol N«
-m o m - o o| o
| =
(=1
- @ — ® - @ — @
- 1 (4] 2 o [ (0] 1
@© Fa) e 0 -+ 0 +* £
oo E o E ° E o E
L > 0 - (=] -+ (=] - o
3 - C | =4 = [ =
a -+ e ] =1 =l
x @ o o o
@ >
- L ¢ ¢ =
w o
0w
il O
':';uo
_._‘mu
U}m .
W " o P
e - . [ Te)
= . ) —
=) 3 . w
e 0 ~ Lo
LB 0~ < s
O Wl ™~ T — w1
= w I - a - w o
Lo o« oo I —~
Y (= e -~ a =
Ewn @x- = o w -
Zu = o o <
gb— " < 0 < - —
Q. >m w o > m o
= = a ~ ¥ - Wl ~ —
o
=]
w
=)




56 P. Kissling et al.

comporte en téte un inventaire des éléments actuellement présents dans chaque sta-
tion: par exemple la station 16 est si drastiquement éclaircie que I'on doit la considérer
comme une grande clairiere de coupe avec quelques arbres, donc tout le relevé est codé
comme relevé de clairiere (élément No. 3), et en effet les espéces de coupes sont par-
tout; la flore du Bazzanio-Abietetum est toujours 14, mais pas la phytocénose de futaie
(No. 1). Les relevés anciens sont des relevés phytosociologiques classiques de phy-
tocénoses, mais les notes de terrain sont parfois assez détaillées pour permettre une re-
constitution partielle des microcénoses: le cas échéant, le relevé originel est lui aussi en-
codé selon la figure 3. Mais il faut se rappeler que cette reconstitution reste toujours
fragmentaire pour les anciens relevés. Lorsqu’une espéce figure en sous-bois (codes
r-5/u) dans I’ancien relevé, mais apparait hors de la futaie actuellement (autre code al-
phabétique), le code de présence est mis en majuscule dans le nouveau releve, pour
une raison pratique que nous verrons plus bas (4.5.3).

Par 'analyse de la station en éléments, le relevé mérocénotique va nous permettre
de moduler la comparaison statistique des anciens et des nouveaux relevés, de I'affiner
par une suite d’essais et de corrections progressives (4.5).

4.5 L’expurgation du tableau

Nous avons maintenant un tableau de paires de relevés qui englobe tous les
changements floristiques survenus en 35 ans dans nos stations de complexe forestier
(tabl. 1). Du sein de cette dynamique floristique aux causes multiples (chap. 2), nous
cherchons a dégager un changement extra-local explicable par la pollution at-
mosphérique. Pour ce faire, il nous faut expurger les relevés. Ci-dessous nous éla-
borons une procédure: elle est optimalisée par des retouches successives dont les effets
sont illustrés par la figure 4 et le tableau 2. La procédure définitive est résumee glo-
balement par le tableau 3.

Si nous prenions le tableau 1 brut, sans expurgation, pour calculer les valeurs in-
dicatrices moyennes des relevés, nous obtiendrions le résultat suivant: une aug-
mentation significative des valeurs indicatrices de réaction R et d’azote N (tabl. 2a) et
une augmentation massive de I'indice de lumiere L (fig. 4a), entre autres. Mais ce
changement est d au fait que la plupart des surfaces qui étaient plus ou moins au
stade de la futaie il y a 35 ans ont subi des coupes et ont été envahies de microcénoses
sylvicoles: pour s’en convaincre, il suffit de voir le nombre d’espéces nouvellement ap-
parues avec des codes alphabétiques. Comment éliminer du tableau les changements
liés au cycle de régénération et aux travaux forestiers?

4.5.1 Une expurgation sommaire?

Essayons d’abord d’ignorer simplement tout ce qui se passe en dehors des micro-
cénoses de futaie. Pratiquement cela revient a effacer tous les codes alphabétiques
autres que r et u (en particulier le nouveau relevé de la station 16 est completement ef-
facé). Le diagnostic tir¢ du tableau ainsi expurgé est singulicrement différent: di-
minution massive des indices R, N (tabl. 2b) et L (fig. 4b).

Nous avons grossierement ¢liminé ’effet floristique du cycle de régénération et des
autres facteurs locaux. Toutefois ce diagnostic ne décrit pas encore fidélement ce qui a
vraiment changé en sous-bois, voici pourquoi:
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Fig. 4. Effet du degré d’expurgation sur le diagnostic du changement floristique (chap. 4.5). Ana-

lyse factorielle des correspondances appliquée aux valeurs indicatrices moyennes des relevés cal-

culées aprés différents degrés d’expurgation (voir tabl. 3): sans expurgation (a), expurgation som-

maire (b), maximale (c) et conservative (d). F, R, N, H, D, L, K, T selon Landolt (1977). Les vec-
teurs dynamiques des 24 stations vont de ’ancien au nouveau relevé.

Dans ’exemple de la figure 1, cette expurgation sommaire revient 4 comparer le re-
levé actuel des microcénoses de futaie a et 8 au relevé ancien presque complet (seuls
tombent Impatiens noli-tangere et Dicranodontium denudatum, signalés par Kuoch dans
un microbiotope particulier). Or nous avons déja rappelé que les relevés classiques ne
sont pas toujours strictement cantonnés aux microcénoses de futaie (4.2). Il subsiste
donc dans les relevés anciens du tableau expurgé des espéces qui sont codées r-5 mais
qui étaient sans doute dans une microclairiére, a proximité d’une coupe ou dans un sil-
lon de débardage déja assez fortement rhabillé d’humus pour passer inapercu. Ainsi
une partie de la diminution de R et L calculée ci-dessus est un artefact.
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Tableau 2. Effet du degré d’expurgation sur le diagnostic du changement floristique (chap. 4.5).
Matériel et degrés d’expurgation comme figure 4. Indice du relevé calculé par EDDA (Wildi &
Orloci, inédit), en remplacant les codes de présence par 1. Test de Wilcoxon pour différences
couplées (Diem & Lentner 1972, 196, 24 C): * = on peut affirmer avec 5% de risque d’erreur que
I'indice a changg significativement dans I'échantillon de stations considéré.

