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Illtroduction générale

La composition floristique du tapis végétal d'une région varie sensiblement d'un site à l'autre.
Depuis longtemps, les chercheurs travaillent sur le déterminisme de la distribution des espèces, soit
directement en étudiant leur comportement vis-à-vis des divers descripteurs écologiques (approche
autécologique), soit indirectement en passant par la définition de communautés végétales (approche
synécologique). Les auteurs invoquent généralement trois types de causes pour expliquer cette diversité
floristique du tapis végétal: la réponse des espèces aux facteurs environnementaux, les interactions entre
espèces (compétition, facilitation ... ) et les variations dues au hasard telles que la dispersion des graines ou
les perturbations de l'environnement (NOY MER et VAN DER MAAREL, 1987). En outre, la réaction
de ces cortèges floristiques vis-à-vis de ces trois types de facteurs n'est pas indépendante de leur
localisation spatiale et temporelle. Les effets de la concurrence, par exemple, sont différents suivant le
statut dynamique de la communauté étudiée (RAMEAU, 1987). D'autre part, dans des territoires différents,
les migrations floristiques holocènes ont pu engendrer des stocks floristiques plus ou moins
dissemblables.

La plupart des auteurs s'accordent à donner une place prépondérante aux facteurs environnementaux
pour expliquer les variations de composition floristique des stations présentant le même degré de
maturation dynamique. L'étude des relations entre les communautés ou les espèces et les descripteurs du
milieu repose sur la saisie simultanée de données floristiques et écologiques sur des placettes de surface
déterminée.

Deux grandes séries d'approches sont utilisées pour exploiter les relevés phytoécologiques réalisés. Des
méthodes indirectes qui lient, a posteriori, les descripteurs du milieu aux résultats obtenus par le
traitement statistique des données floristiques et des méthodes directes qui étudient la distribution des
espèces vis-à-vis de chaque variable environnementale. Ces deux séries d'approches permettent d'estimer
les facteurs responsables d~s variations de fréquence des espèces.

L'analyse indirecte des données phytoécologiques est réalisée à l'aide de diverses techniques dont les plus
fréquentes sont l'analyse factorielle des correspondances (AFC) et l'analyse en composantes
principales (ACP) (LEGENDRE et LEGENDRE, 1983 ; SAPORTA, 1990). Le traitement des
tableaux floristiques par ces techniques pennet d'ordonner les relevés et les espèces par rapport à un petit
nombre de gradients synthétiques, non corrélés entre eux. Ceux-ci correspondent, par construction, aux
gradients majeurs responsables de la diversité de la végétation. La possibilité d'un dépouillement graphique
des résultats constitue un gros avantage de ces méthodes. Les relevés ou les espèces peuvent, en effet, être
représentés à l'aide de leurs codes pour deux gradients synthétiques sur un système d'axes orthonormés
appelé plan factoriel. Le positionnement, a posteriori, des variables écologiques sur ces plans factoriels
permet de déterminer les variables les plus pertinentes pour expliquer les variations de la végétation.
Cependant, l'absence de lien direct entre les variables environnementales et les variables synthétiques rend
l'interprétation de ces dernières délicates. En effet, les gradients issus des anqlyses sont complexes et
constituent souvent une synthèse de plusieurs facteurs écologiques (MERCIER, 1988 ; GEGOUT et
HOULLIER, 1993).

Par rapport aux méthodes d'analyse directe, la détermination de l'écologie des espèces à l'aide de l'approche
multivariée permet de résoudre les problèmes de redondance entre descripteurs; par contre, le lien direct
entre ceux-ci et les espèces n'est pas assuré.

Plusieurs stratégies, analytiques ou synthétiques, d'analyse directe de l'influence des variables sur les
espèces ont été développées.

La première méthode, analytique, est basée sur l'étude de la distribution des fréquences des espèces
vis-à-vis des différentes classes du descripteur écologique étudié. C'est la méthode des profils
écologiques développée essentiellement par l'école de Montpellier (DAGET et GODRON, 1982 ;
GUILLERM, 1971). Cette approche permet d'étudier précisément le comportement de chaque espèce. Elle
a cependant pour inconvénient de ne pas fournir, directement, de résumés numériques faciles à manipuler.

La seconde approche, la méthode des moyennes pondérées (ELLENBERG, 1948 in LEBRETON et
al., 1988a ; CHESSEL et MERCIER, 1993) s'attache à définir, pour chaque espèce, des valeurs
caractéristiques de leur distribution vis-à-vis du gradient analysé. Ces indices correspondent le plus souvent
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aux notions d'optimum et d'amplitude écologiques des espèces pour les descripteurs étudiés. Ils sont
généralement calculés en réalisant la moyenne et l'écart-type des valeurs prises par le descripteur dans les
relevés où l'espèce est présente. La moyenne peut être pondérée par l'abondance de l'espèce.

Récemment les relations entre les variables environnementales et les espèces ont été analysées à l'aide de
la régression logistique. Les modèles de régression mis en oeuvre permettent de prédire la probabilité
d'occurrence ou d'absence des espèces le long des gradients étudiés. Ils fournissent également la
signification statistique des différents paramètres du modèle. Ils permettent enfin de calculer divers résumés
numériques ayant trait à l'optimum et à l'amplitude écologique des espèces (AUSTIN et al., 1984 ; TER
BRAAK et LOOMAN, 1986). La régression logistique a pour principal inconvénient d'être basée sur un
modèle a priori de réponse des espèces au gradient analysé.

La méthode analytique la plus récente s'oppose à la précédente par son approche complètement descriptive.
C'est la méthode de la fenêtre mobile. La probabilité de présence d'une espèce, pour une valeur Xi du
gradient, est calculée en réalisant la moyenne des occurrences et des absences de l'espèce pour des valeurs
Xj proches de Xi. Cette approche semble avoir été très rarement mise en oeuvre en phytoécologie
(WORTON B.l., 1989; YEE T.W. et MITCHELL N.D., 1991). Elle présente cependant l'intérêt d'offrir
des courbes de probabilité d'occurrence continues, réalisées avec un minimum d'hypothèses préalables sur
la distribution des espèces.

Le nombre de variables de milieu influa,}t sur la végétation, la liaison entre ces variables et la difficulté de
hiérarchiser leur importance constituent les principaux inconvénients des méthodes analytiques directes
d'étude des relations entre les espèces et les variables du milieu.

Deux approches synthétiques principales permettent l'analyse des liens entre les espèces et les données
écologiques. La plus ancienne correspond à l'AFC du tableau des fréquences absolues des espèces dans les
modalités d'un certain nombre de variables écologiques (ROMANE, 1972). L'impossibilité de représenter
les relevés, qui ont permis de calculer les fréquences des espèces, représente l'inconvénient majeur de cette
approche.

Une méthode récente d'analyse, l'analyse canonique des correspondances ou ACC est une approche
multivariée qui traite simultanément les relevés, les espèces et les variables écologiques (TER BRAAK,
1986 et 1987 ; CHESSEL et al., 1987 ; LEBRETON et al., 1988a et 1988b). Elle permet, comme en
AFC, de résumer le tableau floristique par quelques variables synthétiques non corrélées entre elles. Mais,
à la différence des analyses multivariées classiques, les codes des relevés sont des combinaisons linéaires
des variables de milieu. Le lien entre variables floristiques et variables écologiques est donc assuré comme
dans les autres analyses directes.

l.a relation entre les espèces et leur milieu, observée par l'intermédiaire des analy~es multivariées
classiques met en évidence l'importance des facteurs édaphiques pour expliquer la diversité de la
végétation. Plus particulièrement, les études portant sur les milieux forestiers dégagent l'influence de deux
grands types de facteurs: les facteurs hydriques (BARKHAM et NORRIS, 1970 ; BECKER, 1973) et
les facteurs nutritionnels (JOHNSON et RISSER, 1972 ; KEITH et SANDERS, 1990).

Les relations entre la végétation et les nutriments pris individuellement sont fréquemment
analysées. Les variables étudiées sont les bases échangeables de l'horizon Al, les ions liés à l'acidité
d'échange, les variables décrivant la nutrition azotée ou phosphorée, et enfin diverses variables plus
synthétiques comme le pH ou le type d'humus. L'analyse individuelle de l'effet de ces variables sur les
espèces a notamment permis d'établir l'effet toxique de l'aluminium (HEINRICHFREISE, 1981 ;
SVERDRUP et WARFVINGE, 1993). Cependant, dans la nature, la corrélation étroite entre la plupart
des variables complique l'interprétation des résultats. Cette corrélation est responsable de la difficulté
d'évaluer dans les conditions naturelles l'effet réel des éléments toxiques. D'autre part, l'analyse des
relations entre les variables de richesse minérale et les espèces est souvent partielle et ne concerne que
quelques variables ou quelques espèces. Il est alors impossible d'avoir une vue générale de la distribution
de l'ensemble des espèces vis-à-vis des nombreux facteurs relatifs à la nutrition minérale.
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L'influence des ressources minérales sur la végétation peut d'autre part être abordée en regroupant certaines
variables en descripteurs plus synthétiques. Généralement deux descripteurs sont créés: l'un combine les
cations échangeables de façon à refléter l'équilibre entre la richesse en bases et la quantité d'ions de l'acidité
d'échange et l'autre est un indicateur de la nutrition azotée. Plusieurs ouvrages qui fournissent des valeurs
indicatrices pour les espèces dans divers pays européens adoptent cette démarche (ELLENBERG et al.,
1991 ; LANDOLT, 1977).

