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Le releve merocenotique et son application ä l'etude
du changement floristique en foret *

P. Kissling, N. Kuhn et O. Wildi
Institut federal 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
investigating floristic changes in forests. Bot. Helv. 98: 39-75.

A procedure for phytosociological sampling of heterogeneous or
micro-heterogeneous 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,
releve expurgation, forest disease.

1. Introduction

Depuis plusieurs annees, de vastes recherches sont consacrees au deperissement des

forets. L'effort principal se porte sur les arbres, leur perte de feuilles, la reduction de
leurs cernes annuels, leur reaction physiologique aux polluants, la sensibilite relative
des essences. La geobotanique, quant ä eile, se voit poser la question suivante: S'est-il

produit durant ces dernieres decennies un changement floristique du sous-bois qui se-

rait dü ä l'exces de polluants re§us avec les precipitations? La mise en evidence d'un tel
changement confirmerait la gravite du phenomene du deperissement et eclairerait ses

modalites, puisque le cortege floristique est un indicateur biologique. Une täche de la

geobotanique est de developper une methode de diagnostic qui puisse etre integree de-
sormais ä la surveillance biologique generale des forets.

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

Notre probleme est different: il ne s'agit pas de chercher une modification delimitee
autour d'une source connue, mais un changement extra-local explicable par la cir-

* Travail finance partiellement par le programme SANASILVA.
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culation des masses d'air. II n'y a done pas de «parcelles-temoins» mais seulement des
«releves-temoins», datant de 1940-1960 environ.

Ce probleme est etudie depuis peu dans quelques regions d'Europe:
- Wittig et al. (1985) repetent 44 releves de Milio-Fagetum en Westphalie. Entre 1976

et 1983, les stations considerees se sont enrichies en especes indicatrices d'acidite et
leur valeur indicatrice de reaction (Ellenberg 1979, R) a diminue. - Falkengren-
Grerup (1986) repete 79 releves de quadrats dans divers types de hetraies du sud de
la Suede. Les releves originaux remontent ä 1949-1970. Dans cet echantillon heterogene,

certaines especes ont prolifere de fa£on generale: ce sont surtour des me-
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 especes ont presente une dy-
namique differente dans les divers domaines de pH de l'echantillon. En outre, le pH
de l'horizon humifere a diminue dans la majorite des stations.

- Wilmans et al. (1986) montrent entre autres qu'un facies nitrophile ä Alliaria se re-
pand dans les chenaies mixtes du Kaiserstuhl.

- Kuhn et al. (1987), apres avoir repete quelques centaines de releves, presentent une
premiere analyse consacree ä deux echantillons de diverses chenaies acidophiles du
nord de la Suisse et de Galio-Carpinetum molinietosum du bassin de Geneve. Entre
1938-1960 et 1983-1985, la valeur indicatrice d'azote (Ellenberg 1979, N) du cortege
floristique global a augmente.

- Un projet similaire a ete annonce en Allemagne (Jahn, in UFOKAT83, p. 528).
Nous envisageons ici un probleme methodologique fondamental concernant l'in-

terpretation du changement floristique en foret.

2. Probleme et objectif

Plusieurs facteurs ecologiques interferent dans la dynamique du cortege floristique
forestier:

- d'une part, depuis quelques decennies, les stations re§oivent une quantite accrue
d'azote et d'autres polluants par les precipitations (Fuhrer 1986).

- d'autre part elles poursuivent leur cycle spontane ou sylvicultural de vieillissement et
de regeneration. Or le cycle de regeneration se manifeste lui aussi par des chan-
gements - locaux, temporaires et reversibles - de l'economie de l'azote dans les
horizons superieurs du sol et par un cycle de succession floristique spectaculaire, riche
en especes nitrophiles. Le phenomene est dejä bien decrit en phytosociologie (voir
par exemple Oberdorfer 1978, p. 299-328, en particulier fig. 7 p. 300, Epilobietea), et
etudie en pedologie et en ecologie generale (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 superposee
au cycle de regeneration.

- par ailleurs les travaux forestiers creent des microbiotopes temporaires colonises par
une flore particuliere (tas de branches, sillon de debardage, place ä feu, etc.).

- enfin il peut survenir des accidents meteorologiques ou anthropogenes (secheresse,
incendie, etc.).
Considerons une Station decrite au milieu du siecle par un releve phytosociologique

classique. Nous la recherchons 30 ä 40 ans plus tard pour y depister un eventuel chan-
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gement floristique dü ä la pollution de l'air. Or nous la retrouvons souvent modifiee
par son histoire, par un melange original des facteurs locaux enumeres ci-dessus. Alors
se pose le probleme methodologique traite par ce travail: Comment faire la part des
divers facteurs interferant dans le changement floristique observable?

Ce probleme n'est pas discute per Falkengren-Grerup (1986). Kuhn et al. (1977) ne
l'envisagent pas au Stade de la prise du nouveau releve, qui est un releve
phytosociologique classique, mais au Stade du traitement numerique. lis montrent que
('augmentation de la valeur N s'accompagne d'une diminution de la valeur indicatrice
floristique de lumiere (Ellenberg 1979, L) dans leur echantillon (ibid., Fig. 1): c'est un
bon argument pour affirmer que l'augmentation de N n'est pas un effet de clairiere.
Wittig et al. (1985) comptent les arbres dans leurs stations, s'informent de l'histoire syl-
vicole, puis traitent separement les stations eclaircies et celles dont le couvert est reste
semblable: la dynamique des especes indicatrices et des valeurs indicatrices moyennes
s'avere differente dans les deux lots.

Notre objectif est de tenir compte de cette interference des le debut de la procedure,
d'une fafon si possible reproductible et generalisable ä des situations variees. Nous de-
veloppons une methode de releve et de traitement qui permet de:

- delimiter plus precisement les effets floristiques du cycle de regeneration et des au-
tres facteurs locaux dans le complexe forestier, au moment du releve;

- faire abstraction de cette interference lors du traitement numerique;
- done degager les changements floristiques certainement inexplicables par des causes

locales, lors de Interpretation.

3. Materiel

Le principe de la methode impose d'interpreter separement les releves de chaque
type forestier: en effet le meme changement floristique a une signification ecologique
differente dans des associations differentes. Par exemple l'apparition d'Oxalis acetosella
dans une foret tres acidophile et dystrophe indique une eutrophisation, tandis que dans
une foret basophile eile indique une acidification (voir par exemple Koop 1982, 256,
fig. 9). Un autre motif methodologique sera presente plus loin (4.5.2).

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

D'une part les modifications de la flore du sous-bois par les travaux forestiers sont
bien localisees et differenciees, gräce ä deux facteurs: premierement le jardinage
(Plenterwald) pratique dans la plupart des stations comporte des operations bien typees
(trainage, feu de branches, etc.) et ces operations sont clairsemees par le principe de

l'exploitation de pieds isoles; secondement le podzol frais et tendre de ces sapinieres
enregistre les impacts locaux comme un papier photographique. II est ainsi facile de
reconnaitre et de delimiter la clairiere ä Epilobion, la place ä feu ä Funarietum, le sil-
lon de debardage ä especes du Caricion fuscae, etc.

D'autre part le contraste entre le sous-bois de la futaie et les microcenoses sylvicoles
est grand, autant par la physionomie que par les valeurs indicatrices ecologiques: le
sous-bois de futaie est tres acidophile et dystrophe, et pauvre en especes herbaeees, tandis

que les microcenoses sylvicoles sont tres riches en especes de dicotyledones
herbaeees et assez fortement nitrophiles.
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Nous avons repete 24 releves realises par Kuoch (1954, tabl. 7 et fig. 3) en 1949 et
1950, principalement fans l'Emmental (BE). Cet auteur les classe en trois variantes qui
composent un gradient edaphique:
- la Variante ä Bazzania est la plus acidophile, dystrophe et humicole. C'est la plus re¬

presentative de la tendance ecologique de l'association, et la plus utile pour notre
probleme. Nous avons recherche toutes les stations.

- la Variante «typique» presente dejä quelques especes mesotrophes.
- la Variante ä Lysimachia est l'aile la plus eutrophe du groupement et nous interesse

moins ici.

4. Methode

Le principe consiste ä rechercher les placettes d'anciencs releves phy-
tosociologiques, ä y repeter le releve floristique, et ä interpreter le changement flo-
ristique selon le raisonnement suivant: en connaissant les preferences ecologiques des

especes apparues ou disparues, on deduit un changement de l'habitat, qui indique
vraisemblablement un changement du biotope.