Expurgation a b c d
Indice aucune . sommaire maximale conservative
Landolt
R N R N R N R N
Nouveau 1 +0.31 +042 -0.12 -0.04 -0.14 -0.04 -0.06 -0.01
relevé 2 -025 -0.16 -024 -0.16 -0.19 -0.07 -0.18 -0.12
—ancien 3 +0.47 +0.59 -0.02 +40.05 -0.03 +0.06 -0.07 +0.04
4 -0.07 +0.04 -025 -0.07 -024 -0.02 -0.16 +0.03
S 5 +020 +0.26 ~-020 -0.26 -0.18 -0.23 -0.12 -0.16
T 6 +0.34 +0.53 +0.04 +0.04 +0.05 +0.08 +0.09 +0.06
A 7 +0.01 +0.07 -0.09 -0.10 -0.10 -0.01 -0.10 -0.08
T 8 +041 +0.58 -021 -0.09 -0.19 -0.07 -0.15 -0.02
I 9 +026 +0.19 -009 -0.04 -0.07 +0.03 0 +0.05
(0] 10 +033 +049 -0.08 -0.05 -0.05 +0.10 -0.05 +0.08
N 11 -0.01 +0.14 -024 -0.12 -027 -0.14 -0.25 -0.14
S 12 +0.23 +0.19 +0.04 -0.15 +0.08 -0.09 +0.05 -0.05
13 +0.04 +0.28 -0.08 +0.04 -0.06 +0.08 -0.07 +0.03
14 -0.13 -0.08 -0.32 -0.29 -030 -0.21 -0.26 -0.21
15 +0.03 -0.13 -0.08 -0.29 -0.10 -0.22 +0.09 -0.22
16 +0.12 +0.34 - = = = +0.08 +0.06
17 +0.07 +0.22 -0.12 -0.10 —-0.05 +0.06 +0.04 +0.03
18 0 +0.28 -041 -0.29 -0.37 -0.19 -0.33 -0.16
19 -0.09 -0.04 -044 -041 —-0.38 -0.25 -0.17 -0.15
20 -0.10 +0.13 -033 -0.23 -026 -0.19 -0.13 -0.07
21 +0.02 +0.02 -020 -0.27 -0.12 -021 -0.05 -0.06
22 -0.11 -0.10 -0.02 -0.03 -0.03 +0.05 -0.01 +0.06

23 +0.06 +0.11 +0.17 +0.17 +023 #0189 +0.22 +0.25
24 +0.13 +0.13 +0.12 +0.08 +0.14 +0.15 +0.14 +0.16

Moyenne +0.09 +0.18 -0.14 -0.11 -0.12 -0.05 -0.06 -0.02
signification * * * * * - * -

4.5.2 Une expurgation maximale?

L’idéal serait de pouvoir éliminer complétement dans les anciens relevés les especes
de coupes qui n’étaient pas dans la futaie proprement dite. Nous pouvons nous en ap-
procher par la démarche probabiliste suivante.

Par exemple Rubus idaeus (BA6) subsiste souvent dans les anciens relevés, aprés
I'expurgation sommaire. Or cette espéce a toujours été observée hors de la futaie dans
les nouveaux relevés (clairieres, place 4 feu, pistes: tableau 1). Nous postulons que
Kuoch n’a pas pu la trouver dans un microbiotope de futaie intact, donc nous éli-
minons toute cette ligne du tableau. Ce postulat ne vaut évidemment que pour le
complexe forestier du Bazzanio-Abietetum: nous ne pouvons pas préjuger du compor-
tement de R. idaeus dans le complexe de I’Abieti-Fagetum par exemple. et c’est un
second motif de travailler au sein d’une association forestiére (voir chap. 3).
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Ce raisonnement généralisé conduit a ¢éliminer dans le tableau toutes les espéces
munies d’un astérisque (tabl. 1,*). Il est a noter que la plupart de ces espéces sont
connues comme espéces de coupes ou indicatrices de perturbations en forét (voir Ober-
dorfer 1983 a).

Cette procédure comporte le risque de I'erreur suivante: si Kuoch a effectivement
trouve R. idaeus dans une microcénose de futaie, notre erreur sera d’ «ignorer qu’une
espece eutrophe a disparu dans une forét dystrophe«.

Mais sans cette procédure nous risquons une autre erreur: si Kuoch a effectivement
trouveé R. idaeus dans des microbiotopes sylvicoles, sans le remarquer, et que nous lais-
sions cette espéce dans ses relevés, nous risquons de «conclure a tort qu’une espéce eu-
trophe a disparu dans une forét dystrophe».

Or I'enjeu de cette étude impose de préférer la prudence et la certitude des con-
clusions. Donc I'erreur du premier type est préférable: il vaut mieux «ignorer a tort»
que «conclure a tort». De plus elle est beaucoup moins probable que la seconde, étant
donnée la distribution actuelle des espéces concernées dans les microcénoses du
complexe.

Notre procédure est donc légitime. Bien qu’elle élimine de nombreuses espéces,
c’est une démarche conservative, car elle aide 4 ne pas surestimer le changement in-
tervenu dans la futaie. Cela se manifeste dans le résultat: aprés cette expurgation «ma-
ximale» (qui comprend bien sfir I'expurgation sommaire), la diminution de I'indice R
est un peu plus faible et celle de N n’est plus significative (tabl. 2c).

Toutefois expurgation des anciens relevés reste incompléte. Par exemple Sambucus
racemosa (BA6) apparait hors futaie dans 14 relevés nouveaux, et en plus c’est une ca-
ractéristique notoire des Epilobietea, associations de régénération, donc il semblerait
légitime de I'éliminer du tableau; mais notre procédure ne le permet pas, car I'espéce
apparait une fois en futaie (station 17, code 1). Il n’empéche que I’espéce était pro-
bablement souvent hors futaie intacte dans les anciens relevés aussi, mais elle ne peut
pas y €tre expurgee avec assez de certitude. Il subsiste donc une part d’artefact dans le
résultat actuel.