Enfin, la totalité des ressources minérales du sol peut être représentée par un descripteur global
(RAMEAU, 1989 et 1993). La variable mesurable à laquelle correspond ce descripteur est presque toujours
synthétique comme le type d'humus (LE TACON et TIMBAL, 1973 ; FROMENT et al., 1970), le pH
(DETHIOUX et al., 1983), le taux de saturation ou d'autres rapports qui représentent les potentialités
nutritionnelles du sol (DUCHAUFOUR, 1989 ; VERGER, 1989). Cependant, l'efficacité de ces
descripteurs pour rendre compte de l'influence de la richesse minérale sur le comportement des espèces a
rarement été évaluée.

Qu'elles soient analytiques ou synthétiques, la plupart des études, qui abordent l'analyse du comportement
nutritionnel des espèces, mettent en évidence plusieurs difficultés. L'influence de la richesse minérale des
horizons de profondeur constitue l'une d'entre elles. En effet, les variables trophiques prises en compte
sont fréquemment mesurées dans l'horizon organo-minéral Al. L'effet des variations de richesse minérale
en profondeur est donc le plus souvent négligé.
L'action des grands facteurs du milieu sur le comportement nutritionnel des espèces est généralement
délaissée. En France, seules les études de MANDIN (1990) et de LE TACON et TIMBAL (1972) ont
abordé l'influence de descripteurs environnementaux sur le profil écologique de certaines espèces vis-à-vis
des ressources minérales du sol.
L'effet de la richesse minérale sur les variations d'abondance des espèces est un autre problème souvent
éludé. La difficulté de l'analyse statistique de l'abondance des espèces est probablement responsable de cet
état de fait.
Enfin, la prédiction des variables à l'aide du caractère bio-indicateur des espèces est rarement abordée en
tant que telle par les phytoécologues. Il est pourtant sous-jacent à tous les travaux qui traitent du caractère
"indicateur" des espèces.

L'objectif de cette thèse est l'analyse descriptive du comportement des espèces vls-a-vis
des ressources minérales du sol. Ce travail, réalisé sur le massif vosgien, est limité aux
formations forestières fermées situées sur substrats siliceux (magmatique ou gréseux) et en conditions de
sol drainé. Le traitement de ce sujet s'appuie sur de nombreux relevés (473) destinés à conférer aux
résultats une réelle validité. Le grand nombre de données permet de généraliser et de compléter les résultats
obtenus dans les Vosges sur le même sujet par PENEL (1979) et VALDENAIRE (1979). Les thèmes
traités abordent différentes problématiques soulevées par les travaux réalisés sur ce sujet.

Le but central est de connaître le comportement de toutes les espèces fréquentes dans le massif
vis-à-vis des principales variables relatives à la richesse minérale du sol bases
échangeables, cations de l'acidité d'échange, taux de saturation, pH, carbone, azote et
CIN. L'influence des ressources minérales sur l'abondance des espèces est étudiée grâce à l'élaboration de
profils écologiques prenant en compte les différentes classes d'abondance des espèces.

En plus de la distribution, le propos de ce travail est de déterminer des valeurs caractéristiques de
l'optimum et de l'amplitude écologique des espèces. Ces données ne semblent pas avoir été
recueillies dans des études françaises. Elles doivent permettre de connaître les espèces indicatrices et les
variables influentes.

L'observation de l'effet réel de l'ion aluminium dans les conditions forestières est également abordée.
Elle est basée sur la prise en compte simultanée des quantités de bases et d'aluminium présentes dans le
sol. Elle vient compléter les nombreuses recherches réalisées, essentiellement en laboratoire, liées à la
toxicité aluminique (ANDERSSON, 1988; SVERDRUP et WARFVINGE, 1993).
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La similitude des effets des différents nutriments est étudiée. Le but est de déterminer si la nutrition
minérale peut être synthétisée à l'aide d'un seul descripteur trophique. A la suite des ces travaux,
l'efficacité de différents descripteurs synthétiques pour représenter l'ensemble des ressources minérales est
mesurée.

L'évaluation de l'influence de descripteurs importants du milieu sur le comportement
nutritionnel des espèces constitue un autre objectif essentiel de ce travail. Les descripteurs étudiés
sont la richesse minérale du deuxième horizon et l'altitude. Cette analyse vient combler une lacune laissée
par les études menées dans le nord-est de la France.

La possibilité de prédiction des variables à l'aide du caractère bio-indicateur des espèces est
le dernier thème abordé. Trois objectifs sont recherchés: introduire des nouvelles méthodes de prédiction,
comparer et discuter les résultats des différentes méthodes disponibles pour prédire la valeur d'un
descripteur et enfin, évaluer la fiabilité générale de l'ensemble des méthodes présentées.

Du point de vue méthodologique, les techniques de traitement des données utilisées varient selon les sujets
abordés. La problématique, dans la plupart des cas, s'attache à définir les relations entre chaque espèce et
une ou deux variables du milieu. Elle relève donc de l'analyse directe des gradients écologiques. L'outil,
qui semble le plus performant pour décrire, sans a priori, le comportement des espèces vis-à-vis de la
richesse minérale, est la méthode de la fenêtre mobile. Celle-ci permet de calculer et de représenter
graphiquement la probabilité d'apparition des espèces pour une ou deux variables environnemcntales.
Cependant, la méthode de la fenêtre mobile ne fournit pas directement de résumés numériques. C'est
pourquoi, des indices caractérisant l'optimum et l'amplitude écologique des espèces sont recherchés.

La plupart des autres méthodes, concernant l'analyse directe ou indirecte des gradients écologiques, sont
utilisées pour résoudre des problèmes particuliers. Les analyses multivariées classiques -AFC et ACP
sont employées dans certains traitements préparatoires pour fournir une représentation et des indices
synthétiques des données floristiques et écologiques. L'ACC est utilisée pour définir un indice synthétique
de richesse minérale. Avec la régression logistique, elle est également employée comme méthode de
prédiction d'une variable environnementale.

Les différents axes de recherches abordés sont structurés de la façon suivante.

Dans une première partie nous définissons la région d'étude, les variables retenues et la stratégie
d'échantillonnage employée. La description des caractéristiques des 473 relevés analysés est ensuite
mentionnée. Les données utilisées proviennent de deux origines: origine bibliographique pour 285 relevés
et relevés personnels (188) réalisés de manière à compléter un plan d'échantillonnage stratifié. Les relevés
d'auteurs sont issus des travaux de BONNEAU et LANDMANN (1988), DRAPIER (1983),
GIROMPAlRE (1986), OBERTI (1990) et PENEL (1979).

Le comportement des espèces vis-à-vis des ressources minérales de l'horizon Al est étudié dans la
deuxième partie. La distribution des espèces vis-à-vis de chacune des 15 variables nutritionnelles est
d'abord analysée. L'examen plus global de l'influence simultauée des bases échangeables et de l'aluminium
sur le comportement des espèces est ensuite abordé. L'étude de la réaction des plantes à un descripteur
synthétique de la richesse minérale complète cette section.

Dans la troisième partie, nous analysons l'influence de quelques grands paramètres du milieu sur
le comportement nutritionnel des espèces. L'effet des facteurs édaphiques est abordé par l'étude de
la richesse minérale du deuxième horizon. L'influence des effets climatiques est évalué par la prise
en compte de l'altitude et de la situation géographique des relevés.

La dernière partie aborde la question du caractère indicateur des espèces. Par ses prolongements
pratiques indéniables, elle constitue l'aboutissement logique de notre travail.
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1ÈRE PARTIE

MATÉRIELS ET MÉTHODES





1. CADRE DE L'ÉTUDE ET STRATÉGIE

D'ÉCHANTILLONNAGE





Chap. 1 : cadre de l'étude et stratégie d'éc/wntillonnage

1.1. LA RÉGION ÉTUDIÉE

1.1.1. Présentation

La région concernée par cette étude est le massif Vosgien situé dans le nord-est de la France (cartes 1 et 2).
Ce massif, allongé dans le sens nord-sud, présente une forte dissymétrie entre le versant lorrain étendu,
aux pentes douces et le versant alsacien de superficie plus réduite et aux pentes abruptes. De nombreuses
études ont abordé les principales caractéristiques écologiques du massif. C'est pourquoi, nous ne
retiendrons ici que les traits fondamentaux, importants pour la végétation. Nous renvoyons le lecteur à la
bibliographie signalée pour un éventuel approfondissement des domaines abordés.

Les précipitations annuelles moyennes varient de 1000 mm environ au pied du versant lorrain pour
atteindre 2000 mm sur les sommets du sud du massif et tomber à 600 mm à la base orientale du massif.
(CACHAN, 1974).
Les températures moyennes annuelles varient de 9° C à 350 m à 4° C sur les sommets les plus élevés du
massif. L'isotherme 7° C et situé à 700 m en moyenne sur les ubacs et au fond des vallées. Il passe à 850
m en moyenne sur les adrets (Cartes climatiques détaillées de Strasbourg 1983 et de Mulhouse 1988). Le
nombre de mois "froids" (T<7°C) varie de 4 à 8 dans la région (les mois de novembre à février sont
systématiquement concernés).