4.1 Concepts phytosociologiques necessaires

La phytocenose est un tapis vegetal concret englobant toutes les strates presentes, de

composition floristique homogene et occupant un biotope homogene ä l'echelle utile.
Cette definition est compatible avec les acceptions de Cain (1944, in Daget et al. 1979,
194), Sukachev et Dylis (1964, 26-27, 108), Gounot (1969, 15), Guinochet (1973, 10),
Lemee (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) ä l'instar de nombreux autres auteurs (Go-
dron et al. 1968, 13-14; Frontier et al. 1983, 52), «le tapis vegetal a souvent, sinon tou-
jours, un aspect en mosaique. Elle est constitute par la repetition de motifs structuraux,
generalement en petit nombre, lies ä des variations concomitantes de composition
floristique Les plus interessantes sans doute sont les mosaiques oü les motifs se repe-
tent plus ou moins regulierement un grand nombre de fois. L'homogeneite du tapis
vegetal ne peut exister que si la mosaique est repetitive L'homogeneite est
generalement une question d'echelle. Les parties de la mosaique qui semblent homogenes
ä une certaine echelle se revelent en general avoir elles aussi une stucture si l'on passe ä

une echelle plus fine Nous avons propose d'appeler elements les differentes unites

...». Dans ce domaine epineux de la notion d'homogeneite, nous arretons aux
termes et acceptions suivants: Une surface est «floristiquement homogene» si les especes
y presentent une distribution topographiquement aleatoire (voir Daubenmire 1968,

fig. 18 et Dahl et Hadac 1949, 161) ou si du moins leurs habitats y presentent une
distribution aleatoire (cas des especes rares). Sinon, eile est «heterogene» ou «ma-
croheterogene» (Guinochet 1973, 33). Une surface floristiquement homogene est
«uniforme» si les especes presentes ont des distributions topographiques independantes; elle
est «microheterogene» (Guinochet, loc. cit.) si les distributions topographiques des

especes ne sont pas toutes independantes, c'est-ä-dire si certaines especes sont associees
en groupes qui eux se repetent comme les elements d'une mosaique et avec une
distribution topographique aleatoire (voir Daubenmire 1968, fig. 20 et 24; Dahl et Eladac,
loc. cit.).
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2. L'echelle de perception depend du but de la recherche. Mueller-Dombois et

Ellenberg (1974, 408) donnet un bon exemple de la difference de diagnostic obtenu dans

le meme tapis vegetal ä deux echelles de perception: "on a 400 m2 sample-plot basis, a

forest community may be considered unstable because a large tree may fall down, creating

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

l'occurrence, dans la perspective ecologique globale de Sukachev, la phytocenose fo-
restiere envisagee englobe les clairieres et autres Stades de regeneration (Sukachev et

Dylis 1964, 125-126), tandis que dans la perspective de la phytosociologie züricho-

montpellieraine, chaque Stade de regeneration est traite comme une
phytocenose et donne lieu ä une synsystematique independante. Nous adoptons cette der-
niere echelle, ou la phytocenose est prise la plus petite possible tant qu'elle englobe
toutes les strates presentes.

Lorsque l'on prete attention ä la microheterogeneite d'une phytocenose, on y
distingue des merocenoses (Barkman 1973, 452-454, tabl. II). Barkman distingue plusieurs
types de merocenoses selon leurs criteres diagnostiques. Deux types nous interessent:

1. La microcenose est une merocenose qui n'englobe pas forcement toutes les strates

presentes mais comporte differentes formes biologiques, qui possede une composition
floristique particuliere et occupe un microbiotope particulier au sein de la phytocenose.
Par exemple la vegetation du dos des blocs et celle des faces des blocs sont des micro-

cenoses de YAsplenio-Piceetum. La microcenose correspond ä ce que Lemee (1978,

p. 13) nomme «microbiocenose», et ä peu pres ä ce que Delpech et al. (1985, 174) nom-
ment ä tort «synusie». Elle n'a rien ä voir avec ce que Lemee (1978, p. 9) et Touffet

(1982, 59) nomment «microbiocenose».

2. La synusie est une merocenose limitee ä une forme biologique, possedant une

composition floristique particuliere et occupant un microbiotope ou une phase phe-

nologique particuliers dans la phytocenose. Par exemple le Polytrichum commune-So-

zion (Koppe 1955, 101) des cuvettes humiferes humides est une synusie des forets de

resineux sur podzols. Cette definition empruntee ä Barkman (1973, 452) correspond
aux acceptions de Braun-Blanquet (in Pavillard 1935, 72), Cain (1944, in Daget et al.

1979, 247), Braun-Blanquet (1964, 167), Daubenmire (1968, 9-10) et Mueller-Dom-
brois et Ellenberg (1974, 164). II faut par contre rejeter les definitions donnees 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 mosa'ique de phytocenoses homogene pour un critere utile, ä

une echelle utile. Ce critere peut etre la composition phytosociologique (repetition
aleatoire de quelques associations vegetales comme elements d'une mosaique, comme
dans la garrigue): dans ce cas le complexe est lui-meme une phytocenose. Mais ce

critere peut aussi etre ecologique: par exemple le niveau thermique definit un type de

complexe qui est l'etage de vegetation; dans ce cas le complexe n'est plus une
phytocenose, car il n'est pas necessairement floristiquement homogene. Cette definition est

compatible avec les concepts de «complexe de groupements» (Braun- Blanquet et
Pavillard 1928, 19; Pavillard 1935, 45; Touffet 1982, 25), «complexe d'associations» (Delpech

et al. 1985, 54), «Assoziationskomplexe» (Tuexen 1978), «complexe de vegetation»

(Meriaux et Gehu 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 vegetal floristiquement homogene et jugee digne de faire
1 objet d'un releve phytosociologique. II peut correspondre ä une phytocenose ou ä une
synusie, selon que le phytosociologue se preoccupe de plantes vasculaires ou de bryo-
phytes et lichens.

Le terme «station» a toujours ete ambigu. Nous l'utilisons pour designer l'espace
concret occupe par une phytocenose ou un complexe, autrement dit l'individu
d'ecosysteme, comprenant l'«individu de biotope» (Duvigneaud 1980, 6) et la bio-
cenose. Cette definition correspond ä l'acception courante dans la litterature
phytosociologique actuelle (Godron et al. 1968, 12; Guinochet 1973, 12; Long 1974, 57;
Duvigneaud, loc. cit.; Touffet 1982, 83; et Delpech etal. 1985, 169). Pour les termes
«biotope», «habitat», «localite» et «placette», nous adoptons les definitions de Delpech
et al. 1985).

4.2 Delimination de la placette

Les releves anciens sont parfois plus riches de microcenoses que la station
homogene telle que nous l'apprehendons maintenant, du fait que la synsystematique s'est
affinee entretemps. De plus il arrive qu'ils englobent une petite clairiere de jardinage,
un sillon de debardage recolonise ou une minuscule enclave d'un biotope etranger ä
l'association.

Et surtout, une station qui etait uniformement couverte d'une phytocenose de futaie
en 1950 peut avoir ete transformee en un complexe de phytocenoses de regeneration
par les interventions sylvicoles. Dans l'exemple de la figure 1, les «12 ares» indiques
par Kuoch comprennent une grande surface (d) qui est actuellement temporairement
modifiee par l'exploitation forestiere. Ainsi, la surface qui correspond to-
pographiquement ä la placette de Kuoch est actuellement un complexe forestier
floristiquement heterogene.

Si nous arrivions dans cette station (fig. 1) avec le point de vue du phytosociologue
syntaxonomiste, nous ne releverions que l'elelement a, le plus representatif de la futaie
du Bazzanio-Abietetum, done ä peu pres le dixieme seulement de la placette
prospectee par Kuoch. Cette demarche aurait deux defauts:
- nous ne trouverions pas Goodyera repens, qui figure dans le releve de Kuoch mais

n'apparait actuellement que dans l'element d, done nous concluerions ä tort ä la dis-
partition d'une bonne indicatrice des forets de resineux;

- nous nous priverions de connaitre la distribution des especes dans les divers micro-
biotopes; or nous en aurons besoin lors de l'interpretation (voir 4.5.2).
Nous devons done abandonner le canon de la station floristiquement homogene, et

etendre la placette du releve ä l'ensemble de la mosaique. Mais comment faire le releve
floristique d'un complexe de phytocenoses? II serait bien sür possible de faire plusieurs
petits releves, un par element, selon la pratique phytosociologique classique. Mais pour
comparer l'etat actuel de la placette ä l'ancien releve, il serait plus elegant et eco-
nomique de realiser un seul releve synthetique de cette placette devenue
floristiquement heterogene.

4.3 Releve phytosociologique et releve merocenotique

Le releve phytosociologique classique (Braun-Blanquet 1964, 29-30) requiert une
station floristiquement homogene et il ignore a priori la microheterogeneite de la
station. Chaque espece est cotee comme si eile avait une distribution independante des
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Fig. 1. Delimitation de la placette et elements de la mosaique (chap. 4.2). Station 19, BE, Ober-
langenegg, Ober Hubel, (622,70/183,61), 935 m, environ 15 ares. Plan sch6matique (echelle irre-
guliere) de la placette du nouveau releve. a=Zone convexe de futaie sombre, la plus representative

du Bazzanio-Abietetum; sans bois mort; 1,5 are. /3=Comme a, moins pure, avec quelques
especes de clairieres ou autres; 1 are. y=Dans a, petites lentilles oü l'horizon humiföre est abrase;
nettement delimitees, 4 centiares. <3= Peuplement fortement eclairci, couverture arborescente

< 60%; bois mort, pistes abandonees et sillons de debardage colmates par la vegetation; flore ty-
pique du Bazzanio-Abietetum melee d'especes des coupes et des pistes. e= Enclave concave
humide non humiföre, rappelant l'Equiseto-Abietetum; presque depourvue d'especes du
B.-A.; 0,5 are. £=Chemin construit apres la prise de l'ancien releve, et son remblai; exclu du re¬

leve. Les environs sont analogues, ä part des pres au SE.

autres done comme si la placette etait uniforme (au sens defini sous 4.1), meme dans
des phytocenoses dont la microheterogeneite est criante (forets sur blocs, gradins ro-
cheux ou lapies). Godron et al. (1968, 14) innovent en ecrivant: «l'ecologiste peut
aussi, en distinguant des «elements» et en indiquant la «localisation» des especes, faire
des releves dans des zones heterogenes, ä condition que les causes et les modalites de

l'heterogeneite soient observees avec soin»; mais ils ne proposent pas de methode ä cet
effet.