4.5.3 L’expurgation conservative

Il y a un autre défaut a Iétat actuel de expurgation. Par exemple Goodyera repens
(BA3) est effacé du nouveau relevé de la station 19 alors qu’il subsiste dans ’ancien
relevé, parce que cette espéce a été retrouvée dans une parcelle fortement éclaircie ac-
tuellement (fig. 1, d, et texte 4.2). Or Goodyera n’est pas une espéce de coupes mais plu-
tot une indicatrice de sous-bois de résineux. Si elle se trouve actuellement dans la
coupe, c’est vraisemblablement parce qu’elle était 1a avant. Elle n’a donc pas disparu
de la futaie, mais c’est la futaie qui a disparu autour d’elle. Nous devrions donc la
maintenir dans le cortége floristique actuel de la futaie.

Ces deux artefacts différents peuvent étre réduits par une méme procédure, qui
consiste 4 réduire 'expurgation des nouveaux relevés: lorsqu’une espéce non éliminee
- (sans *) figure dans I’ancien relevé avec un code de sous-bois (1-5, u) et qu’elle figure
hors futaie dans le nouveau relevé (autre code alphabétique), elle est conservée dans le
nouveau relevé. Pratiquement on peut mettre le code en majuscule et il sera traité dif-
féremment lors de I’expurgation automatique. Cette correction se justifie elle aussi par
son caractére conservatif. Elle minimise Pestimation du changement floristique entre
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Tableau 3. Procédure de I’expurgation conservative (chap.4.5.3). Cas du Bazzanio-Abietetum
(voir tabl. 1 et figure 3).

Opération Technique
PROTECTION de la présence hors futaie Utilisation de codes en majuscules dans le fi-
dans le nouveau relevé si I'espéce figure en chier original
sous-bois dans ’ancien (A-G, S5, T, V-2)
ELIMINATION DES AUTRES PRESEN- Conversion des codes a—g, s, t, v—z en 0 par
CES HORS FUTAIE dans tous les relevés INIT
' (Wildi & Orloci 1983, nouvelle version
inédite)
ELIMINATION DES ESPECES toujours —recherche de ces lignes dans le tableau de
hors futaie dans les NOUVEAUX relevés relevés (tabl. 1, *)
(a—g/A-G, s/§, t/T, v—z/V-Z), mais signalées — suppression par EDIT (Wildi & Orloci
en sous-bois dans des relevés ANCIENS 1983, EDIT ligne 4, option 5)

(codes r-5, u)

I'ancien et le nouveau relevé: le changement des indices R et N du cortége floristique

du sous- bois est encore un peu réduit (tabl. 2d).

Toutefois cette correction ne résoud pas tous les problemes:

— 1l subsiste encore une inégalité d’expurgation entre anciens et nouveaux relevés. Par
exemple I'expurgation de Sambucus racemosa s’est équilibrée puisque l'espéce est
maintenue dans les nouveaux relevés des stations 5, 12, 13, 15, 18 et 19; mais 'espéce
subsiste encore dans ’ancien relevé des stations 2 et 24, ou elle €tait peut-&tre hors de
la futaie proprement dite.

— cette correction comporte elle aussi un risque d’erreur que nous ne pouvons pas €va-
luer. Par exemple Oxalis acetosella (BAS), dans la station 8, était noté en sous-bois il
y a 35 ans et n’est actuellement que le long d’une piste; notre procédure fait comme
s'il avait subsisté en sous-bois, alors qu’il a peut-&tre vraiment disparu de la futaie
pour ne subsister que le long de la piste, ou encore qu’il n’a jamais été dans la futaie
proprement dite: nous ne pouvons pas le savoir.

Néanmoins, bien que tout artefact ne soit pas €¢liminé, nous ne voyons pas comment
reconstituer plus fidélement le changement floristique de la futaie. C’est donc cette ex-
purgation «conservative» (tabl. 3) qui fondera nos résultats.

4.6 Méthode du diagnostic: trois principes indépendants

4.6.1 Interprétation écologique des symptomes floristiques

Le raisonnement implicite chez Wittig et al. (1985) et Kuhn etal. (1987), et que
nous adoptons aussi, est celui-ci:
— certaines especes sont apparues, d’autres ont disparu: ce sont les symptomes flo-
ristiques dynamiques;
— or ces espéces sont connues pour avoir telle et telle préférence écologique: c’est le
pouvoir indicateur des symptomes;
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— donc le biotope a vraisemblablement changé dans la direction indiquée par ces es-
peces: C’est le diagnostic écologique.

Nous disposons de deux types d’informations sur les préférences écologiques:

— les «valeurs indicatrices écologiques» de Ellenberg (Dull 1969, Landolt 1977, El-
lenberg 1979). De tels indices ont ’avantage de se préter au traitement numérique et
de donner une image simple et reproductible. Ils sont donc privilégiés dans notre
probléme.

— les «affinités sociologiques» dégagées par la synsystématique (résumées par Ober-
dorfer 1957, 1978-1983, 1983a, Ellenberg 1979, 1982). Ces données sont syn-
thétiques: la préférence d’une espéce pour un syntaxon combine plusieurs préféren-
ces écologiques particulieres. Elles sont plus malcommodes et donnent une image
plus complexe, mais elles comportent une moindre part d’interprétation. Nous ten-
tons de les intégrer ici (4.6.5).

4.6.2 Extralocalité des symptomes

Pour mettre en évidence une influence de la pollution de I’air, nous recherchons des
symptomes floristiques extralocaux.