Sur le plan géologique, le massif Vosgien peut être subdivisé en deux grands ensembles: les Vosges
gréseuses et les Vosges hercyniennes cristallines.
Les Vosges gréseuses correspondent à des couvertures sédimentaires déposées au permien et au trias
inférieur. Elles occupent de vastes surfaces à l'ouest et au nord du massif. Elles sont constituées de grès de
couleur rose le plus souvent et de granulométrie variable. Plusieurs niveaux forment ce substrat
géologique (PERRIAUX, 1961) : les grès permiens, les plus anciens, précèdent généralement une couche
de grès Vosgien très épaisse (sa puissance peut dépasser 300 m) ; celle-ci s'étend sur de vastes surfaces au
nord du massif. Le grès Vosgien est surmonté du conglomérat principal silicifié et très résistant à
l'érosion. Il occupe la partie supérieure de nombreux sommets auxquels il confère un aspect tabulaire
marqué. Les grès du Buntsandstein supérieur (grès intermédiaires et grès à Voltzia) sont fréquents au sud
ouest et à l'ouest du massif. Ils sont parfois recouverts de grès coquilliers déposés au Muschelkalk
inférieur.
Trois grandes régions sont individualisées dans les Vosges hercyniennes (VON ELLER, 1984). Les
Vosges cristallines du nord s'étendent à proximité de la ville de Schirmeck. Les substrats sont composés
de granites, de diorites et de formations volcaniques d'âge silurien ou carbonifère. Les Vosges moyennes
sont situées entre les latitudes de Saint-Dié et de Gérardmer. Les substrats géologiques sont formés de
roches métamorphiques (gneiss, migmatites) qui alternent avec des granites et des syénites. Les Vosges
méridionales sont occupées par des terrains carbonifères et granitiques.

Les sols les plus développés dans le massif appartiennent aux classes des sols brunifiés et des sols
podzolisés (BONNEAU et al., 1978 ; SOUCHIER, 1971).
Les sols à tendance podzolique sont plutôt localisés dans lèS Hautes-Vosges où ils sont souvent
(GUILLET, 1974) humifères. Ils sont également fréquents sur les substrats géologiques acides tels que le
grès Vosgien ou les positions topographiques de haut de pente.
Les sols bruns sont localisés de préférence à faible altitude sur substrat peu acide (grès intermédiaires et
grès à Voltzia) ou en position topographique de bas de pente.

La végétation est caractérisée par un étagement altitudinal classique, avec plusieurs grands types de climax
climatiques forestiers successifs. .
Trois grands étages bioclimatiques sont distingués (DION, 1979 ; ISSLER, 1937 ; RAMEAU, 1985 ;
RAMEAU et al., 1988 et 1993 ; TIMBAL, 1979). L'étage collinéen occupe toute la partie basse du
massif, jusqu'à 400 m d'altitude environ. C'est le domaine des hêtraies chênaies. L'étage montagnard
s'étend de 400 à 1100 m. Il est divisé en trois horizons: le montagnard inférieur dominé par le Hêtre, le
montagnard moyen occupé essentiellement par la sapinière hêtraie, et le montagnard supérieur dominé à
nouveau par le hêtre. L'étage subalpin commence par la hêtraie à érables et se termine par des landes et des
pelouses.
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Les climax climaciques montrent de multiples variations de leur cortège floristique, occasionnées par
diverses variables:
- la modification de la richesse minérale du sol avec des variantes acidiphiles (à Deschampsia flexuosa,
Vaccinium myrtillus, Luzula luzuloides... ) opposées aux variantes acidiclines (à Milium effusum, Festuca
altissima ... ) ou neutrophiles (à Mercurialis perennis, Brachypodium sylvaticum... ) ;
- les régimes hydriques des sols;
- les situations topographiques plus ou moins confinées...
Parfois, les climax climatiques ne peuvent se réaliser du fait de l'existence de blocages liés à des
conditions stationnelles marginales. On observe alors des aulnaies marécageuses et des aulnaies frênaies
sur certains sols humides, des érablières frênaies et ormaies sur des versants couverts d'éboulis, des
pessières sur blocs ou tourbe ou des formations à pin sylvestre sur sols superficiels acides.

1.1. 2. Délimitation précise de la région d'étude

Plusieurs critères ont été étudiés pour délimiter avec précision la région d'étude. Les limites basées sur la
géologie, qui permettent d'avoir une région d'étude continue, ont été jugées plus pertinentes que celles
établies à partir de considérations altitudinales. C'est pourquoi les limites ont été définies de façon à
respecter une certaine homogénéité géologique, géomorphologique et géographique.
Pour ces raisons, la borne géologique des grès coquilliers du Muschelkalk inférieur a été fixée. Toutes les
zones situées sur des substrats plus récents, donc marneux ou calcaires, sont exclues de l'étude.
Il en résulte que seules les surfaces à substrat magmatique ou gréseux offrant un relief marqué
sont étudiées. Spatialement cette zone d'étude est continue (cartes 2 et 3).

En fait, deux problèmes se sont posés dans le choix des limites de la région d'étude. Le premier repose sur
la prise en compte ou non des formations gréseuses d'origine marine (enrichies en calcium et magnésium)
constituées par une partie des grès à Voltzia ainsi que par les grès coquilliers (PERRIAUX J., 1961). La
différenciation difficile voire impossible des grès terrestres et des grès marins sur le terrain et sur certaines
cartes géologiques (voir par exemple la carte géologique d'Épinal, 1988) a permis de trancher en faveur de
la prise en compte de tous ies grès quelle que soit leur origine.
Le second problème est la limite nord de la zone d'étude: en effet, les substrats cristallins sont continus de
Belfort au sud jusqu'au delà de la frontière allemande au nord. Une certaine homogénéité
phytogéographique et climatique a conduit à fixer la limite nord au niveau du plus fort rétrécissement du
massif, c'est à dire au niveau de Saverne. Toute la région dite des Vosges du nord est donc exclue du
contexte de l'étude.

1.2. L'OBJET ÉTUDIÉ: LA COMMUNAUTÉ VÉGÉTALE

La réalité spatiale est perçue, dans cette étude, comme une mosaïque de communautés végétales. Une
communauté végétale est homogène dans sa composition floristique et dans sa structure physionomique.
Elle est établie sur une surface relativement uniforme dans ses conditions physique et biologique
(mésoclimat, topographie, sol, forme d'humus) (à partir de DELPECH et al., 1985). Parmi l'ensemble des
communautés végétales du massif, certaines sont sélectionnées suivant les modaiités définie par le plan
d'échantillonnage (voir chapitres suivants). A l'intérieur de chacune de ces communautés, une placette de
surface proche de 400 m2, représentative de la communauté et de son compartiment stationnel, est
délimitée. Le relevé phytoécologique, dans lequel sont mesurées les variables floristiques et écologiques
étudiées, est réalisé au sein de cette placette.

1 .3. LES VARIABLES ÉTUDIÉES

La réalisation du relevé phytoécologique permet de déterminer les valeurs prises par un certain nombre de
variables floristiques et écologiques. Les variables floristiques sont les présences-absences et les notes
d'abondance dominance des différentes espèces. Les variables écologiques concernent la description du
milieu et les caractéristiques minérales du sol
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Chap. 1 : cadre de l'étude et stratégie d'échantillonnage

1.3.1. Le statut des variables

Du point de vue du traitement des données, les variables floristiques constituent les variables dites
dépendantes. Les variables écologiques en général et les variables nutritionnelles en particulier forment
les variables dites indépendantes. Les variables dépendantes sont biotiques : relatives à
l'abondance des espèces dans les communautés végétales. Les variables indépendantes sont le plus souvent
abiotiques: ce sont les variables du milieu.

Les relations entre les deux types de variables sont schématisées dans la figure 1.
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Figure J : Relations entre les différents types de variables.

La liaison entre ces deux types de variables est toujours analysée dans le cadre d'un même relevé
phytoécologique.

1.3.2. Les variables floristiques

Les variables dépendantes correspondent à toutes les espèces rencontrées dans le cadre de l'étude.
Pour les essences forestières, deux stades de croissance sont individualisés et constituent deux variables
distinctes dans les diverses analyses avec chacune une note propre d'abonJance dominance.
La première strate varie de aà 8 m environ (GODRON et al., 1965), la seconde regroupe les individus de
plus de Sm.

1.3.3. Les variables caractérisant la richesse minérale.

• Les variables étudiées ont fait l'objet d'analyses en laboratoire. Il s'agit des éléments mmeraux
échangeables mesurés au pH du sol (Ca, Mg, K, Fe, !VIn, AI, H), des pH eau et KCI, de l'azote
total, du carbone total et des paramètres dérivés calculés : somme des bases échangeables
(S), capacité d'échange cationique (CEC ou T), taux de saturation (S/T) et rapport C/N.
Ces variables sont mesurées couramment dans les laboratoires de pédologie. Leur choix découle du fait
qu'elles ont été utilisées par la plupart des auteurs ayant travaillé dans la région et dont les données ont été
employées dans ce travail.

Les différents éléments mesurés ont des rôles différents dans les sols.
La quantité des différents cations échangeables, présente dans le sol, détermine la richesse minérale
disponible pour les plantes. Les valeurs mesurées sont sensées être proportionnelles à la concentration des
éléments minéraux présents sur le complexe adsorbant du sol. Ces valeurs représentent donc une image
des réserves en cations disponibles pour la plante. L'analyse de ces éléments est réalisée au pH du sol (cf
le chapitre 1.5.2).
L'azote et le carbone mesurés correspondent à des éléments totaux. En principe, les quantités mesurées ne
sont pas en relation avec l'azote ou le carbone disponibles pour la plante. Le principal intérêt de ces

- )7 -



Partie 1: matériels et méthodes

variables réside dans le rapport CIN, bon indicateur du fonctionnement biologique général des sols
(DUCHAUFOUR, 1977 ; BONNEAU, 1981).
Les pH eau et KCI permettent d'évaluer l'acidité du sol, facteur important dans l'activité biologique et dans
les échanges ioniques sol-racine.