Nous pratiquons ici une methbde que nous appelons «releve merocenotique» (du
grec ftEQOt;: partie). Ce releve est un assouplissement et une generalisation du releve

phytosociologique. II ne requiert pas forcement une station floristiquement homogene,
et il decrit la placette comme un ensemble d'elements, d'oti son nom. II peut done s'ap-
pliquer ä des surfaces uniformes, microheterogenes, ou macroheterogenes. La
procedure est la suivante:

I. Delimiter la placette, qui doit remplir deux conditions:
a. etre homogene pour une critere conforme au but de la recherche. Ce crit6re n'est

pas necessairement floristique, il peut etre ecologique, dynamique ou phy-
sionomique. La station peut done correspondre ä une phytocenose ou ä un
complexe.
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b. pouvoir etre assimilee ä une hierarchie d'elements selon des criteres compatibles
avec le but de la recherche (voir III).

II. Analyser la station en elements selon des criteres floristiques, ecologiques ou struc-
turaux. Si le releve doit etre compare avec des releves de stations analogues, les
elements devront etre homologues dans toutes les stations: il faudra done un in-
ventaire et une taxonomie prealable des elements. II peut s'agir d'une mosai'que de
synusies ou de microcenoses dans une phytocenose, d'une imbrication spatiale ou
temporelle d'autres types de merocenoses dans une phytocenose (Barkman 1973,
454), ou d'une mosai'que de phytocenoses dans un complexe.

HI. Etablir une hierarchie des elements, et ä partir d'elle une chaine qui aille du pri¬
mordial au moins important (par exemple fig. 1 et 2). Cette chaine definira la
sequence du releve. Les criteres peuvent etre divers, mais on ne pourra comparer que
des releves faits en suivant la meme hierarchie.

IV. Faire l'inventaire sequentiel des especes: commencer dans le premier element de la
chaine en prospectant toutes les parcelles qu'il forme dans la placette; continuer
par le deuxieme element, en ajoutant ä l'inventaire les especes qui n'y figurent pas,
avec un symbole particulier; continuer jusqu'ä la fin de la chaine, avec un symbole
pour chaque nouvel element.

V. Estimer l'abondance-dominance des especes par rapport ä l'ensemble de la pla¬
cette, et non par rapport ä la superficie des divers elements. Ainsi, en ignorant le
symbole de repartition dans les elements, on peut utiliser ce releve comme un
releve phytosociologique classique dont la placette couvre l'ensemble de la station.
Par consequent le releve phytosociologique est un cas particulier de releve me-
rocenotique oü l'on ne peut ou ne veut pas distinguer de merocenoses.

VI. Pour composer un tableau, condenser le symbole de repartition et le chiffre
d'abondance en un code unique adapte au but et aux techniques de traitement
(voir par exemple tabl. 1).
Une limite importante ä l'application de cette methode tient ä son caractere

sequentiel. L'objectif de realiser un releve unique, facilement reductible ä un releve
phytosociologique ou comparable ä un releve phytosociologique de la meme placette,
conduit ä l'exigence de ne relever chaque espece qu'une fois, dans le premier element
de la chaine oü eile apparait. Ceci implique l'inventaire sequentiel, done la hierarchie
des elements. Dans notre probleme, une telle hierarchie est justifiable comme nous le
verrons (4.4). Mais nous pouvons imaginer des cas oü une hierarchisation serait
impossible: dans ces cas, on est ramene ä faire un petit releve phytosociologique separe
dans chaque element, et notre methode est inapplicable.

4.4 Le complexeforestier et son releve merocenotique

Le cycle de regeneration forestier est decompose en Stades par les sylviculteurs
comme par les phytosociologues (Schütz 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 termine leur

croissance en largeur et leur competition, comprennent les Stades de futaie et les tail-
lis äges. La flore forestiere y trouve son optimum et ils servent par consequent im-
plicitement de base ä la synsystematique des forets.

— Les Stades herbaces, domines par la strate herbacee et des plantes ligneuses de moins
de 50 cm, comprennent la «Kahlphase« ou «Kräuterphase» (Koop, loc. cit.) et le
«semis» (Schütz 1965, 1; Martinot-Lagarde, loc. cit.; Delpech etal. 1985, 161). Iis
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correspondent en phytosociologie au «Stade 1» de Oberdorfer (loc.cit.) qui
comprend les associations de coupes de l'Epilobion et de l'Atropion.

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

- Les Stades sous-arborescents, Stades de croissance et de competition maximales des
arbres, avec dessechement des branches inferieures, comprennent le «fourre» au sens
de Schütz (1965, 4), le gaulis et les perchis. Le couvert est tres opaque, le sous-bois est
rarefie et pauvre en especes, si bien que ces Stades ne sont pratiquement pas etudies
en phytosociologie. On trouve le reflet de cet etouffement temporaire du sous-bois
dans les etudes de cycles chimiques resumees par Cole et Rapp (1981, 348-350).
Chacun de ces Stades peut constituer une phytocenose. Nous groupons les Stades

herbaces, arbustifs et sous-arborescents sous le terme de «phytocenoses de regeneration».

Dans la phytocenose de futaie (ou de vieux taillis) il sera utile de distinguer les
microcenoses naturelles.

En outre le cycle de regeneration s'accompagne de quelques elements qui peuvent
se trouver dans les phytocenoses de tous les Stades: la souche, le tronc pourrissant, le
tas de branches et la motte de souche arrachee (Koop 1982, 255 sq., fig. 11-12). Nous
les nommons «microcenoses de regeneration annexes».

Le complexe de regeneration (Watt 1947, Knapp 1974, Koop 1982) est l'ensemble
des phytocenoses arborescentes, des phytocenoses de regeneration et des microcenoses
de regeneration annexes derivees d'un syntaxon de futaie, au sens abstrait ou au sens
concret d'un mosai'que delimitee dans le terrain. II est homogene du point de vue de la
Vegetation potentielle. C'est un ensemble de seniles ou microseres au sens de Dau-
benmire (1968, 224).

Or en prospectant les stations d'un complexe de regeneration, on y trouvera sou-
vent en inclusion des petits elements (phytocenoses ou microcenoses) de deux types:
- anthropozoogenes non indispensables au cycle de regeneration mais derives du bio-

tope typique du syntaxon forestier: terrier, place ä feu, sillon de debardage et autres
pistes, etc.

- naturels mais etrangers au biotope typique du syntaxon forestier: combette humide
sans humus et ä especes de megaphorbiaie dans une foret sur podzol (fig. 1), bloc
erratique dans une foret de sol limoneux, clairiere primaire ou du moins permanente
touchant aux limites de la foret, poche de sol brunifie dans un Asplenio-Piceetum, etc.
Ces elements minoritaires en superficie, non indispensables ou etrangers au

complexe de regeneration, mais frequemment inclus dans la mosai'que, nous les
nommons «enclaves».

Nous nommons «complexe forestier» l'ensemble d'un complexe de regeneration et
de ses enclaves habituelles. Cette terminologie est resumee par la figure 2.

Si nous voulons faire un releve merocenotique d'un tel complexe, selon quel critere
ordonner les elements pour former la hierarchie requise (4.3.III)?

II est conforme ä notre probleme et il nous semble naturel de considerer ces
elements comme divers degres de transformation de la futaie de reference ou comme
divers degres de divergence par rapport ä l'ecologie typique de cette futaie. La futaie
vient done en tete, suivie du reste du complexe de regeneration, qui groupe des ele-



48 P. Kissling et al.

chaine du releve

merocenotique

Fig. 2. Modele de structure du complexe forestier (chap. 4.4).

ments derives de la futaie par une transformation modeste et reversible du biotope.
Viennent ensuite les enclaves anthropozoogenes, car elles sont aussi derivees du
biotope typique de la futaie, mais par une transformation plus forte, parfois irreversible, et

non indispensable au cycle de regeneration naturel. Les enclaves naturelles sont re-

poussees tout ä la fin, bien qu'elles puissent etre inclues dans une parcelle de futaie,
car elles ne sont pas derivees genetiquement du biotope typique de la futaie: elles y
represented des inclusions fragmentaires d'un ecosysteme etranger qui peut former ail-
leurs un complexe de regeneration different. Cette chaine est representee par la fleche
de la figure 2.