D’expurgation (4.5) répond en négatif & ce but en éliminant les variations locales au
sein du complexe. Si, aprés expurgation, nous trouvons un changement floristique re-
siduel dans une station, nous ne pouvons pas encore exclure qu’il soit di 4 une cause
locale influengant la futaie elle-méme. Seule la répétition du méme symptome dans des
stations dispersées peut étre attribuée a une cause extralocale. Notre diagnostic est
donc statistique. Nous utilisons les tests non paramétriques de Wilcoxon et du signe.
Mais alors apparait une limite inéluctable d’échantillonnage: nous disposons déja de
centaines de relevés, mais ils ne peuvent malheureusement pas &tre rassemblés dans
une méme analyse, pour un motif écologique évoqué plus haut (chap. 3): nous devons
cantonner le diagnostic & un échantillon écologiquement homogene. Pour ce faire nous
partons de syntaxons publiés et nous éprouvons I’homogénéité de I'échantillon par une
analyse factorielle des correspondances des relevés floristiques (fig. 6). Cette exigence
nous rameéne a des lots de 10 a 30 stations seulement: cette limite est imposee par
Péchantillonnage des relevés anciens. Par conséquent la sensibilité de notre diagnostic
est fatalement limitée: Un méme symptome faible peut rester au-dessous du seuil de
signification dans notre échantillon tandis qu’il serait peut-étre significatif dans un plus
grand échantillon, que nous ne pouvons pas nous procurer.

4.6.3 Combinaison des niveaux de synthése

L’interprétation des changements floristiques a concerné jusqu’ici trois niveaux de
synthése:

1 —le comportement individuel des espéces

2 - le comportement de groupes d’espéces

3 —le comportement du cortége floristique global.

Falkengren-Grerup (1986) travaille au niveau 1, Wittig et al. (1985) aux niveaux 2 et 3,
Kuhn et al. (1987) au niveau 3.

Or les niveaux supérieurs permettent de s’affranchir des erreurs possibles aux ni-
veaux inférieurs (Wittig 1986, 20, 4.2, alinéa 2), mais ils perdent aussi des informations
propres aux niveaux inférieurs: par exemple, si la flore est devenue plus acidophile (ni-
veau 3), est-ce parce que les basophiles ont régressé ou parce que les acidophiles ont
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progressé, et quelles acidophiles? il faut les niveaux inférieurs pour répondre. Iy a évi-
demment une forte redondance entre ces trois niveaux. Le diagnostic final consiste a
extraire un nombre restreint de symptomes indépendants.

Au niveau des groupes d’espéces, la limite d’un groupe peut étre une borne placée
dans I’échelle d’une ou plusieurs valeurs indicatrices. Ici, & titre d’expérience, et sans
conséquence importante pour les résultats, nous intégrons les affinités sociologiques et
les valeurs indicatrices dans la définition des groupes. Des groupes sociologiques sont
tout d’abord formés d’apres la littérature (tableau 5, colonne de gauche). Par ailleurs, le
tableau 4 montre entre autres que les indices R et N sont corrélés positivement dans le
lot complet des espéces du tableau 1, et qu’ils sont corrélés négativement avex I'indice
d’humus H. Ceci justifie de définir un indice intégrant R, N et H dans ce cas, et que
nous appelons indice ’EUTROPHIE s. 1. Nous y découpons trois classes arbitraires
(DYS, MESO, EUtrophe s.1); nour leur attribuons par hypothése les groupes so-
ciologiques provisoires, et testons I’hypothése par I'analyse discriminante (fig.5); par
analyses successive nous corrigeons la classification; nous obtenons ainsi des groupes
qui sont a la fois sociologiques et indicateurs édaphiques (BAO-15). Ces groupes sont
définis par le tableau 5 et leur effectif est donné par le tableau 1.

Au niveau des espéces nous ne retenons qu’un symptome: la tendance d’une espéce
a apparaitre ou a disparaitre dans I’échantillon de stations, donc un changement de fré-
quence (tabl. 9). L’analyse de ’'abondance des espéces n’est pas possible, car les chiffres
d’abondance de I’ancien relevé ont été posés pour un carré de 10X 10 m que nous ne
pouvons pas localiser. Ceci concerne d’ailleurs aussi les autres niveaux d’analyse: on
peut considérer que dans le tableau expurgé tous les codes de présence sont remplacés
par 1 avant le diagnostic.

5. Résultats

Les résultats bruts obtenus aux trois niveaux de synthése (chap. 4.6.3) aprés ex-
purgation conservative sont présentés par la figure 6 et les tableaux 6 a4 9. Nous
commencerons par extraire les symptomes indépendants (5.1-2).

3.1 Une dérive acidophile

L’indice de réaction R (Landolt 1977) du cortége floristique expurgé a diminué
(tabl. 6). Or l'analyse factorielle des correspondances (fig. 4 et 6) montre une hé-
térogenéité dans 'échantillon: les stations du Wigital (21-24) sont manifestement plus
eutrophes, s’isolent floristiquement, et leur dynamique floristique générale prend une
direction originale (fig. 6); de plus elles sont séparées géographiquement de toutes les
autres, subissent une sylviculture beaucoup plus intensive que le jardinage de ’'Em-
mental et trois d’entre elles sont actuellement occupées par un perchis haut. Il serait
donc légitime de retrancher ces stations de I’échantillon: si nous le faisons (tabl. 6,a+b
comparé 4 a+b+c), la diminution de R s’avére encore plus significative. Ce symptome
est redondant avec I'augmentation du pourcent des dystrophes et la diminution du
pourcent des mésotrophes (tabl. 8).

Les décomptes absolus nous apprennent autre chose. Le nombre de dystrophes n’a
pas augment¢ significativement (tabl. 8). Seul le nombre de mésotrophes a diminué
significativement: c’est sans doute la principale contribution 4 la diminution de ’indice
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Fig. 5. Analyse discriminante définitive des groupes d’espéces. (chap. 4.6.3). Environ 150 especes

du complexe forestier du Bazzanio-Abietetum (BA) représentées par leurs valeurs R, N et H (Lan-

dolt 1977). Programme BMDP-7M (Dixon 1981). Les espéces ne figurent pas individuellement:

des cernes entourent les projections des 3 subdivisions d’indication édaphique: —O espéce dont

nous acceptons les valeurs indicatrices proposées par Landolt, mais que nous laissons rattachée a

son groupe sociologique par commodité. =0 espece dont nous contestons les valeurs de Landolt et
qui appartiennent effectivement au niveau MESO.