Certains éléments importants pour la plante, n'ont pu être mesurés. Il s'agit, pour les macro-éléments, du
soufre et du phosphore qui représentent une minéralomasse de 0,1 à 0,5% de la matière sèche végétale
(HELLER, 1989). Les oligo-éléments non mesurés sont le zinc et le cuivre qui représentent environ 10-5

% de la matière sèche végétale.

• Une variable morphologique synthétique, le type d'humus, est également utilisée. Son intérêt réside
dans son caractère intégrateur du fonctionnement biologique du sol et dans la possibilité de sa définition
directe sur le terrain par ses caractères morphologiques. Dans ce travail, la nomenclature et les définitions
des types d'humus utilisées reposent sur le travail de BRUN (1978). Six types d'humus sont retenus. Ce
sont les mull eutrophes associés aux mull colluviaux, les mull mésotrophes, les mull acides, les mull
moder, les moder et les dysmoder associés aux mor.

1.3.4. Les autres variables de milieu

En plus des variables relatives à la richesse minérale, les principales variables du milieu susceptibles
d'influer sur la végétation ont été relevées.

Certaines variables sont saisies sous forme quantitative: il s'agit de l'altitude du relevé (mètres), de son
exposition (grades) et des coordonnées géographiques (relevées à partir du système Lambert zone 2
étendu). Pour ces coordonnées, la précision est d'ordre kilométrique pour certains relevés issus de la
bibliographie (BONNEAU et LANDMANN, 1988; PENEL, 1979; OBERTI, 1990), hectométrique pour
les relevés personnels établis dans le cadre de cette thèse, pour ceux de DRAPIER (1983) et ceux de
GIROMPAlRE (1986).

Les autres variables, qualitatives, sont les suivantes:

• l'engorgement du sol: deux modalités sont choisies: "sols drainés" ou "autres situations" (voir le §
sur le plan d'échantillonnage) ;

• le couvert végétal: deux modalités sont définies: "couvert fermé et peuplement adulte ou subadulte"
ou "autres situations" (voir le § sur le plan d'échantillonnage) ;

• la topographie ; neuf modalités sont définies : zone plane, dépression, sommet, haut de versant,
versant rectiligne, replat sur versant, Cas de versant, vallon sec, vallée. Pour cette variable, les différentes
données bibliographiques ont été reventilées au mieux dans ces catégories;

• le matériau parental défini à partir de la carte géologique et sur observation de la base du profil
pédologique ;

• le type pédogénétique de sol : sol brun, sol brun ocreux, sol ocre podzolique, sol podzolique,
podzol, sol brun lessivé, ranker, sol brun colluvial et sol colluvial ;

• un descripteur synthétique de réserve en eau du sol est déterminé à partir de la topographie et du
type de sol. Il présente quatre modalités: déficit pour les sommets et haut de pente, équilibre pour les
zones planes et les versants, apport pour les concavités sans colluvionnement, apports élevés pour les
concavités avec sol colluviaux ;

• l'essence ou les essences dominantes
Les notes d'abondance-dominance de chaque essence sont remplacées par leur recouvrement moyen: 5 :
87,5%,4 : 62,5%, 3 : 37,5%,2 : 15%, 1 et + : 2,5% ;
- pour un relevé, la somme des recouvrements de toutes les espèces arborescentes présentes est calculé;

elle fournit le recouvrement total qui peut excéder 100% ;
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- une essence est considérée comme dominante si son recouvrement est supérieur aux 2/3 du recouvrement
total. Les essences qui présentent cette situation sont: Abies alba, Fagus sylvatica, Quercus petraea,
Picea abies, Acer pseudoplatanus, Pinus sylvestris, Carpinus betulus, Fraxinus excelsior ;

- deux ou trois essences sont considérées comme codominantes si d'une part le recouvrement de chacune
oscille entre 1/3 et 2/3 du couvert total, et d'autre part si chacune des autres espèces présentes ne dépasse
pas 10 % du recouvrement total. Les combinaisons rencontrées sont: Abies alba-Fagus sylvatica, Abies
alba-Fagus sylvatica-Picea Abies, Abies alba-Picea Abies, Acer pseudoplatanus-Fagus sylvatica, Acer
pseudoplatanus-Fraxinus excelsior, Carpinus betulus-Quercus petraea, Carpinus betulus-Quercus robur,
Fagus sylvatica-Quercus petraea, Fagus sylvatica-Quercus petraea-Carpinus betulus, Quercus petraea
Pinus sylvestris.

Ces deux règles permettent de classer plus de 90 % des relevés.
Les relevés non classés ou ceux qui présentent des types de peuplement non retrouvés dans d'autres relevés
.sont regroupés en catégories: feuillus divers, feuillus résineux divers, résineux divers.

En conclusion, la plupart des variables a priori importantes pour la végétation ou la richesse minérale du
sol sont mesurées.

1.4. STRATÉGIE D'ÉCHANTILLONNAGE

1.4.1. Objectifs de l'étude et choix d'un plan d'échantillonnage

La stratégie d'échantillonnage est élaborée de façon à :
- répondre aux objectifs de l'étude, c'est-à-dire observer la relation richesse minérale

végétation et déterminer l'effet des principaux descripteurs du milieu sur cette relation ;
- contrôler les effets des principales variables à l'origine de la diversité de la

végétation afin d'éviter les biais.

Ces objectifs conduisent à échantillonner les communautés végétales suivant un plan d'échantillonnage
stratifié. Ce plan permet de maximiser la variance des variables étudiées pour analyser l'effet de leurs
variations sur les communautés végétales (SCHERRER, 1983). D'autre part, un plan judicieusement
choisi permet également de limiter les biais en contrôlant les autres variables importantes influant sur les
communautés végétales (SCHREUDER et THOMAS, 1991).

Après le choix d'un plan d'échantillonnage, plusieurs étapes sont nécessaires avant d'effectuer la récolte des
données sur le terrain. La première étape correspond à la construction des strates. Cette construction repose
sur la détermination des variables à étudier, sur leur stratification et sur la méthode de contrôle des autres
variables influant sur les communautés végétales. La seconde étape consiste à définir le nombre de relevés
à effectuer dans chacune des strates d'échantillonnage. La dernière étape doit aboutir au choix du plan
d'échantillonnage retenu pour effectuer les relevés à l'intérieur des strates.

1.4.2. Elaboration du plan d'échantillonnage

L'objectif de cette thèse est d'étudier la relation flore-ressources minérales du sol et l'effet, sur cette
relation, des autres variables du milieu modifiant fortement la répartition de la végétation. Les variables
étudiées qui doivent être stratifiées sont d'une part, les ressources minérales du sol et d'autre part les
principales autres variables influant sur la végétation. La détermination des variables importantes pour la
végétation constitue donc un préalable indispensable à toute stratification.

1.4.2.1. Détermination des variables importantes pour la végétation

Étude bibliographique régionale

Plusieurs études régionales consacrées à la définition de types de stations forestières comportent une
utilisation des analyses multivariées pour le traitement des données phytoécologiques. Toutes ces analyses
révèlent les mêmes variables responsables de la diversité floristique :
- le niveau trophique du sol (HUBERT, 1986 ; OBERTI, 1987 ; PIGUET, 1987; DRAPIER, 1988 ;
GEGOUT, 1989) ;
- les caractéristiques hydriques du sol (PIGUET, 1987 ; DRAPIER, 1988 ; GEGOUT, 1989)
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-l'altitude (PIGUET, 1987 ; OBERTI, 1987) comme indicateur des variations de gradient thermique et de
bilan hydrique.
Il faut souligner que toutes ces études ont porté sur des peuplements forestiers fermés et globalement mûrs
(taillis-sous-futaie vieillis ou futaies d'un certain âge). L'influence du degré d'évolution dynamique des
peuplements sur les cortèges floristiques est volontairement éliminée. Il est évident que si
l'échantillonnage prend en compte divers stades dynamiques, ce descripteur intervient de façon
prépondérante dans l'interprétation de la diversité floristique (MONTPIED, 1983).
Une fois tenu compte de ces variables essentielles, il semble que le type de roche (grès ou substrat
magmatique) ait également une influence sur la diversité floristique (GEGOUT, 1992).

Étude des relevés issus de la bibliographie

Les données bibliographiques utilisées dans ce travail proviennent d'échantillonnages réalisés avec des
objectifs différents (cf paragraphe 1.4.5). Il semble possible, à ce stade, de considérer ces relevés comme
un échantillon aléatoire des conditions écologiques régnant dans le massif vosgien sur sol drainé. De ce
fait, on peut les utiliser pour rechercher les paramètres fondamentaux régissant la répartition de la
végétation forestière vosgienne.

Une A.F.C. utilisant pour chaque espèce le seul critère de présence absence a été réalisée sur les 285
relevés phytoécologiques de la bibliographie. Seules les espèces présentes dans plus de un relevé ont été
retenues. Les pourcentages d'inertie obtenus pour les cinq premiers axes de l'analyse sont respectivement
de 6.0, 4.3, 2.9, 2.6, 2.3 %. Les pourcentages d'inertie des deux premiers axes, nettement supérieurs aux
autres, semblent montrer que la végétation se structure selon deux gradients principaux.
Le premier axe est corrélé de façon hautement significative aux pH eau et KCI, au srr, à S et à Ca. Il
correspond donc à un gradient de richesse minérale du sol. Le deuxième axe est fortement corrélé à
l'altitude du relevé. Ces résultats confirment ceux des différentes études réalisées sur le massif.