L'application de ce modele au cas du Bazzanio-Abietetum est formulee par la

figure 3, dans laquelle les numeros lall traduisent la chaine hierarchique. Le tableau 1



Botamca Helvetica 98/1, 1988 49

complexe forestier

enclaves
naturelles

complexe de regeneration

enclaves anthropozoogenes
microcenoses futaie typique

phytocenoses
regeneration

microc
regen
annexes

e
11

6

|e |
«S 83

1

a E

IIcE &
8 5 s

i % %

Bazzamo Abtetetum

F/H mor

E S
.32c te «>

9 s "Plis
<5J i& 8

F/H mor L
mineralise

moy (mm)

E/B
E peu
enrichi enrichi

§ £

III
% %
tj £» 5
Ja«^ C O
C £ b
o S s-
5 § |
33?

max/mm moy (periodiquement max)

sequence
et codes
du relev£
meroceno
tique

principaux
syntaxons
correspondants

horizon affleurant

humidite en surface

couverture Y sY

£degr4 de divergence^ fgr§ croissant de transformation £

Fig 3 Complexe forestier du Bazzanio-Abietetum (chap. 4 4). Elements et codes du releve mero-
cenotique (tabl 1). Nomenclature des horizons d'apres Richard & al (1978, I, 37). Syntaxons
d'apres Meyer 1949, Kuoch 1954, Ellenberg et Klotzh 1972, Koppe 1955, Oberdorfer 1977, 1978,

1983, Philippi 1963, Jahn 1980



50 P. Kissling et al.

O D

C LO CO 00

-O LO C

CM « lO C

> CD CO

J CM O"

r- r-
j <o cm

c to r- od

5 CO O
« f o
> r*- cm

j cn on

c to
CD

CM

r- co

CD O
CD CD

t CD CO

C CO CO CM
CO
-H CO P- —

: CD CD CM

rn «f fO

C CD CD -H

M"

c cd r*- o
CM CO LO

c CD CD CO
>

CM CO P-.

C CD C0 0-
CM CO CD

c cd r- co

-H CO CO

C CD r- CD

r- «-•

C CD CD CO

-H M- N
C CD CD CO

CM CO CO

CCDN-
CM CO (O

C CO 0- LO
I

^ f— CO

C CD CO M-

CO CD O

> c
- ^ —

— at ^© -u L. o> »•
O -C 0)

3 O -*->

ra o 3 —
41 k- to o

3 S
CD 3
.c .c

C 3
L. O

.0 (0

V- -O <3 CD -*

- C t. k. O
(0 (0 O O 3
— V. © © O (TJ 03

+ -«t CO —i + •

J + CM — -

J CM —' CM

• M- CO + ^
CM CM •

CM -H •

M* CO -f -f —

CD O C_> -O

- Tf CO CM +

CM —

+ C- •

CMCM*-,M"CM*-«CM + •

CM CM -H CO -H

CM CM -M- CO *

CO CM CD CO —

CO CM — CO CM CM i-

CM CM

— CO

CO CM •

CM CM •

> > -c j: O

(0 (ft >- > J= -

CL CL CL CL

CO (0 (0 (ft (ft to
3

(0 (ft (It (ft (ft (ft o
© © © 3 3 3 L.

— — CT CT Ol ®
.£> -O -O (0 (0 «J 3
C < < Li. Li_ Ll. Cf

ü) jz e (o

E O (0 .c J

"O 3 - — —

— C +> CT CT

3 Q. >• (0 <0

-C >..£
HICECLQ.



Botanica Helvetica 98/1, 1988 51

• « CO CM

CD U <_> C_>

>-CM CM

CJ CD Li. O
CM + CO CM

« CM CM CM 00 CM

CM t- CM CM I. CO

CM •—< CM

.O —I « <C M" O

« + +
CM CM « « «
«CM M- CM «

• « CO CO CM

CM CO CM CO '

i CM + CM CO CM CM « s

« CO •
• « CM

>• CO >- CM « CM CM «
M- CM CM + +

CM L ^ L + CM

H CM + « CM

• CM • CM CM • C

• • CO M- in

6
3 ® 3 © <0

3 O "D "O -I

C O

O C CO c
- o. a. <4- G

to — -o
a.

E w w
3 — -- G «- »- I

o 3 # ® :
O C -H -t-> t

a..c cl a.

3 O. W 3 —

in (0 3 Q E G k. e e e
(0 E E E E ra -
— E 3 3 3 3 - 1

c c c c0)0 0)0)

k JZ. -P
: cc q. c

X £ X N
q. a. a id i

CO CO CO en _
a> a> 3 o
> r: _J CD

to (0 M

3 3 i

3 3 i

3 3 3 O) <



52 P. Kissling et al.



Botanica Helvetica 98/1, 1988 53



54 P. Kissling et al.

< m '

£> < J3 -O

MM ^ •

CJ CD ro

M to •

Z 4> C
uj e «
O 3 —
•—I CC CL

CO -H .(O

— — « C C - U)

E 3 CT) C -

E 3 E E
3 .C ® 01

- O "CT W
n _c - k-
i a. cl -P

o c

3 a. i

a> -
o. to

co —

a. x —

It O ID — III 3 ID k- 3 > k_ -DM«V"CTO3(ACn33(0
® CT V «

CT. 3 CT. CT)

k. l_ « — (A >. U) >.
oo — m ra k. ra t. <

3 —

o c
- ©

>. C k. —

CT) "CT

k. C

ID >. O 3 £.coaaco>0Q.zujQ: : a. o: a: co :

• w o u>

< U LL t



Botanica Helvetica 98/1, 1988

CM O TJ- CD

CM CO

CM O
in cm

—•

CM —• CO

CM CD

CO CM

OD CM CD

' — CM M-

« CO CM CO

CM ©
CM CM

- CO CM CD

CM CD (M CM in •

— CD CO CO

CM O T

CM -f
cm r^»

CM <T>

CM CD

CM CO

CO in
h -H m ©
- T in CM

CM CO

CM CM

CM CM

cm r-
CM 00

CM CO

in r-
CO 00

in « as CM 00

CO CM

CO —«

CO ©
CM CO

cm r-»

co co in
CM CM

cm r-
cm o-
CM CD

in co

M"

CM CD

cm r-
- -a- in oo

•<00 CD CM CO -H ©
in — co CM CD

CM CO

— co in cm CM M-

co ©
cm in
CO CO

— M- in CD

CM CM

CM CD

CM CO

CM CO

CD ©
CD ©

CM O
cm in

-co in cd

-cm in ©
- M- m co

-co in co

CO —
üj -rX —
Q. -
O CO
a. -
t— in

IÜ ©X —
Cu -
O CD



56 P. Kissling et al.

comporte en tete un inventaire des elements actuellement presents dans chaque
station: par exemple la station 16 est si drastiquement eclaircie que Ton doit la considerer
comme une grande clairiere de coupe avec quelques arbres, done tout le releve est code
comme releve de clairiere (element No. 3), et en effet les especes de coupes sont par-
tout; la flore du Bazzanio-Abietetum est toujours lä, mais pas la phytocenose de futaie
(No. 1). Les releves anciens sont des releves phytosociologiques classiques de phy-
tocenoses, mais les notes de terrain sont parfois assez detaillees pour permettre une re-
constitution partielle des microcenoses: le cas echeant, le releve originel est lui aussi
encode selon la figure 3. Mais il faut se rappeler que cette reconstitution reste toujours
fragmentaire pour les anciens releves. Lorsqu'une espece figure en sous-bois (codes
r-5/u) dans l'ancien releve, mais apparait hors de la futaie actuellement (autre code al-
phabetique), le code de presence est mis en majuscule dans le nouveau releve, pour
une raison pratique que nous verrons plus bas (4.5.3).

Par l'analyse de la station en elements, le releve merocenotique va nous permettre
de moduler la comparaison statistique des anciens et des nouveaux releves, de l'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 releves 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 ä degager un changement extra-local explicable par la pollution at-
mospherique. Pour ce faire, il nous faut expurger les releves. Ci-dessous nous ela-
borons une procedure: eile est optimalisee par des retouches successives dont les effets
sont illustres par la figure 4 et le tableau 2. La procedure definitive est resumee glo-
balement par le tableau 3.

Si nous prenions le tableau 1 brut, sans expurgation, pour calculer les valeurs in-
dicatrices moyennes des releves, nous obtiendrions le resultat suivant: une
augmentation significative des valeurs indicatrices de reaction R et d'azote N (tabl. 2 a) et
une augmentation massive de l'indice de firmiere L (fig. 4 a), entre autres. Mais ce

changement est dü au fait que la plupart des surfaces qui etaient plus ou moins au
Stade de la futaie il y a 35 ans ont subi des coupes et ont ete envahies de microcenoses
sylvicoles: pour s'en convaincre, il suffit de voir le nombre d'especes nouvellement ap-
parues avec des codes alphabetiques. Comment eliminer du tableau les changements
lies au cycle de regeneration et aux travaux forestiers?

4.5.1 Une expurgation sommaire?

Essayons d'abord d'ignorer simplement tout ce qui se passe en dehors des
microcenoses de futaie. Pratiquement cela revient ä effacer tous les codes alphabetiques
autres que r et u (en particulier le nouveau releve de la station 16 est completement
efface). Le diagnostic tire du tableau ainsi expurge est singulierement different:
diminution massive des indices R, N (tabl. 2 b) et L (fig. 4 b).

Nous avons grossierement elimine l'effet floristique du cycle de regeneration et des
autres facteurs locaux. Toutefois ce diagnostic ne decrit pas encore fidelement ce qui a

vraiment change en sous-bois, void pourquoi:
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culees apres differents degres 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 l'ancien au nouveau releve.