1 Pellia epiphylla 6 Mnium affine

2 Dicranella heteromalla 7 Rumex acetosa

3 Catharinea undulata Angelica silvestris

4 Lastrea oreopteris 8 Valeriana dioeca

5 Polygonum bistorta 9 Galium rotundifolium

Tableau 4. Corrélations entre les valeurs indicatrices des espéces du tableau 2 non expurgé (chap.
4.6.3). Programme RESE (Wildi & Orloci 1983). Test de ’hypothése 0 (Diem & Lentner 1972, 182,
form. 708): n=162; si r>0.154, on peut affirmer avec 5% de risque d’erreur que r est significative-
ment différent de zéro.

R N H F D
R 1
N +0.417 1
H —-0.365 —-0.353 1
F +0.003 +0.316 +0.240 1
D +0.177 +0.246 —-0.018 +0.187 1
L +0.046 +0.105 -0.317 +0.013 +0.374
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Tableau 5. Définition des groupes d’espéces socio-écologiques du Bazzanio-Abietetum (chap.
4.6.3). DYS, MESO, EU: dystrophes, mésotrophes, eutrophes s.l.: intégration des indices R, N, H
de Landolt (1977) par I’analyse discriminante (Fig. 5).

Affinités sociologiques Préférences édaphiques no
diverses. Tolérent bien Bazzanio- eurytopiques BAO
Abietetum (Kuoch 1954, tab. 7)

Bazzanio- Type: Hylocomium- et DYS mésohygrophiles  BA1
Abietetum Sphagnum-Sozion

(Koppe 1955, 98)

Polytrichum commune- DYS hygrophiles BA2

Soz. (Koppe 1955, 101)

(Erico-Pinetea) DYS mésoxérophiles BA3
¢ BA0-3, Nardo-Callunetea DYS BA4
possibles dans MESO BAS
Epilobion et
Piceo-Sorbetum EY Bak
(Oberdorfer 1978, 307, 325)
¢ BA0-6, possibles dans Caricion (DYS) hygrophiles BA7
fuscae (Oberdorfer 1977, 234)

Dicranellion (Philippi 1963), DYS/MESO/EU terricoles BAS

Pellia-Catharinea-Soz. (Koppe 55, 103)

¢ BA0-38, possibles dans MESO hygrophiles BA9

Cardaminion EU hygrophiles BA 10

(Oberdorfer 1977, 208)

¢ BA0-10, possibles dans Funarietum EU BA1l

(Jahn 1980)

¢ BAO-11, poss. dans Agropyro-Rumicion EU BA12

et Juncion buffonii

(Oberdorfer 1977, 173; 1983, 316)

¢ BA0-12, dans Lepidozietalia saprophytes BA13

(Philippi 1963, 105; 1965, 662)

¢ BAO-13, sans place dans le complexe MESO BA 14

forestier typique du Bazzanio-Abietetum EU BA15
4.

Fig. 6. Analyse factorielle des correspondances: relevés floristiques aprés expurgation conserva-
tive (chap. 5). Programme PCAB (Wildi & Orloci 1983). 1-24: vecteurs dynamiques des stations.
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Tableau 7. Corrélations entre les valeurs indicatrices (Landolt) des espéces du tableau 2, aprés ex-
purgation conservative. (chap. 5.1-2, et comparer tabl. 4). Programme RESE (Wildi & Orloci
1983). Test de 'hypothese 0 (Diem & Lentner 1972, 182, from. 708): n= 91 especes; si r>0.206, on
peut affirmer avec 5% de risque d’erreur que r est différent de 0.

R N H F D
R 1
N +0.418 1
H —0.433 -0.372 1
F -0.132 +0.300 +0.247 1
D +0.186 +0:217 +0.005 -0.022 1
L +0.165 +0.499 —-0.299 —0.035 +0.350

Tableau 8. Dynamique des groupes écologiques (chap. 5). Décomptes selon tableau 2, apres ex-
purgation conservative: Test de Wilcoxon pour différences couplées (Diem & Lentner 1972, 196,
24C): * =on peut affirmer avec 5% de risque d’erreur que le décompte a change significativement
dans I’échantillon de stations considéré.

Groupes Dystrophes Mésotrophes Eutrophes
(BA1-4,7) (BAS,9, 14) (BA 6, 10-12, 15)
DECOMPTE nombre % du total nombre % du total nombre % du total
(nouveau releveé
— ancien)
S 1 +1 -1 0 -1 0 0
T 2 +6 + 8 +1 -2 0 -1
A3 -3 0 -1 -2 0 0
T 4 -1 + 6 -3 -6 0 0
I 5§ 0 + 9 -4 -13 0 +1
0O 6 +3 -3 +4 +15 0 0
N 7 -2 + 7 -4 -6 =2 -5
S 8 0 + 6 0 -2 0 0
9 -4 - 4 +1 + 7 0 0
10 +3 + 9 0 -1 0 0
11 +3 + 14 -3 - 11 -1 -4
12 +1 + 2 -1 -5 -1 -4
13 +1 0 +1 + 1 0 0
14 +4 +19 -8 -23 0 +1
15 +2 + 3 0 -2 0 0
16 -3 -2 -1 + 1 0 0
17 -5 -6 -1 + 3 -1 -2
18 +1 + 8 -4 -12 -2 -7
19 +3 +12 -6 —-10 -2 -3
20 0 + 5 -4 - 4 -3 -6
21 +2 + 3 -1 - 4 -1 -3
22a -2 -4 -2 -5 +1 +2
23 -3 -6 -5 -10 +3 +8
24 0 -5 +4 -3 +4 +3
Moyenne +0.3 + 3.3 -15 - 40 -0.2 -0.8

signification

*
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Tableau 9. Espéces tendant a apparaitre ou disparaitre. (chap. 5). Aprés expurgation conservative.
AP, DIS: nombre de stations ou I’espéce est apparue ou a disparu, selon tableau 2. Test du signe
(Lorenz 1984, 151 et 222): * =on peut affirmer avec 5% de risque d’erreur que AP et DIS sont
différents, donc que I'espéce tend a disparaitre ou apparaitre; —= pas de différence significative;
- =test impossible. Artefacts: Dryopteris spinulosa n’a pas toujours été soigneusement distinguée
de D. dilatata dans les nouveaux relevés. Lophocolea bidentata et Plagiothecium laetum n’appa-
raissent jamais dans les anciens relevés de nos stations, mais ils apparaissent dans d’autres relevés
de Kuoch, et n’ont donc pas échappé a son échantillonnage; leur apparition dans ces stations est
donc sans doute réelle.