Conclusion

Cinq paramètres ont donc une influence forte sur la végétation. Il s'agit du matériau parental du sol, des
caractéristiques hydriques, de la forme d'humus, de l'altitude et de la dynamique de la végétation.
Ces variables doivent être prises en compte en priorité et utilisées lors de l'élaboration du plan
d'échantillonnage soit en les stratifiant soit en les contrôlant.

1.4.2.2. Stratification des variables importantes

Cinq paramètres doivent donc être pris en compte lors de l'élaboration du plan d'échantillonnage du fait de
leur influence prépondérante sur la végétation. Toutes ces variables ne peuvent être stratifiées
simultanément car le nombre de relevés à réaliser serait trop important. C'est pourquoi, seuls trois
facteurs: les ressources minérales du sol, l'altitude et le substrat géologique sont
stratifiés. Une seule modalité de chacun des deux autres descripteurs (couvert et
caractéristiques hydriques) est échantillonnée. Le statut différent des cinq variables est développé
ci-après.

Les variables fixées

Ce sont les variables dont on connaît l'influence forte sur les variables dépendantes, mais dont on ne désire
pas étudier les effets. L'échantillonnage de seulement une modalité de ces variables permet, en supprimant
une source de diversité, de limiter les biais.
Ont été fixées dans cette étude les variables suivantes:
- les caractéristiques hydriques du sol: seules les conditions drainées sont échantillonnées.
- le statut dynamique des formations végétales: seules sont étudiées les formations forestières fermées et
dont les arbres sont au moins subadultes.

Les variables étudiées

Les variables non fixées qui influent de façon majeure sur la diversité de la végétation sont choisies en
priorité afin d'en analyser les effets. Il s'agit de la richesse minérale du sol, de l'altitude et du type de
substrat. Ces variables sont utilisées pour la stratification de l'échantillonnage.
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Stratification de l'échantillonnage en fonction des ressources minérales du sol

L'utilisation de cette variable soulève quelques problèmes:
- elle correspond, en fait, à un ensemble de variables corrélées: bases échangeables, ions de l'acidité
d'échange, matière organique, pH et types d'humus. La richesse minérale est qualifiée de bonne lorsque le
pH et la somme des bases échangeables sont importants et que l'acidité d'échange et le C/N sont faibles.
Elle est qualifiée de mauvaise dans le cas contraire.
- il est impossible de déterminer directement la plupart de ces variables sur le terrain.

La stratification du plan d'échantillonnage à partir des ressources minérales est donc impossible
directement. Il est nécessaire de trouver un descripteur bien corrélé avec cette richesse minérale et de
détermination aisée. La relation connue depuis longtemps entre les ressources minérales du sol et le type
d'humus (DUCHAUFOUR et TOUTAIN, 1985 ; DUCHAUFOUR, 1989 ; KLINKA et al., 1990) a
permis de choisir ce dernier comme élément de stratification. Une vérification a été réalisée à partir des
données de la bibliographie. La relation du type d'humus de 126 relevés avec les différents paramètres (pH
eau, pH KCl, Ca, Mg, K, Fe, Mn, Al, H, S, CEC, srr, C, N, C/N) de la richesse minérale de l'horizon
Al est confirmée par les résultats d'analyses de variance: le pH eau, le pH KCl, Ca, Mg, Fe, Mn, S,
srr et C/N varient, de façon hautement significative, avec le type d'humus. K varie de façon significative.
D'autre part, une ACP normée a été réalisée avec ces 15 variables. Le premier axe, le meilleur résumé
possible de la richesse minérale, représente plus de 40 % de l'inertie totale. L'analyse de variance réalisée
entre les coordonnées des relevés sur cet axe et le type d'humus montre également des résultats hautement
significatifs.

Le type d'humus est donc un marqueur synthétique remarquable de la richesse minérale du sol. Son
utilisation comme élément de stratification de la richesse minérale est justifiée. Les six classes les plus
fréquentes sont retenues: Mor-dysmoder, moder, mull moder, mull oligotrophe, mull mésotrophe, mull
eutrophe (BRUN, 1978).

Stratification de l'échantillonnage en fonction de l'altitude

Le découpage en strates de l'altitude est moins évident que celui du type d'humus puisque cette variable est
continue. Trois classes d'un intervalle approximatif de trois cents mètres ont été définies: moins de
600 m, de 600 à 899 m, 900 m et plus. Ce découpage est justifié par de faibles modifications de la
végétation à l'intérieur de chaque strate et par le fait qu'un découpage plus fin rendrait très difficile la
réalisation du plan d'échantillonnage (les mull eutrophes sont, par exemple, très rares dans les tranches
d'altitude élevée).

Stratification de l'échantillonnage en fonction du substrat géologique

Les substrats géologiques ont été regroupés en deux classes : les substrats gréseux et les substrats
magmatiques pour lesquels on soupçonne des effets différents sur la végétation. Les relevés ont été classés
dans l'une ou l'autre classe à partir des indications de la carte géologique. Ce classement a été confirmé par
l'observation de la roche mère.

1.4.2.3. Contrôle des variables secondaires

Les variables prépondérantes étant fixées ou étudiées, il est nécessaire de déterminer si les variables qui
interviennent de façon plus secondaire dans la répartition de la végétation doivent être fixées (= bloquées)
ou si elles doivent être seulement contrôlées (= mesurées). Chaque méthode présente des avantages et des
inconvénients:
- le fait de fixer les variables non étudiées permet d'obtenir des résultats plus significatifs, et de limiter

l'éventualité de biais. Par contre la validité des résultats ne concerne qu'un domaine écologique très étroit.
- le fait de ne pas fixer les variables non étudiées permet une généralisation, aux divers milieux pris en

compte, des résultats obtenus. Il permet également la découverte d'effets de facteurs non soupçonnés. Il
permet, d'autre part, et ce n'est pas le moindre des arguments, de trouver beaucoup plus facilement les
échantillons du fait de la limitation des contraintes. En contrepartie la précision des résultats est moindre
et l'éventualité de biais subsiste.

L'expérience du terrain montre qu'il est utopique de fixer un trop grand nombre de variables sous peine de
ne plus pouvoir trouver les conditions recherchées. C'est pourquoi la solution de ne pas fixer les variables
secondaires a été choisie.
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1.4.2.4. Conclusion sur le statut des variables dans le plan
d'échantillonnage

Le principe d'un échantillonnage stratifié qui répond le mieux aux objectifs de l'étude est retenu.
Tous les paramètres influant de façon prépondérante sur la végétation sont soit fixés (statut dynamique de
la végétation, caractéristiques hydriques du sol) soit stratifiés (ressources minérales, altitude et substrat).
Les variables exerçant une action moindre sur la végétation sont contrôlées (situation géographique,
exposition, topographie, type de sol, bilan hydrique, essence dominante).

1. 4.3. Détèrmination du nombre de relevés échantillonnés par strate

Le nombre de relevés optimal pour chaque combinaison de variables dépend, selon NEYMAN (1934 in
DAGET et GODRON, 1982), des contraintes de coût, d'étendue en surface des strates, et de l'écart-type de
la variable à mesurer à l'intérieur des strates. Examinons successivement ces éléments.

Le coût est relativement homogène pour chaque relevé: la durée du relevé ainsi que le coût des analyses
sont les mêmes.

Pour la surface, la formule de NEYMAN (in DAGET et GODRON 1982) est établie en vue d'étudier au
mieux les caractéristiques de l'espace étudié. Or l'objet de l'étude est d'analyser l'effet de la richesse
minérale sur la diversité floristique. Dans ce cas la surface occupée par les différentes combinaisons n'a pas
d'importance (DAGET et GODRON, 1982).

Enfin, en ce qui concerne l'écart-type, il est difficile a priori de préjuger de la diversité floristique à
J'intérieur de chaque strate. II est cohérent dans un premier temps de la considérer comme homogène.

Tous ces éléments semblent indiquer qu'un nombre identique de relevés par strate constitue la solution la
plus appropriée à cette situation. Les analyses chimiques des données de la bibliographie étant
fréquemment incomplètes, un nombre total de 7 relevés au moins par combinaison de variables
conduit à réaliser plus de cent cinquante relevés phytoécologiques. C'est ce nombre que nous avons retenu.

1.4.4. Présentation du plan d'échantillonnage

La combinaison des trois variables étudiées fournit 36 strates théoriques. En réalité, seules 30
combinaisons existent potentiellement dans les Vosges. Les grès sont en effet fort rares au dessus de
900 m. C'est pourquoi les quelques parties dépassant cette altitude ont été regroupées avec la tranche
altitudinale inférieure. Une présentation du plan d'échantillonnage retenu est présentée dans le tableau 1.
Géographiquement, les différentes strates cartographiables (altitude et substrat) peuvent être visualisées sur
la carte 3.

Substrat Altitude Dysmoœr Moœr Mull moœr Mull acier Mull Mull
mésotrophe eutrophe

magmatique <600 7 7 7 7 7 7
600-899 7 7 7 7 7 7
~900 7 7 7 7 7 7

gréseux <600 7 7 7 7 7 7
~600 7 7 7 7 7 7

Tableau 1 " Présentation des différentes strates du plan d'échantillonnage et du nombre de relevés
minimum devant être réalisé dans chaque strate.