Dans l'exemple de la figure 1, cette expurgation sommaire revient ä comparer le
releve actuel des microcenoses de futaie a et ß au releve aneien presque complet (seuls
tombent Impatiens noli-tangere et Dicranodontium denudatum, signales par Kuoch dans
un microbiotope particulier). Or nous avons dejä rappele que les releves classiques ne
sont pas toujours strictement cantonnes aux microcenoses de futaie (4.2). II subsiste
done dans les releves anciens du tableau expurge des especes qui sont codees r-5 mais
qui etaient sans doute dans une microclairiere, ä proximite d'une coupe ou dans un sil-
lon de debardage dejä assez fortement rhabille d'humus pour passer inaperfu. Ainsi
une partie de la diminution de R et L calculee ci-dessus est un artefact.
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Tableau 2. Effet du degre d'expurgation sur le diagnostic du changement floristique (chap. 4.5).
Materiel et degres d'expurgation comme figure 4. Indice du releve calcule par EDDA (Wildi &
Orloci, inedit), en rempla5ant les codes de presence par 1. Test de Wilcoxon pour differences
couplees (Diem & Lentner 1972, 196, 24C): * =on peut afffrmer avec 5% de risque d'erreur que
l'indice a change significativement dans l'echantillon de stations considere.

Expurgation abedIndice aucune sommaire maximale conservative
Landolt

R N R N R N R N

Nouveau 1 + 0.31 + 0.42 -0.12 -0.04 -0.14 -0.04 -0.06 -0.01
releve 2 -0.25 -0.16 -0.24 -0.16 -0.19 -0.07 -0.18 -0.12
- ancien 3 + 0.47 + 0.59 -0.02 + 0.05 -0.03 + 0.06 -0.07 + 0.04

4 -0.07 + 0.04 -0.25 -0.07 -0.24 -0.02 -0.16 + 0.03
S 5 + 0.20 + 0.26 -0.20 -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 + 0.41 + 0.58 -0.21 -0.09 -0.19 -0.07 -0.15 -0.02
I 9 + 0.26 + 0.19 -0.09 -0.04 -0.07 + 0.03 0 + 0.05
0 10 + 0.33 + 0.49 -0.08 -0.05 -0.05 + 0.10 -0.05 + 0.08
N 11 -0.01 + 0.14 -0.24 -0.12 -0.27 -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 -0.30 -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 -0.41 -0.29 -0.37 -0.19 -0.33 -0.16
19 -0.09 -0.04 -0.44 -0.41 -0.38 -0.25 -0.17 -0.15
20 -0.10 + 0.13 -0.33 -0.23 -0.26 -0.19 -0.13 -0.07
21 + 0.02 + 0.02 -0.20 -0.27 -0.12 -0.21 -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 + 0.23 + 0.19 + 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'ideal serait de pouvoir eliminer completement dans les anciens releves les especes
de coupes qui n'etaient pas dans la futaie proprement dite. Nous pouvons nous en ap-
procher par la demarche probabiliste suivante.

Par exemple Rubus idaeus (BA6) subsiste souvent dans les anciens releves, apres
1'expurgation sommaire. Or cette espece a toujours ete observee hors de la futaie dans
les nouveaux releves (clairieres, place ä feu, pistes: tableau 1). Nous postulons que
Kuoch n'a pas pu la trouver dans un microbiotope de futaie intact, done nous eli-
minons toute cette ligne du tableau. Ce postulat ne vaut evidemment que pour le
complexe forestier du Bazzanio-Abietetum: nous ne pouvons pas prejuger du compor-
tement de R. idaeus dans le complexe de TAbieti-Fagetum par exemple. et e'est un
second motif de travailler au sein d'une association forestiere (voir chap. 3).
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Ce raisonnement generalise conduit ä eliminer dans le tableau toutes les especes
munies d'un asterisque (tabl. 1,*). II est ä noter que la plupart de ces especes sont
connues comme especes de coupes ou indicatrices de perturbations en foret (voir
Oberdörfer 1983 a).

Cette procedure comporte le risque de l'erreur suivante: si Kuoch a effectivement
trouve R. idaeus dans une microcenose de futaie, notre erreur sera d' «ignorer qu'une
espece eutrophe a disparu dans une foret dystrophe«.

Mais sans cette procedure nous risquons une autre erreur: si Kuoch a effectivement
trouve R. idaeus dans des microbiotopes sylvicoles, sans le remarquer, et que nous lais-
sions cette espece dans ses releves, nous risquons de «conclure ä tort qu'une espece
eutrophe a disparu dans une foret dystrophe».

Or l'enjeu de cette etude impose de preferer la prudence et la certitude des
conclusions. Done l'erreur du premier type est preferable: il vaut mieux «ignorer ä tort»
que «conclure ä tort». De plus eile est beaucoup moins probable que la seconde, etant
donnee la distribution actuelle des especes concernees dans les microcenoses du
complexe.

Notre procedure est done legitime. Bien qu'elle elimine de nombreuses especes,
e'est une demarche conservative, car eile aide ä ne pas surestimer le changement in-
tervenu dans la futaie. Cela se manifeste dans le resultat: apres cette expurgation
«maximale» (qui comprend bien sür 1'expurgation sommaire), la diminution de l'indice R
est un peu plus faible et celle de N n'est plus significative (tabl. 2 c).

Toutefois l'expurgation des anciens releves reste incomplete. Par exemple Sambucus
racemosa (BA6) apparait hors futaie dans 14 releves nouveaux, et en plus e'est une ca-
racteristique notoire des Epilobietea, associations de regeneration, done il semblerait
legitime de l'eliminer du tableau; mais notre procedure ne le permet pas, car 1'espece
apparait une fois en futaie (station 17, code 1). II n'empeche que 1'espece etait pro-
bablement souvent hors futaie intacte dans les anciens releves aussi, mais elle ne peut
pas y etre expurgee avec assez de certitude. II subsiste done une part d'artefact dans le
resultat actuel.

4.5.3 L'expurgation conservative

II y a un autre defaut ä l'etat actuel de l'expurgation. Par exemple Goodyera repens
(BA3) est efface du nouveau releve de la station 19 alors qu'il subsiste dans l'ancien
releve, parce que cette espece a ete retrouvee dans une parcelle fortement eclaircie ac-
tuellement (fig. 1, ö, et texte 4.2). Or Goodyera n'est pas une espece de coupes mais plu-
tot une indicatrice de sous-bois de resineux. Si elle se trouve actuellement dans la

coupe, e'est vraisemblablement parce qu'elle etait lä avant. Elle n'a done pas disparu
de la futaie, mais e'est la futaie qui a disparu autour d'elle. Nous devrions done la
maintenir dans le cortege floristique actuel de la futaie.

Ces deux artefacts differents peuvent etre reduits par une meme procedure, qui
consiste ä reduire l'expurgation des nouveaux releves: lorsqu'une espece non eliminee
(sans *) figure dans l'ancien releve avec un code de sous-bois (r-5, u) et qu'elle figure
hors futaie dans le nouveau releve (autre code alphabetique), elle est conservee dans le

nouveau releve. Pratiquement on peut mettre le code en majuscule et il sera traite dif-
feremment lors de l'expurgation automatique. Cette correction se justifie elle aussi par
son caractere conservatif. Elle minimise l'estimation du changement floristique entre
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Tableau 3. Procedure de 1'expurgation conservative (chap. 4.5.3). Cas du Bazzanio-Abietetum
(voir tabl. 1 et figure 3).

Operation Technique

PROTECTION de la presence hors futaie Utilisation de codes en majuscules dans le fi-
dans le nouveau releve si l'espece figure en chier original
sous-bois dans l'ancien (A-G, S, T, V-Z)

ELIMINATION DES AUTRES PRESENCES

HORS FUTAIE dans tous les releves
Conversion des codes a-g, s, t, v-z en 0 par
INIT
(Wildi & Orloci 1983, nouvelle version
inedite)

ELIMINATION DES ESPECES toujours - recherche de ces lignes dans le tableau de
hors futaie dans les NOUVEAUX releves releves (tabl. 1, *)
(a-g/A-G, s/S, t/T, v-z/V-Z), mais signalees - suppression par EDIT (Wildi & Orloci
en sous-bois dans des releves ANCIENS 1983, EDIT ligne 4, option 5)
(codes r-5, u)

l'ancien et le nouveau releve: le changement des indices R et N du cortege floristique
du sous- bois est encore un peu reduit (tabl. 2d).

Toutefois cette correction ne resoud pas tous les problemes:
- il subsiste encore une inegalite d'expurgation entre anciens et nouveaux releves. Par

exemple l'expurgation de Sambucus racemosa s'est equilibree puisque l'espece est
maintenue dans les nouveaux releves des stations 5, 12, 13, 15, 18 et 19; mais l'espece
subsiste encore dans l'ancien releve des stations 2 et 24, oü eile etait peut-etre hors de
la futaie proprement dite.

- cette correction comporte elle aussi un risque d'erreur que nous ne pouvons pas eva-
luer. Par exemple Oxalis acetosella (BA5), dans la station 8, etait note en sous-bois il
y a 35 ans et n'est actuellement que le long d'une piste; notre procedure fait comme
s'il avait subsiste en sous-bois, alors qu'il a peut-etre vraiment disparu de la futaie

pour ne subsister que le long de la piste, ou encore qu'il n'a jamais ete dans la futaie
proprement dite: nous ne pouvons pas le savoir.

Neanmoins, bien que tout artefact ne soit pas elimine, nous ne voyons pas comment
reconstituer plus fidelement le changement floristique de la futaie. C'est done cette
expurgation «conservative» (tabl. 3) qui fondera nos resultats.