Ecol. Espece AP DIS Test Critique

DYS Dryopteris spinulosa 1 8 * artefact

DYS Plagiothecium undulatum 7 0 réelle

DYS Ptilium crista-castr. 0 5

DYS Lophocolea bidentata 6 0 * réelle

DYS Pleurozium schreberi 7 2 -

MESO Lonicera nigra 1 6 -

MESO Hieracium murorum 0 6 * réelle

MESO Prenanthes purpurea 0 5

MESO Mnium affine 5 0

Autres Plagiothecium laetum 10 0 A réelle
Eurhynchium gr. striatum 0 6 * réelle
Hypnum cupressiforme 7 2 ~
Rhytidiadelphus triqu. 2 11 * réelle

R. Ce symptome est corroboré par un autre: la tendance a disparaitre de quelques
especes mésotrophes ou eurytopiques, Lonicera nigra, Hieracium murorum, Prenanthes
purpurea, Eurhynchium gr. striatum et Rhytidiadelphus triquetrus (tabl. 9).

Surgit alors une objection: la diminution de R n’est-elle pas un artefact di a I'im-
perfection de I'expurgation des mésotrophes de clairiéres dans les anciens relevés
(4.5.3)? A l'appui de cette objection vient la diminution de I'indice de lumiére L
(fig. 4d, tabl. 6), qui pourrait elle aussi suggérer une expurgation incomplete des hé-
liophiles dans les anciens relevés. Les quatre arguments suivants nous semblent suf-
fisants pour réfuter cette objection:

1. Les indices R et L ne sont pas significativement corrélés dans le cortége floristique
expurge (tabl. 7), donc leurs diminutions paralleles ne sont pas liées aux mémes
espéces.

2. 8’1l s’agissait d’un défaut d’expurgation des especes de coupes dans les anciens re-
levés, I'indice N devrait lui aussi diminuer, car ces especes ont des valeurs R, N et L
¢levées. Or N n’a pas diminué significativement, méme dans I’échantillon restreint a
I’Emmental (tabl. 6, a+b). Cette indépendance de comportement de N est d’autant
plus frappante que cet indice est fortement corrélé a R et L dans le cortége floristique
(tabl. 7).

3. Deux bryophytes acidophiles non pris en compte dans le calcul des valeurs in-
dicatrices (absents du répertoire de Landolt 1977) montrent une tendance
significative 4 apparaitre, et indiquent ainsi que la diminution de R ne correspond
pas seulement 4 une disparition de mésotrophes dans les nouveaux relevés: Pla-
giothecium undulatum, tenue pour une espéce des foréts de résineux (Koppe 1955,
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98; Oberdorfer 1957, 377; Ellenberg et Klotzli 1972, CIV, 382; Ellenberg 1986, 166),
et Lophocolea bidentata, dont les affinités sont moins claires (Koppe 1955, 104; Phi-
lippi 1965, 654—655; Augier 1966, 240; Ellenberg et Klotzli 1972, 891).

4.1a flore du Bazzanio-Abietetum est déja si acidophile qu'on ne peut guére imaginer
d’espéces plus acidophiles. Donc si le sol de ce groupement devient effectivement
plus acide, du fait des immissions ou pour une autre raison, il ne serait pas étonnant
que cela se manifeste surtout par une régression des espéces mésotrophes.

5.2 Changement de F et L et symptomes mineurs

F a augmenté et L diminué, significativement (tabl. 6). Ces deux symptomes ne sont
pas diis aux mémes espéces, car les deux indices ne sont pas corrélés dans le cortege
floristique (tabl. 7). De plus les deux dynamiques sont peu corrélées dans les stations
(comparer les colonnes du tableau 6). Il s’agit donc de phénoménes indépendants.
Nous ne savons pas les expliquer.

Ptilium crista-castrensis, espéce acidophile de 'humus des Vaccinio-Piceetalia
(Oberdorfer 1957, 377; Ellenberg et Klotzli 1972, CIV, sp. 373), a régressé. Or des 5 sta-
tions ou il a disparu (nous I’y avons cherché), 4 sont soumises 4 une exploitation in-
tensive (stations 5, 7, 16 et 17). Seule la station 1 est faiblement exploitée. Il est donc
vraisemblable que la régression de Prilium provienne de 'exploitation forestiére. Peut-
étre cette espece mécaniquement fragile est-elle sensible au piétinement. Ce symptome,
d’ailleurs non significatif statistiquement, ne vient donc pas contredire la dérive vers
une composition floristique plus acidophile.

D’autre part, 'apparition fréquente de Plagiothecium laetum signale peut-étre une
augmentation de la fréquence des brindilles en décomposition dans la litiere, puisque
cette espéce trouve son optimum dans les Lepidozietalia (Philippi 1965, 664).

5.3 Fiabilité des valeurs indicatrices

Contrairement au cas des chénaies du nord de la Suisse (Kuhn et al. 1987), ou le
changement floristique est spectaculaire, le changement floristique du Bazzanio-Abie-
tetum montagnard ne se voit pas sur le terrain lors de la répétition du relevé: le sous-
bois de la futaie semble n’avoir pas changé. Il faut le calcul et 'échantillonnage sta-
tistique pour révéler quelques symptomes.