1. 4.5. Emplacement des relevés à l'intérieur des strates du plan
d' échantillonnage

Pour permettre l'utilisation des traitements statistiques, les sites de relevés correspondant à chaque
combinaison de variables doivent être choisies au hasard (SCHERRER, 1983). Or les relevés préexistants
ont été échantillonnés sur certains critères qu'il convient d'examiner:
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CARTE 3 : REPRÉSENTATION DES STRATES DU PLAN D'ÉCHANTILLONNAGE

ECHELLE 1/750000

Stl'ates cartographiables de l'échantillonnage

Substrat magmatique et altitude < 600 m
• Substrat magmatique et altitude comprise entre 600 et 900 Hl

• Substrat magmatique et altitude> 900 m
Substrat gréseux et altitude < 600 m

lB Substrat gréseux et altitude complise entre 600 et 900 fi

• Substrat gréseux et altitude> 90001 (strate non échantillonnée)



2. RÉSULTATS DE L'ÉCHANTILLONNAGE



Chap. 1 : cadre de ['étude et stratégie d'échantillonnage

Les placettes de BONNEAU et LANDMANN (1988) ont été échantillonnées à partir de la connaissance de
la roche mère et du dépérissement des essences.

Pour les données d'OBERTI (1990), un relevé représentatif de chaque type de station défini dans le
catalogue des Vosges alsaciennes a fait l'objet d'analyses.

Les relevés réalisés par DRAPIER (1983) sont établis de façon à échantillonner les différentes conditions
du milieu (roche mère, topographie, altitude) présentes dans l'ensemble des Vosges moyennes du col du
Bonhomme à Saverne. En outre, tous les relevés sont réalisés dans des peuplements d'âge suffisant (> 60
ans) où le Sapin domine.

Dans le travail de GIROMPAIRE (1986), ce sont les placettes de deux transects D.E.F.O.R.P.A.. (2396,
2348) qui ont été étudiées. Le premier transect est situé à la latitude du Donon, le second à la latitude
d'Eloyes. L'échantillonnage est systématique (un point tous les kilomètres).

Le choix de PENEL (1979) repose sur une sélection de profils échantillonnés sur une large diversité de
conditions de milieu.

L'emplacement des nouveaux relevés dans chaque strate est déterminé, autant que possible, de façon
aléatoire. Le plus souvent la première situation rencontrée, répondant aux critères de strates et
d'homogénéité, est échantillonnée. Si plusieurs situations conviennent, l'une d'entre elle est choisie au
hasard. Les déplacements étant réalisés en voiture, ce sont essentiellement les zones situées à proximité
de voies carrossables qui sont échantillonnées. Pour éviter au mieux les effets locaux, un seul relevé est
effectué, dans la mesure du possible, dans une même strate et dans un même massif forestier.

En conclusion, la sélection des emplacements des relevés peut probablement être considérée comme
approximativement aléatoire. Ce caractère résulte d'une sensibilité permanente à ce problème lors de la
réalisation des relevés, de la diversité des situations géographiques et de la multiplicité des auteurs qui,
chacun avec leur méthode de définition de l'emplacement d'un relevé introduisent des biais qui peuvent se
compenser. Il en résulte une validité probable des calculs statistiques ultérieurs.

1. 5. RÉCOLTE DES DONNÉES

1.5.1. Réalisation des relevés

Pour tous les auteurs la méthodologie retenue pour réaliser !e relevé est semblable. Celui-ci est effectué
sur une surface homogène du point de vue des conditions écologiques et floristiques. Divers descripteurs
relatifs à la situation géographique, et aux conditions de milieu sont mesurés (voir le chapitre 1.3.4). Un
relevé de diverses variables pédologiques et un relevé floristique sont également réalisés.

1.5.1.1. Le relevé pédologique

Il concerne, selon les auteurs, soit l'horizon organo-minéral superficiel, soit la totalité du solum. De plus,
le type d'humus est toujours déterminé.
Pour tous les auteurs, l'horizon constitue l'unité descriptive de base. Différents paramètres sont
généralement notés, notamment la couleur, la texture de la terre fine, la pierrosité, la structure, la présence
de traces d'hydromorphie, l'enracinement, la transition avec l'horizon sous-jacent.
D'autre part, un prélèvement est réalisé pour les analyses physico-chimiques ultérieures.
Un échantillon de l'horizon organo-minéral AI est prélevé, après grattage des horizons holorganiques, à un
ou plusieurs endroits espacés de quelques mètres (après vérification du type d'humus qui doit être
identique).
Pour les horizons de profondeur, un seul lieu de prélèvement est choisi: au niveau de la fosse. Dans les
deux cas l'horizon est échantillonné sur toute son épaisseur excepté les transitions. 1 à 2 kg de terre fine
sont extraites par horizon.
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Conditionnement:

Chaque échantillon est mis à sécher rapidement après le prélèvement (1 à 2 jours) ; le séchage a lieu sous
abri à l'air libre pendant environ une semaine. Les échantillons sont ensuite tamisés au tamis de 2 mm.
La terre fine est analysée.

1.5.1.2. Le relevé floristique

L'ensemble des espèces vasculaires et des bryophytes humicoles est inventorié. Un coefficient d'abondance
dominance est affecté à chaque espèce. Ce coefficient rend compte de "l'espace relatif occupé par chaque
espèce, espace qui est déterminé à la fois par leur nombre et par leurs dimensions" (GUINOCHET, 1973).
L'échelle utilisée est celle proposée par BRAUN-BLANQUET (1932) :
'- 5 : recouvrement supérieur à 75 %, abondance quelconque;
- 4 : recouvrement de 50 à 60 %, abondance quelconque;
- 3 : recouvrement de 25 à 50 %, abondance quelconque;
- 2 : abondance très importante ou recouvrement supérieur à 5 % ;
- 1 : abondance mais recouvrement faible;
- + : abondance faible à très faible (recouvrement très faible).

1.5.2. Les analyses de sol

Laboratoires d'analyses

Les diverses analyses ont été réalisées dans trois laboratoires. Les sols des études de PENEL (1979),
BONNEAU et LANDMANN (1988), DRAPIER (1983) et GIROMPAIRE (1986) ont été analysés au

Centre de Pédologie Biologique de Nancy. Les sols de 169 nouveaux relevés et les ions AI+++ et H+ des
autres relevés nouveaux (19) ont été analysés à l'Institut National de la Recherche Agronomique d'Arras.
Les bases échangeables, le Mn, le Fe, les pH, le C et le N de 19 nouveaux relevés et des relevés
d'OBERTI (1990) ont été analysés dans un laboratoire privé (La Pathologie Végétale à Nancy). Quatorze
échantillons analysés dans ce laboratoire ont été fourni à l'INRA d'Arras. Les résultats sont tout à fait
comparables.

1.5.2.1. Détermination de la capacité d'échange cationique au pH du sol

Deux protocoles sont utilisés pour déterminer la capacité d'échange cationique au pH du sol. Ils diffèrent
l'un de l'autre par la méthode d'extraction des cations échangeables.

Extraction au NH4CI (BONNEAU et LANDMANN, 1988 j

GIROMPAIRE, 1986 j OBERTI, 1990 et nouveaux relevés)

La méthode d'analyse est la suivante:
- mélange de 2 grammes de chaque échantillon à 40 ml de NH4Cl 0,5N ;
- agitation par retournement pendant une heure sur agitateur rotatif;
- centrifugation pendant 10 minutes;
- filtration sur papier et récupération du surnageant (30 à 40 ml);
- traitement de 5 ml de surnageant avec 5 ml de solution de chlorure de lantane à 0,2 % (10 g de La203 +
200 ml de HCI à 37 %, le tout complété à 5 1avec de l'eau déminéralisée.) ;
- dosage par absorption atomique de Ca, Mg, K, Na, AI, Fe, Mn.
- dosage des ions H+ échangés par titrimétrie.

Extraction des bases à l'acétate d'ammonium et des autres éléments
à KCI (DRAPIER, 1983 ; PENEL, 1979)

Les bases échangeables sont extraites après:
- mélange de 4 g de terre tamisée et séchée à 100 ml d'acétate d'ammonium N tamponné à pH 7 ;
- macération pendant une nuit puis percolation.
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Les autres cations sont extraits après agitation d'un mélange de 5g (DRAPIER) ou lOg (PENEL), de sol à
100 ml de solution de KCl (N).
Tous les éléments sont dosés par spectrophotométrie d'absorption atomique sauf les protons qui sont
dosés par titrimétrie.

Expression des résultats

Les résultats sont exprimés en milliéquivalents pour 100 g (l'aluminium est considéré comme trivalent)
(PENEL 1979).
La somme (Ca++) + (Mg++) + (K+) constitue la somme des bases échangeables appellée S.
S + (Al+++) + (H+) + (Fe++) + (Mn++) correspond à la capacité d'échange cationique (CEC) également
appellée T.

Discussion

L'utilisation de la mesure de T au pH du sol semble justifiée, pour les sols acides, par plusieurs études
(ESPIAU et PEYRONEL, 1976; PENEL, 1979 ; ESPIAU et PEDRO, 1980; ROSS et al., 1991). En
effet, cette mesure appréhende beaucoup mieux la réalité du complexe absorbant et de ce fait, son
utilisation dans divers indices permet une discrimination plus fine du comportement des espèces vis-à-vis
des ressources minérales (PENEL, 1979).