4.6 Methode du diagnostic: trois principes independants

4.6.1 Interpretation ecologique des symptomes floristiques

Le raisonnement implicite chez Wittig et al. (1985) et Kuhn et al. (1987), et que
nous adoptons aussi, est celui-ci:

- certaines especes sont apparues, d'autres ont disparu: ce sont les symptomes
floristiques dynamiques;

- or ces especes sont connues pour avoir telle et telle preference ecologique: c'est le
pouvoir indicateur des symptomes;
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- done le biotope a vraisemblablement change dans la direction indiquee par ces es-

peces: e'est le diagnostic ecologique.
Nous disposons de deux types d'informations sur les preferences ecologiques:

- les «valeurs indicatrices ecologiques» de Ellenberg (Düll 1969, Landolt 1977,

Ellenberg 1979). De tels indices ont l'avantage de se preter au traitement numerique et
de donner une image simple et reproductible. Iis sont done privileges dans notre
probleme.

- les «affmites sociologiques» degagees par la synsystematique (resumees par
Oberdorfer 1957, 1978-1983, 1983 a, Ellenberg 1979, 1982). Ces donnees sont syn-
thetiques: la preference d'une espece pour un syntaxon combine plusieurs preferences

ecologiques particulieres. Elles sont plus malcommodes et donnent une image
plus complexe, mais elles comportent une moindre part d'interpretation. Nous ten-
tons de les integrer ici (4.6.5).

4.6.2 Extralocalite des symptomes

Pour mettre en evidence une influence de la pollution de l'air, nous recherchons des

symptomes floristiques extralocaux.
L'expurgation (4.5) repond en negatif ä ce but en eliminant les variations locales au

sein du complexe. Si, apres expurgation, nous trouvons un changement floristique re-
siduel dans une station, nous ne pouvons pas encore exclure qu'il soit du ä une cause
locale influen9ant la futaie elle-meme. Seule la repetition du meme Symptome dans des

stations dispersees peut etre attribuee ä une cause extralocale. Notre diagnostic est
done statistique. Nous utilisons les tests non parametriques de Wilcoxon et du signe.
Mais alors apparait une limite ineluctable d'echantillonnage: nous disposons dejä de
centaines de releves, mais ils ne peuvent malheureusement pas etre rassembles dans

une meme analyse, pour un motif ecologique evoque plus haut (chap. 3): nous devons
cantonner le diagnostic ä un echantillon ecologiquement homogene. Pour ce faire nous
partons de syntaxons publies et nous eprouvons l'homogeneite de Fechantillon par une
analyse factorielle des correspondances des releves floristiques (fig. 6). Cette exigence
nous ramene ä des lots de 10 ä 30 stations seulement: cette limite est imposee par
l'echantillonnage des releves anciens. Par consequent la sensibilite de notre diagnostic
est fatalement limitee: Un meme Symptome faible peut rester au-dessous du seuil de

signification dans notre echantillon tandis qu'il serait peut-etre significatif dans un plus
grand echantillon, que nous ne pouvons pas nous procurer.

4.6.3 Combinaison des niveaux de synthese

L'interpretation des changements floristiques a concerne jusqu'ici trois niveaux de

synthese:
1 - le comportement individuel des especes
2 - le comportement de groupes d'especes
3 - le comportement du cortege 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 superieurs permettent de s'affranchir des erreurs possibles aux
niveaux inferieurs (Wittig 1986, 20, 4.2, alinea 2), mais ils perdent aussi des informations
propres aux niveaux inferieurs: par exemple, si la flore est devenue plus acidophile
(niveau 3), est-ce parce que les basophiles ont regresse ou parce que les acidophiles ont
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progresse, et quelles acidophiles? il faut les niveaux inferieurs pour repondre. II y a evi-
demment une forte redondance entre ces trois niveaux. Le diagnostic final consiste ä
extraire un nombre restreint de symptomes independants.

Au niveau des groupes d'especes, la limite d'un groupe peut etre une borne placee
dans l'echelle d'une ou plusieurs valeurs indicatrices. Ici, ä titre d'experience, et sans
consequence importante pour les resultats, nous integrons les affinites sociologiques et
les valeurs indicatrices dans la definition des groupes. Des groupes sociologiques sont
tout d'abord formes d'apres la litterature (tableau 5, colonne de gauche). Par ailleurs, le
tableau 4 montre entre autres que les indices R et N sont correles positivement dans le
lot complet des especes du tableau 1, et qu'ils sont correles negativement avex l'indice
d'humus H. Ceci justifie de definir un indice integrant R, N et H dans ce cas, et que
nous appelons indice d'EUTROPHIE s. 1. Nous y decoupons trois classes arbitraires
(DYS, MESO, EUtrophe s. 1.); nour leur attribuons par hypothese les groupes
sociologiques provisoires, et testons l'hypothese par l'analyse discriminante (fig. 5); par
analyses successive nous corrigeons la classification; nous obtenons ainsi des groupes
qui sont ä la fois sociologiques et indicateurs edaphiques (BAO-15). Ces groupes sont
definis par le tableau 5 et leur effectif est donne par le tableau 1.

Au niveau des especes nous ne retenons qu'un Symptome: la tendance d'une espece
ä apparaitre ou ä disparaitre dans l'echantillon de stations, done un changement de
frequence (tabl. 9). L'analyse de l'abondance des especes n'est pas possible, car les chiffres
d'abondance de l'ancien releve ont ete poses pour un carre de 10 X 10 m que nous ne
pouvons pas localiser. Ceci concerne d'ailleurs aussi les autres niveaux d'analyse: on
peut considerer que dans le tableau expurge tous les codes de presence sont remplaces
par 1 avant le diagnostic.

5. Resultats

Les resultats bruts obtenus aux trois niveaux de synthese (chap. 4.6.3) apres
expurgation conservative sont presentes par la figure 6 et les tableaux 6 ä 9. Nous
commencerons par extraire les symptomes independants (5.1-2).

5.1 Une derive acidophile

L'indice de reaction R (Landolt 1977) du cortege floristique expurge a diminue
(tabl. 6). Or l'analyse factorielle des correspondances (fig. 4 et 6) montre une he-
terogeneite dans l'echantillon: les stations du Wägital (21-24) sont manifestement plus
eutrophes, s'isolent floristiquement, et leur dynamique floristique generale prend une
direction originale (fig. 6); de plus elles sont separees geographiquement de toutes les
autres, subissent une sylviculture beaucoup plus intensive que le jardinage de l'Em-
mental et trois d'entre elles sont actuellement occupees par un perchis haut. II serait
done legitime de retrancher ces stations de l'echantillon: si nous le faisons (tabl. 6,a + b

compare ä a + b + c), la diminution de R s'avere encore plus significative. Ce Symptome
est redondant avec l'augmentation du pourcent des dystrophes et la diminution du
pourcent des mesotrophes (tabl. 8).

Les decomptes absolus nous apprennent autre chose. Le nombre de dystrophes n'a
pas augmente significativement (tabl. 8). Seul le nombre de mesotrophes a diminue
significativement: e'est sans doute la principale contribution ä la diminution de l'indice
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fonction
canonique

Fig. 5. Analyse discriminante definitive des groupes d'especes. (chap. 4.6.3). Environ 150 especes
du complexe forestier du Bazzanio-Abietetum (BA) representees par leurs valeurs R, N et H (Lan-
dolt 1977). Programme BMDP-7M (Dixon 1981). Les especes ne figurent pas individuellement:
des cernes entourent les projections des 3 subdivisions d'indication edaphique: —o espece dont
nous acceptons les valeurs indicatrices proposees par Landolt, mais que nous laissons rattachee ä

son groupe sociologique par commodite. =o 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. Correlations entre les valeurs indicatrices des espäces du tableau 2 non expurge (chap.
4.6.3). Programme RESE (Wildi & Orloci 1983). Test de l'hypothese 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 different de zero.

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. Definition des groupes d'especes socio-ecologiques du Bazzanio-Abietetum (chap.
4.6.3). DYS, MESO, EU: dystrophes, mesotrophes, eutrophes s.l.: integration des indices R, N, H
de Landolt (1977) par l'analyse discriminante (Fig. 5).