Dés lors une question se pose: quelle confiance peut-on avoir dans un faible
changement d’une valeur indicatrice moyenne? Traduit-il une tendance générale du
cortege floristique ou simplement quelques accidents survenus a un petit nombre
d’especes? Par exemple, dans la station 2, 'indice d’humidité F a augmenté de 0.17, ce
qui est son augmentation maximale. Or si nous supprimons I’apparition de deux petites
touffes de Polytrichum commune et Sphagnum cymbifolium et la disparition d’un
buisson de Sorbus aria dans le nouveau relevé, cette dérive se réduit & +0.03. Donc la
dérive de F dans cette station tient 4 des changements floristiques faibles, concernant
peu d’espéces, d’un ordre de grandeur comparable a I'incertitude générale du releve. 11
en va de méme dans les autres stations, a plus forte raison, puisqu’elles présentent des
dérives de F encore plus faibles. De plus, ce sont chaque fois des especes différentes qui
sont 4 lorigine du changement de la valeur indicatrice moyenne: aucune espece
xérophile n’a montré de tendance significative a disparaitre, ni aucune hygrophile a ap-
paraitre (tabl.9). Qu'est-ce qui nous permet d’affirmer que ces changements flo-
ristiques minimes ne sont pas seulement un bruit de fond li¢ a Iincertitude du releve?
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Uniquement le fait qu’ils composent une dérive significativement différente de zéro
dans notre échantillon de stations. L’incertitude du relevé ne peut pas produire une dé-
rive orientée, d’autant plus a partir d’espéces variées.

Nous tenons donc les symptomes évoqués ci-dessus pour solides, bien qu’ils ne
soient pas visibles mais seulement calculables.

6. Conclusion

Résumons la démarche:

— Des répétitions de relevés font apparaitre un changement floristique global massif
dans la complexe forestier du Bazzanio-Abietetum entre 1950 et 1986 (tabl. 1, 2a,
fig. 4a).

— La méthode du relevé mérocénotique et de Pexpurgation permet d’éliminer la part
de ce changement qui peut étre expliquée par des influences locales (fig. 34,
tabl. 2—-4).

— Apres expurgation il s’avere que le cortége floristique de la futaie a lui-méme subi
des changements. Ceux-ci sont discrets mais atteignent le seuil de la signification sta-
tistique dans un lot de 20 stations environ (chap. 3).

— Parmi ces changements extralocaux, que nous ne comprenons pas tous (5.1 a 3),
quatre symptomes peuvent intéresser le probléme des effets de la pollution de I’air:
une diminution de l'indice R, une diminution du nombre d’espéces mésotrophes, la
tendance a disparaitre de quelques espéces mésotrophes ou eurytopiques, et la ten-
dance 4 apparaitre de deux bryophytes acidophiles. Ces symptomes comp-
lémentaires et en partie redondants expriment une dérive de la composition flo-
ristique de la futaie vers I'acidophilie (5.1).

Or tout changement floristique extralocal reléve d’un ensemble de trois causes pos-
sibles:

1. Une dynamique climacique naturelle est peu probable dans ce cas, car le Bazzanio-
Abietetum est considéré unanimement comme un climax stationnel. Toutefois un
consensus n’est pas une preuve. Nous ne pouvons donc pas affirmer que la faible dé-
rive acidophile du Bazzanio-Abietetum, observée pour la premicre fois, n’a rien a
voir avec une dynamique naturelle; ceci d’autant plus que nous observons d’autres
symptomes dynamiques (5.2) qui, eux, ne s’expliquent pas facilement par la pol-
lution atmosphérique.

2. U'influence d’un régime forestier homogeéne dans le lot ne peut pas non plus étre ex-
clue a priori car le jardinage du Bazzanio-Abietetum est une pratique homogéne
dans PEmmental, hormis quelques stations (5.3). Toutefois elle est improbable, puis-
que justement cette tradition est trés ancienne et a peu changé ces derniéres dé-
cennies.

3. La pollution de Pair, enfin, est 'une des causes possibles, puisque, quelle que soit la
théorie du mécanisme des pluies polluées, on admet qu’elles favorisent une aci-
dification des solutions dans le sol. L’apport d’azote par les précipitations ne doit pas
necessairement se fixer dans le sol ni s’exprimer par une dérive nitrophile de la
composition floristique comme dans les cas étudiés par Kuhn et al. (1987): ceci peut
varier selon le type de sol et de litiére, et il ne faut pas s’attendre a trouver les mémes
symptomes floristiques et pédologiques dans tous les types de foréts (voir Gosz 1981,
406-409; Cole et Rapp 1981, 360—-364).



Botanica Helvetica 98/1, 1988 71

Nous concluons donc que depuis 1950 le cortege floristique du Bazzanio-Abietetum
de P’Emmental est devenu faiblement mais significativement plus acidophile, que la
cause de ce changement est extralocale, et que cette cause peut étre entre autres la pol-
lution de lair.

7. Discussion et perspectives

7.1 A propos des symptomes floristiques de la pollution atmosphérique

Dans I’ensemble de la démarche, nous avons rencontré trois sources d’incertitude
in€luctables et inévaluables:

1. 'impossibilité¢ de rendre la délimitation des éléments tout a fait reproductible lors du
relevé du complexe forestier: une part d’interprétation intervient dans la distinction
des éléments sur le terrain et conditionne donc le résultat. Cette limitation n’est pas
propre au relevé mérocénotique mais concerne la phytosociologie en général. Méme
la fixation de placettes permanentes, hautement souhaitable, ne I’éliminera pas
complétement: il faudra t6t ou tard placer des limites ou décrire des gradients
d’hétérogénéité au sein des placettes;

2. 'impossibilité d’atteindre 'expurgation parfaite des anciens relevés qui permettrait
de conserver dans le tableau exclusivement la flore des microcénoses de futaie
(4.5.3);

3. 'impossibilité d’évaluer dans un échantillon homogene régional I'influence d’une
dynamique climacique naturelle et celle d’un régime forestier homogéne (chap. 6).

Nous ne pouvons pas réduire ces risques d’erreur dans chaque cas, mais nous avons
une solution qui devrait les réduire tous les trois: répéter le méme travail dans d’autres
régions et d’autres types écologiques. Il sera utile de trouver des symptomes differents
convergeant vers la méme conclusion pour augmenter la crédibilité de cette conclusion.