L'utilisation simultanée de résultats issus de plusieurs méthodes d'analyse est justifiée par le fait que les
comparaisons entre les méthodes ont toujours montré des différences faibles des résultats obtenus
(ESPIAU et PEYRONEL, 1977). Ces différences peuvent être considérées comme négligeables dans le
cadre d'une approche phytoécologique.

1.5.2.2. pH

Le protocole suivant est adopté:
- mélange de terre fine et de solution dans une rapport de 112,5
- agitation de la solution puis repos
- mesure avec le pH mètre sous agitation magnétique
La solution est constituée d'eau distillée pour la mesure du pH eau ou de KCl lM pour la mesure du pH
KCI.

1.5.2.3. Carbone, azote

La teneur des horizons en azote et carbone organiques a été évaluée par des méthodes classiques par
certains auteurs (nouveaux relevés, OBERTI, 1990): méthode Anne pour le Carbone (Anne modifié pour
les fortes teneurs). méthode Kjeldall pour l'azote total. Une seconde méthode a été utilisée par d'autres
auteurs (BONNEAU et LANDMANN, 1988 ; PENEL, i979 ; GIROMPAIRE, 1986) : les deux éléments
sont mesurés au chromatographe en phase gazeuse (de type carbo erba) après combustion d'une prise
d'essai de sol broyé.
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Chap. 2 : résultats de l'échantillonnage

2.1. BILAN DE L'ÉCHANTILLONNAGE DES VARIABLES STRATIFIÉES

Le nombre total de relevés collectés est égal à 473 dont 285 sont issus des données bibliographiques
suivantes:
- BONNEAU et LANDMANN (1988) : 15 relevés;
- DRAPIER (1983) : 85 relevés;
- GIROMPAIRE (1986) : 68 relevés;
- OBERTI (1990) : 68 relevés;
- PENEL (1979) : 49 relevés.
Par rapport à la stratification des facteurs étudiés, ces relevés se répartissent de la façon suivante
(tableau 2) :

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mun moder Mun acide Mun mésotrophe Mun eutrophe Totaux
magmatique <600 10 8 12 14 22 22 88

600-900 Il 26 19 38 22 14 130
>900 10 15 II 16 10 8 70

gréseux <600 28 21 19 28 12 12 120
600-900 20 12 9 12 7 5 65

Totaux 79 82 70 108 73 61 473

Tableau 2: Répartition de l'ensemble des relevés traités dans les différentes strates du plan
d'échantillonnage.

La répartition des relevés dans les différentes strates du plan d'échantillonnage est relativement équilibrée.
Seules les strates qui concernent les milieux de niveau trophique important situés à altitude élevée sont
légèrement sous-échantillonnées. Ce phénomène est imputable à la difficulté de trouver ces conditions
écologiques dans le massif vosgien.

Les 473 relevés, du fait de l'existence d'analyses incomplètes, ne sont pas tous utilisables pour aborder
chacun des problèmes étudiés. La répartition des relevés utilisés dans les différentes strates, pour résoudre
les différents objectifs de notre travail, est mentionnée et discutée dans le paragraphe matériel et méthodes
de chaque chapitre de cette thèse.

2.2. BILAN DE L'ÉCHANTILLONNAGE DES VARIABLES RELATIVES AUX RESSOURCES
MINÉRALES DU SOL.

2.2.1. Distribution des variables dans les relevés

Les caractéristiques analytiques de 259 horizons organo-minéraux Al et des 259 horizons sous-jacents, des
sols qui possèdent l'ensemble des analyses pour les deux premiers horizons, sont étudiées. Les
distributions sont indiquées dans ies figures 2 à 7. Dans ces figures, les distributions sont présentées sous
la forme de boîtes de dispersion. L'épaisseur du premier horizon est prise comme exemple pour expliquer
la signification de ces boîtes de dispersion.
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Figure 2 : représentation des distributions des profondeurs de
plancher des deux premiers horizons

cm Plancher
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Le haut de la boite représente le 3ème quartile: 75 % des valeurs sont inférieures à 15 cm. Le bas de la
boite représente le 1er quartile: 25 % des relevés ont un horizon AI de moins de 5 cm. La moitié des
valeurs sont situées entre les deux extrémités de la boite: ce sont les valeurs centrales de la distribution.
La ligne du milieu représente la médiane. Si la distribution est symétrique, la médiane est située au milieu
de la boite. Les lignes qui s'étirent au dessus et au dessous de la boite sont appelées les moustaches. La
moustache du haut est dessinée à partir de la valeur du 3ème quartile: 15 cm, jusqu'à celle du 9ème
décile: 25 cm. 90 % des relevés ont des horizons AI de moins de 25 cm d'épaisseur. La moustache du
bas est dessinée de la valeur du premier quartile jusqu'à celle du 1er décile (d'après la notice du logiciel
StatView II).
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des deux premiers horizons
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Figure 4 : représentation des distributions des cations échangeables mesurés au pH du sol dans les deux
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m.e.

1

r-

I
U 1

......

.......

m.e.

.....
1

~
- 1 L
1 .L

14

12

JO

8

6

4

2

o
s

Horizon 1

CEC

14

12

10

8

6

4

2

o
s

Horizon 2

CEC

- 32 -

Figure 5 : représentation des
distributions de la somme des bases
échangeables et de la capacité d'échange
cationique dans les deux premiers
horizons
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Figure 7 : représentation des
distributions du carbone, de
l'azote, et du C/N dans le
premier horizon
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Pour la plupart des éléments, la distribution est très dissymétrique (ce qui justifie le choix de la
représentation en boites) : la médiane est toujours située vers les faibles quantités de l'élément.
Du premier au deuxième horizon, la quantité des différentes bases échangeables diminue considérablement.
Les quantités de fer, manganèse et protons échangeables diminuent également. Seule la quantité
d'aluminium reste stable.

Une part importante des bases échangeables est concentrée dans l'horizon Al. Cette forte quantité est
évidemment imputable aux cycles biogéochimiques. La quantité de cations diminue ensuite fortement dans
l'horizon sous-jaœnt à l'horizon Al. Du point de vue quantitatif les ions aluminium et caicium sont
représentés en majorité sur le complexe adsorbant de l'horizon Al. Les ions aluminium dominent
largement dans la CEC du deuxième horizon.

2.2.2. Lien entre les différentes variables.

L'étude des liens existant entre les différentes variables relatives à la richesse minérale est importante pour
éviter les problèmes de biais dus à des variables corrélées, pour éliminer des variables redondantes, ou pour
définir des variables synthétiques (figure 8).

La liaison entre l'ensemble des variables est étudiée à l'aide d'une ACP normée. Le tableau traité est formé
des relevés (259) en lignes et des variables nutritionnelles (12) en colonnes. L'intersection d'une ligne et
d'une colonne correspond à la valeur prise par une variable pour un relevé. Deux analyses sont réalisées.
La première est effectuée avec les valeurs prises par les variables dans le premier horizon (trois variables
supplémentaires -C, N, C/N- sont ajoutées) ; la seconde est exécutée avec les valeurs prises par les
variables dans le deuxième horizon.
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Le premier axe des deux analyses a un pourcentage d'inertie important (voisin de 50 %). Les variables
s'associent en plusieurs groupes et on constate des regroupements semblables dans les deux horizons.
Un premier groupe de variables est formé des deux pH, et du srr. Ce groupe est corrélé positivement à un
second groupe formé du Ca, du Mg et de S. D'autre part, l'aluminium, le fer et les protons sont très
corrélés entre eux et plutôt corrélés négativement aux deux groupes précédents. Enfin plusieurs variables
sont mal corrélées aux autres. Il s'agit du potassium, de la CEC, du manganèse et des variables relatives à
la matière organique C, N, CIN.

Al

F2
1

1

1

Figure 8 : Représentation des variables dans le plan 1-2 de l'AC? normée du tableau relevés-variables
relatives à la richesse minérale du sol. Analyse du premier horizon (avec C, N, CIN en variables
supplémentaires) à gauche. Analyse du deuxième horizon à droite.

2.3. BILAN DE L'ÉCHANTILLONNAGE DES AUTRES VARIABLES DU MILIEU

L'objectif de ce paragraphe est de montrer la distribution, dans les 473 relevés étudiés, des modalités des
variables ayant une influence secondaire sur la végétation.

2.3.1. Géologie

Les substrats géologiques échantillonnés, classés suivant leur structure, sont les suivants:
- roches grenues et microgrenues : granites, granodiorites, diorites, syénodiorites, microgranites,

monzonites.
- roches effusives : andésites, kératophyres, ignimbrites, latites; rhyolites, spi lites, roches volcaniques

acides ou basiques diverses, roches du complexe vulcano-sédimentaire du Viséen.
- roches métamorphiques: gneiss, schistes, leptynites, migmatite.
- roches sédimentaires: grauwackes, grès permien, grès coquilliers, grès vosgien, conglomérat principal,

grès intermédiaire, grès à Voltzia, grès arkosiques.
- dépôts de couvertures: dépôts de piémont, formations glaciaires, limons d'origines variées.

2.3.2. Topographie et exposition

Les relevés sont situés le plus fréquemment en position de versant (environ 50 % des cas). Les situations
de sommets, haut de versant, bas de versant, zone plane se partagent le reste à part à peu près égale.