Affinites sociologiques Preferences edaphiques

diverses. Tolerent bien Bazzanio-
Abietetum (Kuoch 1954, tab. 7)

Bazzanio- Type: Hylocomium- et
Abietetum Sphagnum-Sozion

(Koppe 1955, 98)

Polytrichum commune-
Soz. (Koppe 1955, 101)

(Erico-Pinetea)

^ BA0-3, Nardo-Callunetea
possibles dans
Epilobion et
Piceo-Sorbetum
(Oberdorfer 1978, 307, 325)

BA0-6, possibles dans Caricion
fuscae (Oberdorfer 1977, 234)

Dicranellion (Philippi 1963),
Pellia-Catharinea-Soz. (Koppe 55, 103)

^ BA0-8, possibles dans
Cardaminion
(Oberdorfer 1977, 208)

BA0-10, possibles dans Funarietum
(Jahn 1980)

$ BA0-11, poss. dans Agropyro-Rumicion
et Juncion buffonii
(Oberdorfer 1977, 173; 1983, 316)

^ BAO-12, dans Lepidozietalia
(Philippi 1963, 105; 1965, 662)

^ BA0-13, sans place dans le complexe
forestier typique du Bazzanio-Abietetum

eurytopiques

DYS

DYS

DYS

DYS
MESO
EU

(DYS)

BA0

mesohygrophiles BA1

hygrophiles

mesoxerophiles

hygrophiles

DYS/MESO/EU terricoles

MESO

EU

EU

EU

saprophytes

MESO

EU

hygrophiles
hygrophiles

BA2

BA3

BA4
BA5
BA6

BA7

BA8

BA9
BA10

BA11

BA12

BA13

BA 14

BA 15

Fig. 6. Analyse factorielle des correspondances: releves floristiques apres expurgation conservative

(chap. 5). Programme PCAB (Wildi & Orloci 1983). 1-24: vecteurs dynamiques des stations.
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Tableau 7. Correlations entre les valeurs indicatrices (Landolt) des especes du tableau 2, apres
expurgation conservative, (chap. 5.1-2, et comparer tabl. 4). Programme RESE (Wildi & Orloci
1983). Test de l'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 different 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 ecologiques (chap. 5). Decomptes selon tableau 2, apres
expurgation conservative: Test de Wilcoxon pour differences couplees (Diem & Lentner 1972, 196,

24C): * =on peut affirmer avec 5% de risque d'erreur que le decompte a change significativement
dans l'echantillon de stations considere.

Groupes Dystrophes Mesotrophes Eutrophes
(BA 1-4, 7) (BA 5, 9, 14) (BA 6, 10-12, 15)

DECOMPTE nombre % du total nombre % du total nombre % du total

(nouveau releve

- ancien)

S 1 + 1 - 1 0 - 1 0 0

T 2 + 6 + 8 + 1 - 2 0 -1
A 3 -3 0 - 1 - 2 0 0

T 4 - 1 + 6 -3 - 6 0 0

I 5 0 + 9 -4 - 13 0 + 1

O 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 -1.5 - 4.0 -0.2 -0.8
signification - * V — "
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Tableau 9. Especes tendant ä apparaitre ou disparaltre. (chap. 5). Apres expurgation conservative.
AP, DIS: nombre de stations oü l'espece 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
differents, done que l'espece tend ä disparaltre ou apparaitre; -=pas de difference significative;
• =test impossible. Artefacts: Dryopteris spinulosa n'a pas toujours ete soigneusement distinguee
de D. dilatata dans les nouveaux releves. Lophocolea bidentata et Plagiothecium laetum n'appa-
raissent jamais dans les anciens releves de nos stations, mais ils apparaissent dans d'autres releves
de Kuoch, et n'ont done pas echappe ä son echantillonnage; leur apparition dans ces stations est
done sans doute reelle.

Ecol. Espece AP DIS Test Critique

DYS Dryopteris spinulosa 1 8 * artefact
DYS Plagiothecium undulatum 7 0 * reelle
DYS Ptilium crista-castr. 0 5

DYS Lophocolea bidentata 6 0 * reelle
DYS Pleurozium schreberi 7 2 -
MESO Lonicera nigra 1 6 _
MESO Hieracium murorum 0 6 * reelle
MESO Prenanthes purpurea 0 5

MESO Mnium affine 5 0

Autres Plagiothecium laetum 10 0 * reelle
Eurhynchium gr. striatum 0 6 reelle
Hypnum cupressiforme 7 2 -
Rhytidiadelphus triqu. 2 11 reelle

R. Ce Symptome est corrobore par un autre: la tendance ä disparaltre de quelques
especes mesotrophes 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 dü ä l'im-
perfection de l'expurgation des mesotrophes de clairieres dans les anciens releves
(4.5.3)? A l'appui de cette objection vient la diminution de l'indice de lumiere L
(fig. 4d, tabl. 6), qui pourrait eile aussi suggerer une expurgation incomplete des he-
liophiles dans les anciens releves. Les quatre arguments suivants nous semblent suf-
fisants pour refuter cette objection:
1. Les indices R et L ne sont pas significativement correles dans le cortege floristique

expurge (tabl. 7), done leurs diminutions paralleles ne sont pas liees aux memes
especes.

2. S'il s'agissait d'un defaut d'expurgation des especes de coupes dans les anciens
releves, l'indice N devrait lui aussi diminuer, car ces especes ont des valeurs R, N et L
elevees. Or N n'a pas diminue significativement, meme dans l'echantillon restreint ä
l'Emmental (tabl. 6, a + b). Cette independance de comportement de N est d'autant
plus frappante que cet indice est fortement correle ä R et L dans le cortege floristique
(tabl. 7).

3. Deux bryophytes acidophiles non pris en compte dans le calcul des valeurs in-
dicatrices (absents du repertoire de Landolt 1977) montrent une tendance
significative ä apparaitre, et indiquent ainsi que la diminution de R ne correspond
pas seulement ä une disparition de mesotrophes dans les nouveaux releves:
Plagiothecium undulatum, tenue pour une espece des forets de resineux (Koppe 1955,
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98; Oberdorfer 1957, 377; Ellenberg et Klötzli 1972, CIV, 382; Ellenberg 1986, 166),
et Lophocolea bidentata, dont les affinites sont moins claires (Koppe 1955, 104; Phi-
lippi 1965, 654-655; Augier 1966, 240; Ellenberg et Klötzli 1972, 891).

4. la flore du Bazzanio-Abietetum est dejä si acidophile qu'on ne peut guere imaginer
d'especes plus acidophiles. Done si le sol de ce groupement devient effectivement
plus acide, du fait des immissions ou pour une autre raison, il ne serait pas etonnant
que cela se manifeste surtout par une regression des especes mesotrophes.

5.2 Changement de F et L et symptomes mineurs

F a augmente et L diminue, significativement (tabl. 6). Ces deux symptomes ne sont

pas düs aux memes especes, car les deux indices ne sont pas correles dans le cortege
floristique (tabl. 7). De plus les deux dynamiques sont peu correlees dans les stations

(comparer les colonnes du tableau 6). II s'agit done de phenomenes independants.
Nous ne savons pas les expliquer.

Ptilium crista-castrensis, espece acidophile de l'humus des Vaccinio-Piceetalia
(Oberdorfer 1957, 377; Ellenberg et Klötzli 1972, CIV, sp. 373), a regresse. Or des 5

stations oü il a disparu (nous l'y avons cherche), 4 sont soumises ä une exploitation
intensive (stations 5, 7, 16 et 17). Seule la station 1 est faiblement exploitee. II est done
vraisemblable que la regression de Ptilium provienne de l'exploitation forestiere. Peut-
etre cette espece mecaniquement fragile est-elle sensible au pietinement. Ce Symptome,
d'ailleurs non significatif statistiquement, ne vient done pas contredire la derive vers
une composition floristique plus acidophile.

D'autre part, l'apparition frequente de Plagiothecium laetum signale peut-etre une
augmentation de la frequence des brindilles en decomposition dans la litiere, puisque
cette espece trouve son optimum dans les Lepidozietalia (Philippi 1965, 664).

5.3 Fiabilite des valeurs indicatrices

Contrairement au cas des chenaies du nord de la Suisse (Kuhn et al. 1987), oü le

changement floristique est spectaculaire, le changement floristique du Bazzanio-Abietetum

montagnard ne se voit pas sur le terrain lors de la repetition du releve: le sous-
bois de la futaie semble n'avoir pas change. II faut le calcul et l'echantillonnage sta-

tistique pour reveler quelques symptomes.
Des lors une question se pose: quelle confiance peut-on avoir dans un faible

changement d'une valeur indicatrice moyenne? Traduit-il une tendance generale du

cortege floristique ou simplement quelques accidents survenus ä un petit nombre
d'especes? Par exemple, dans la station 2, l'indice d'humidite F a augmente de 0.17, ce

qui est son augmentation maximale. Or si nous supprimons l'apparition de deux petites
touffes de Polytrichum commune et Sphagnum cymbifolium et la disparition d'un
buisson de Sorbus aria dans le nouveau releve, cette derive se reduit ä +0.03. Done la
derive de F dans cette station tient ä des changements floristiques faibles, concernant

peu d'especes, d'un ordre de grandeur comparable ä l'incertitude generale du releve. II
en va de meme dans les autres stations, ä plus forte raison, puisqu'elles presentent des

derives de F encore plus faibles. De plus, ce sont chaque fois des especes differentes qui
sont ä l'origine du changement de la valeur indicatrice moyenne: aucune espece
xerophile n'a montre de tendance significative ä disparaitre, ni aucune hygrophile ä ap-
paraitre (tabl. 9). Qu'est-ce qui nous permet d'affirmer que ces changements
floristiques minimes ne sont pas seulement un bruit de fond lie ä l'incertitude du releve?



70 P. Kissling et al.

Uniquement le fait qu'ils composent une derive significativement differente de zero
dans notre echantillon de stations. L'incertitude du releve ne peut pas produire une
derive orientee, d'autant plus ä partir d'especes variees.

Nous tenons done les symptomes evoques ci-dessus pour solides, bien qu'ils ne
soient pas visibles mais seulement calculables.

6. Conclusion

Resumons la demarche:

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

- La methode du releve merocenotique et de l'expurgation permet d'eliminer la part
de ce changement qui peut etre expliquee par des influences locales (fig. 3-4,
tabl. 2-4).