Nous devons donc procéder par études de cas avant de pouvoir tirer un diagnostic gé-

néral. D’autres associations alpines et préalpines sont en cours d’étude.

7.2 A propos du relevé mérocénotique

La méthode du relevé mérocénotique proposée ici déborde du cadre de notre pro-
blématique et peut s’appliquer & d’autres objectifs de la phytosociologie, en particulier
4 la syntaxonomie des phytocénoses microhétérogénes. Le relevé mérocénotique est
une généralisation du relevé phytosociologique et peut étre converti en relevé phy-
tosociologique. Il offre en outre des possibilités supplémentaires:

— retrouver plus facilement une station et mieux observer sa dynamique;

— décrire plus finement les phytocénoses microhétérogénes;

— jongler avec les différents éléments constitutifs de la station par le jeu d’expurgations
diverses (par exemple retrancher ou non la flore des clairiéres naturelles dans une
syntaxonomie de for€ts d’escarpements rocheux);

— permettre la discrimination de relevés floristiquement analogues mais éco-
logiquement trés différents. Par exemple certains relevés de Bazzanio-Abietetum a
Lysimachia et d’Asplenio-Piceetum sont difficiles & distinguer sur une base purement
floristique: des relevés codifiant la distribution microcénotique des espéces dis-
siperaient toute confusion, en particulier dans le traitement statistique;

— contribuer & concilier I'approche phytosociologique et les approches synusiales
(Barkman 1973);
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— décrire des complexes, en particulier les complexes de régénération, comme des en-
tités floristiques, alors qu’ils ne sont pour l'instant décrits que par piéces détachées.
Mais nous avons aussi souligné une limite de cette méthode, qui tient a la nécessité
d’établir une hiérarchie des éléments (4.3). Sans doute n’est-ce 1a qu’un premier essai
d’intégrer la notion d’hétérogénéité au relevé floristique, et d’autres méthodes plus
souples verront-elles le jour.

Résumé

Le changement floristique observable dans une placette forestiére en répétant d’an-
ciens relevés phytosociologiques provient d’un ensemble de causes possibles liées au
cycle de régénération,  la sylviculture, 4 la dynamique climacique et aux polluants at-
mosphériques. Ce travail développe une méthode qui permet de distinguer par-
tiellement ces causes. L’essentiel réside dans le relevé mérocénotique (du grec uéoot:
partie): il s’agit d’une procédure de relevé floristique qui décrit la pla-
cette comme hétérogéne, tandis que le relevé phytosociologique classique la décrit im-
plicitement comme uniforme. En outre le concept de complexe forestier est défini 4 par-
tir de celui du complexe de régénération, er sert d’unité de relevé. La comparaison sta-
tistique des anciens et des nouveaux relevés débute par une expurgation du tableau,
rendue possible par le relevé mérocénotique.

Lapplication de cette méthode & un échantillon de 20 stations de 'Emmental
(Suisse, canton de Berne) montre que le cortége floristique du Bazzanio-Abietetum est
devenu faiblement mais significativement plus acidophile depuis 1950, pour une cause
extralocale. Cette cause peut étre une dynamique climacique naturelle, une influence
inexpliquée du régime forestier homogéne dans I'échantillon, ou la pollution de Pair.
La répétition de la démarche dans d’autres régions et d’autres types forestiers est en
cours et permettra de faire la part de ces trois derniéres causes.

Zusammenfassung

Die Verdnderungen der Artenzusammensetzung eines Waldbestandes, die aufgrund
von Wiederholungen fritherer pflanzensoziologischer Bestandesaufnahmen zu be-
obachten sind, kann auf einen ganzen StrauB moglicher Ursachen zuriickgefiihrt wer-
den, die an den Regenerationszyklus, waldbauliche MaBnahmen, die Klimaxdynamik
und atmosphérische Verunreinigungen gebunden sind. Die entwickelte Methode, wel-
che teilweise die Ursachenfindung erleichtert, beruht im wesentlichen auf der me-
roconotischen Aufnahme. Es handelt sich dabei um ein Aufnahmeverfahren, welches
die Heterogenitit einer Aufnahmefliche beriicksichtigt, wihrend die klassische pflan-
zensoziologische Aufnahme einen uniformen Pflanzenbestand voraussetzt. AuBerdem
wird der Waldbewirtschaftungskomplex als Konzept aus dem Regenerationskomplex
heraus definiert und dient als Aufnahmeeinheit. Der statistische Vergleich alter mit
neuen Aufnahmen beginnt mit einer Bereinigung der Tabelle, welche durch die me-
rocdnotische Aufnahme ermoglicht wird.

Die Anwendung dieser Methode am Beispiel von zwanzig Waldbestinden des Baz-
zanio-Abietetum aus dem Emmental (Kanton Bern, Schweiz) zeigt, daB sich die flo-
ristische Zusammensetzung, gemessen an deren Zeigerwert, seit 1950 zugunsten einer
leichten, aber signifikanten Versauerung verindert hat und daB die Ursache dieser
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Verdnderungen regionaler oder genereller Art ist. Die Ursache kann in der natiirlichen
Klimaxdynamik, in einem unerkldrlich gleichmiBig iiber alle Bestinde wirksamen
waldbaulichen EinfluB oder in der Luftverschmutzung liegen. Die laufenden Auswer-
tungen floristischer Vergleiche in anderen Regionen und anderen Waldgesellschaften
werden es ermdglichen, die Anteile der genannten Ursachen zu ermitteln.

Messieurs B. Ramp, T. Dalang, C. Hoffmann, F. Chatelain et B. Jud nous ont aidés et con-
seillés en informatique et en statistique. Monsieur H. Huber a contrdlé et corrigé les dé-
terminations d’une partie des Sphagnum. Mme. 1. Bucher a fourni d’utiles informations
bibliographiques. Madame D. Pichler a réalisé les figures avec la collaboration de Monsieur K.
Rauber. Que ces personnes soient chaleureusement remerciées.
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