- Apres expurgation il s'avere que le cortege floristique de la futaie a lui-meme subi
des changements. Ceux-ci sont discrets mais atteignent le seuil de la signification sta-
tistique dans un lot de 20 stations environ (chap. 5).

- Parmi ces changements extralocaux, que nous ne comprenons pas tous (5.1 ä 3),
quatre symptomes peuvent interesser le probleme des effets de la pollution de l'air:
une diminution de l'indice R, une diminution du nombre d'especes mesotrophes, la
tendance ä disparaitre de quelques especes mesotrophes ou eurytopiques, et la
tendance ä apparaitre de deux bryophytes acidophiles. Ces symptomes comp-
lementaires et en partie redondants expriment une derive de la composition
floristique de la futaie vers l'acidophilie (5.1).
Or tout changement floristique extralocal releve d'un ensemble de trois causes

possibles:

1. Une dynamique climacique naturelle est peu probable dans ce cas, car le Bazzanio-
Abietetum est considere unanimement comme un climax stationnel. Toutefois un
consensus n'est pas une preuve. Nous ne pouvons done pas affirmer que la faible
derive acidophile du Bazzanio-Abietetum, observee pour la premiere fois, n'a rien ä

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
pollution atmospherique.

2. L'influence d'un regime forestier homogene dans le lot ne peut pas non plus etre ex-
clue a priori car le jardinage du Bazzanio-Abietetum est une pratique homogene
dans l'Emmental, hormis quelques stations (5.3). Toutefois elle est improbable, puis-
que justement cette tradition est tres ancienne et a peu change ces dernieres de-
cennies.

3. La pollution de l'air, enfm, est l'une des causes possibles, puisque, quelle que soit la
theorie du mecanisme des pluies polluees, on admet qu'elles favorisent une
acidification des solutions dans le sol. L'apport d'azote par les precipitations ne doit pas
necessairement se fixer dans le sol ni s'exprimer par une derive nitrophile de la
composition floristique comme dans les cas etudies par Kuhn et al. (1987): ceci peut
varier selon le type de sol et de litiere, et il ne faut pas s'attendre ä trouver les memes
symptomes floristiques et pedologiques dans tous les types de forets (voir Gosz 1981,
406-409; Cole et Rapp 1981, 360-364).
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Nous concluons done que depuis 1950 le cortege floristique du Bazzanio-Abietetum
de l'Emmental est devenu faiblement mais significativement plus acidophile, que la
cause de ce changement est extralocale, et que cette cause peut etre entre autres la
pollution de l'air.

7. Discussion et perspectives

7.1 A propos des symptomes floristiques de la pollution atmospherique

Dans l'ensemble de la demarche, nous avons rencontre trois sources d'incertitude
ineluctables et inevaluables:
1. l'impossibilite de rendre la delimitation des elements tout ä fait reproductible lors du

releve du complexe forestier: une part d'interpretation intervient dans la distinction
des elements sur le terrain et conditionne done le resultat. Cette limitation n'est pas
propre au releve merocenotique mais concerne la phytosociologie en general. Meme
la fixation de placettes permanentes, hautement souhaitable, ne l'eliminera pas
completement: il faudra tot ou tard placer des limites ou decrire des gradients
d'heterogeneite au sein des placettes;

2. l'impossibilite d'atteindre l'expurgation parfaite des anciens releves qui permettrait
de conserver dans le tableau exclusivement la flore des microcenoses de futaie
(4.5.3);

3. l'impossibilite d'evaluer dans un echantillon homogene regional l'influence d'une
dynamique climacique naturelle et celle d'un regime forestier homogene (chap. 6).
Nous ne pouvons pas reduire ces risques d'erreur dans chaque cas, mais nous avons

une solution qui devrait les reduire tous les trois: repeter le meme travail dans d'autres
regions et d'autres types ecologiques. II sera utile de trouver des symptomes differents
convergeant vers la meme conclusion pour augmenter la credibilite de cette conclusion.
Nous devons done proceder par etudes de cas avant de pouvoir tirer un diagnostic
general. D'autres associations alpines et prealpines sont en cours d'etude.

7.2 A propos du releve merocenotique

La methode du releve merocenotique proposee ici deborde du cadre de notre pro-
blematique et peut s'appliquer ä d'autres objectifs de la phytosociologie, en particulier
ä la syntaxonomie des phytocenoses microheterogenes. Le releve merocenotique est

une generalisation du releve phytosociologique et peut etre converti en releve phy-
tosociologique. II offre en outre des possibilites supplementaires:
- retrouver plus facilement une station et mieux observer sa dynamique;
- decrire plus finement les phytocenoses microheterogenes;
- jongier avec les differents elements constitutifs de la station par le jeu d'expurgations

diverses (par exemple retrancher ou non la flore des clairieres naturelles dans une
syntaxonomie de forets d'escarpements rocheux);

- permettre la discrimination de releves floristiquement analogues mais eco-
logiquement tres differents. Par exemple certains releves de Bazzanio-Abietetum ä

Lysimachia et d'Asplenio-Piceetum sont difficiles ä distinguer sur une base purement
floristique: des releves codifiant la distribution microcenotique des especes dis-
siperaient toute confusion, en particulier dans le traitement statistique;

- contribuer ä concilier l'approche phytosociologique et les approches synusiales
(Barkman 1973);
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- decrire des complexes, en particulier les complexes de regeneration, comme des en-
tites floristiques, alors qu'ils ne sont pour l'instant decrits que par pieces detachees.
Mais nous avons aussi souligne une limite de cette methode, qui tient ä la necessite

d'etablir une hierarchie des elements (4.3). Sans doute n'est-ce la qu'un premier essai
d'integrer la notion d'heterogeneite au releve floristique, et d'autres methodes plus
souples verront-elles le jour.

Resume

Le changement floristique observable dans une placette forestiere en repetant d'an-
ciens releves phytosociologiques provient d'un ensemble de causes possibles liees au
cycle de regeneration, ä la sylviculture, ä la dynamique climacique et aux polluants at-
mospheriques. Ce travail developpe une methode qui permet de distinguer par-
tiellement ces causes. L'essentiel reside dans le releve merocenotique (du grec fiegoQ:
partie): il s'agit d'une procedure de releve floristique qui decrit la
placette comme heterogene, tandis que le releve phytosociologique classique la decrit im-
plicitement comme uniforme. En outre le concept de complexe forestier est defini ä par-
tir de celui du complexe de regeneration, er sert d'unite de releve. La comparaison sta-
tistique des anciens et des nouveaux releves debute par une expurgation du tableau,
rendue possible par le releve merocenotique.

L'application de cette methode ä un echantillon de 20 stations de l'Emmental
(Suisse, canton de Berne) montre que le cortege floristique du Bazzanio-Abietetum est
devenu faiblement mais significativement plus acidophile depuis 1950, pour une cause
extralocale. Cette cause peut etre une dynamique climacique naturelle, une influence
inexpliquee du regime forestier homogene dans l'echantillon, ou la pollution de l'air.
La repetition de la demarche dans d'autres regions et d'autres types forestiers est en
cours et permettra de faire la part de ces trois dernieres causes.

Zusammenfassung

Die Veränderungen der Artenzusammensetzung eines Waldbestandes, die aufgrund
von Wiederholungen früherer pflanzensoziologischer Bestandesaufnahmen zu
beobachten sind, kann auf einen ganzen Strauß möglicher Ursachen zurückgeführt werden,

die an den Regenerationszyklus, waldbauliche Maßnahmen, die Klimaxdynamik
und atmosphärische Verunreinigungen gebunden sind. Die entwickelte Methode, welche

teilweise die Ursachenfindung erleichtert, beruht im wesentlichen auf der me-
rocönotischen Aufnahme. Es handelt sich dabei um ein Aufnahmeverfahren, welches
die Heterogenität einer Aufnahmefläche berücksichtigt, während die klassische
pflanzensoziologische Aufnahme einen uniformen Pflanzenbestand voraussetzt. Außerdem
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-
rocönotische Aufnahme ermöglicht wird.

Die Anwendung dieser Methode am Beispiel von zwanzig Waldbeständen des
Bazzanio-Abietetum aus dem Emmental (Kanton Bern, Schweiz) zeigt, daß sich die
floristische Zusammensetzung, gemessen an deren Zeigerwert, seit 1950 zugunsten einer
leichten, aber signifikanten Versauerung verändert hat und daß die Ursache dieser



Botanica Helvetica 98/1, 1988
r

73

Veränderungen regionaler oder genereller Art ist. Die Ursache kann in der natürlichen
Klimaxdynamik, in einem unerklärlich gleichmäßig über alle Bestände wirksamen
waldbaulichen Einfluß oder in der Luftverschmutzung liegen. Die laufenden Auswertungen

floristischer Vergleiche in anderen Regionen und anderen Waldgesellschaften
werden es ermöglichen, die Anteile der genannten Ursachen zu ermitteln.

Messieurs B. Ramp, T. Dalang, C. Hoffmann, F. Chatelain et B. Jud nous ont aides et con-
seilles en informatique et en statistique. Monsieur H. Huber a contröle et corrige les
determinations d'une partie des Sphagnum. Mme. I. Bucher a fourni d'utiles informations
bibliographiques. Madame D. Pichler a realis6 les figures avec la collaboration de Monsieur K.
Rauber. Que ces personnes soient chaleureusement remerciees.
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