La pente varie de aà 80 %. Les pentes nulles sont peu fréquentes. La pente moyenne est comprise entre
25 et 30 % avec un écart-type de 16 %.
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Les relevés sont répartis équitablement dans toutes les expositions. La proportion des relevés dans chacun
des quatre grands types d'exposition (N, E, S, 0) n'est jamais inférieur à 20 %.

2.3.3. Types de sols

Les sols échantillonnés sont assez caractéristiques de la région. Les sols évolués sont essentiellement
soumis à la brunification ou à la podzolisation (figure 9). Les sols rajeunis par départ (rankers) ou par
arrivée de matière (sols colluviaux) sont également présents dans l'échantillon.
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Figure 9 : Distribution des différents types de sols dans les relevés échantillonnés.

2.3.4. Texture des sols

La répartition des textures des 299 sols qui possèdent des mesures de granulométrie est mentionnée dans la
figure la.
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Figure 10: Distribution des textures de 299 sols de l'échantillon.

La texture indiquée est celle de l'horizon le plus épais dans la tranche située entre a et 40 cm ou celle de
l'horizon Al pour les 43 analyses issues du travail de PENEL (1979). La texture des sols est relativement
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homogène. Les textures dominantes sont sablo-limoneuses. Les textures sableuses, sablo-argileuses,
équilibrées et limono-sableuses sont également assez fréquentes. les textures à dominante argileuse sont
exceptionnelles.

2.3.5. Bilan hydrique des sols

Les conditions de bilan hydrique, des formes d'humus qui peuvent être colluvionnées (mull mésotrophes et
mull eutrophes), sont échantillonnées de façon homogène: 53 % des relevés sont réalisés en conditions de
déficit ou d'équilibre hydrique et 47 % en conditions d'apports plus ou moins élevés (voir les définitions
dans le § 1.3.4 sur les variables de milieu). D'autre part, les différentes conditions de bilan hydrique sont
réparties au mieux dans les différentes strates du plan d'échantillonnage.

2.4. BILAN DE L'ÉCHANTILLONNAGE DES VARIABLES FLORISTIQUES

2.4.1. Espèces

265 espèces ont été déterminées dans les 473 relevés de l'échantillon. La fréquence des espèces, ainsi que la
fréquence des différentes notes d'abondance-dominance, des 157 espèces présentes dans plus de 1 % des
relevés sont indiquées dans le tableau 3.

Nom + 2 3 4 5 Fréquence Rang

Abies alba (arbre) 28 24 47 62 74 59 294 2
Abies alba (arbuste+plantule) 92 86 58 33 20 19 308 1
Acer platanoides (arbre) 7 1 2 1 II 115
Acer platanoides (arbuste+plantule) 18 5 23 76
Acer pseudoplatanus (arbre) 20 9 Il 9 14 4 67 37
Acer pseudoplatanus (arbuste+plantule) 72 22 10 4 1 109 25
Adenostyles alliariae 13 9 1 23 75
Ajuga reptans 9 1 10 121
Alliaria petiolata 3 2 3 8 137
Alnus glutinosa (arbre) 2 1 3 6 150
Anemone nemorosa 32 12 6 4 3 57 43
Arum maculatum 6 6 149
Athyrium fi/ix-femina 74 63 33 9 180 13
Atrichum undulatum 32 10 7 1 50 46
Bazzania trilobata 9 13 5 8 2 37 58
Betula pendula (arbre) 12 1 2 15 95
Betula pendula (arbuste+plantu!e) 14 1 2 18 86
Blechnum spicant 4 5 1 10 120
Brachypodium sylvaticum 16 2 18 85
Calluna vulgaris 18 17 7 2 44 53
Campi/opus fragi/is 4 10 4 18 84
Cardamine heptaphylla 3 3 2 8 136
Cardamine impatiens 3 4 J 8 135
Cardamine pratensis 6 1 7 142
Carex pililufera 23 3 26 69
Carex remota 5 1 6 148
Carex sylvatica 27 12 3 42 55
Carpinus betulus (arbre) 9 3 7 10 2 3 34 63
CQ/]JÙWS betulus (arbuste+plantule) 16 3 5 1 25 72
Caslanea saliva (arbre) 1 4 1 6 147
Caslanea saliva (arbuste+plantule) 10 3 13 104
Cicerbita alpina 2 3 2 7 141
Circaea IUleliana 14 14 lOI
Convallaria maialis 5 3 3 1 12 108
Corylus avellana 28 2 6 5 43 54
Crataegus laevigata 6 2 1 9 128
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Nom + 2 3 4 5 Fréquence Rang

Cytisus scoparius 9 5 14 100
Deschampsia cespitosa ID 5 1 1 17 88
Deschampsia flexuosa 48 46 54 52 38 7 245 4
Dicranella heteromalla 15 4 1 20 82
Dicranodontium denudatum 4 2 6 146
Dicranum scoparium 38 38 33 16 4 129 17
Digitalis purpurea 62 23 5 90 29
Dryopteris affïnis 6 2 8 134
Dryopteris carthusialla 74 33 5 112 22
Dryopteris di/atata 66 71 62 ID 210 9
Dryopteris filix-mas 81 43 22 1 147 16
Epi/obium mOlltanum 18 4 2 24 73
Euphorbia amygdaloides 19 1 20 81
Eurynchium gp. stockesii ou prae/. 6 6 145
Euryllchium striatum 22 3 2 4 31 66
Fagus sylvatica (arbre) 51 47 45 48 45 53 289 3
Fagus sylvatica (arbuste+plantule) 99 77 45 9 4 2 236 5
Festuca altissùna 50 28 23 40 33 14 188 12
Filipelldula ulmaria 3 3 2 8 133
Fissidens taxifolius 8 8 132
Fragaria vesca 9 2 Il 114
Frallgula alllus 8 1 9 127
Fraxillus excelsior (arbre) 15 2 7 10 36 60
Fraxillus excelsior (arbuste+plantule) 31 7 ID 1 49 47
Galeopsis tetrahit 65 27 7 1 100 27
Galium aparille 3 2 5 157
Galium odoratum 22 33 31 4 2 92 28
Galiwn rotulldifolium 6 3 9 126
Galium saxatile 15 17 10 3 46 52
Geranium robertiallum 25 22 12 2 62 40
Geum urballum 3 4 7 140
Glechoma hederacea 4 2 5 3 14 99
Gymllocarpium dryopteris 6 1 7 139
Hedera helix 31 21 17 8 79 32
Heracleum sphondi/ium 4 2 6 144
Hieracium murorum 7 5 12 107
Holcus mollis 3 4 3 12 106
Hylocomium splelldens 5 3 3 12 105
Hypllum cupressiforme 15 10 5 31 65
lIex aquifolium 45 10 1 56 44
Impatiens noli-tallgere 23 18 12 5 5 63 39
iUllcus effusus 2 3 5 156
Lamiastrum galeobdolon 36 37 25 6 104 26
Leucobryum glaucum 17 25 12 12 66 38
Lonicera nigra 7 7 1 15 94
Lonicera peryclymenum 22 6 4 3 35 62
Lunaria rediviva 6 1 1 4 14 98
Luzula lUluloides 87 71 63 7 228 6
Luzula pi/osa 16 3 19 83
LUlula sylvatica 46 30 22 Il 2 III 24
Lysimachia nemorum 7 8 1 16 90
Maianthemum bifolium 9 4 1 14 97
Melampyrum pratense 23 20 23 7 73 34
Melica ulliflora 26 16 12 7 6 67 36
Mercurialis perenllis ID Il Il 12 3 47 51
Milium effusum 43 18 14 7 2 84 30
Mllium homum 4 3 1 8 131
Moehringia trinervia 9 4 13 103
Molillia caerulea 9 II 4 25 71
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Nom + 2 3 4 5 Fréquence Rang

Mycelis muralis Il 2 1 14 96
Oxalis acetosella 50 66 63 27 6 212 8
Paris quadrifolia 19 3 22 78
Picea abies (arbre) 32 29 21 31 28 6 147 15
Picea abies (arbuste+p1antu1e) 59 31 17 8 115 21
Pinus sylvestris (arbre) II 15 10 18 4 58 42
Pinus sylvestris (arbuste+plantule) 12 1 1 1 15 93
Plagiochila asplenoides 3 2 5 155
Plagiomnium affine Il 9 9 4 33 64
Plagiomnium undulatum 16 2 3 5 27 68
Plagiothecium undulatum 4 4 5 1 15 92
Pleurozium schreberii 9 6 6 1 22 77
Poa chaixii 3 4 2 9 125
Poa nemoralis 9 4 1 2 16 89
Polygonatum multif/orum 31 3 2 36 59
Polygonatum verticillatum 23 Il 3 37 57
Polypodium vulgare 1 2 2 5 154
Polytrichum formosum 67 61 51 23 3 205 10
Prenanthes purpurea 99 60 16 1 176 14
Primula elatior 10 j II 113
Prunus avium (arbre) 15 2 17 87
Prunus avium (arbuste+plantule) 9 1 1 Il 112
Prunus padus 3 1 1 5 153
Pteridium aquilinum 37 13 21 9 2 82 31
Pulmonaria obscura 6 4 10 119
Quercus petraea (arbre) 28 17 18 24 22 2 III 23
Quercus petraea (arbuste+piantule) 24 18 6 3 1 52 45
Quercus robur (arbre) 5 2 3 1 Il III
Rhytidiadelphus loreus 16 24 23 13 77 33
Rosa arvensis 9 1 10 118
Rubus caesius 9 7 2 2 20 80
Rubus idaeus 41 47 23 9 120 19
Rubus sp. 68 51 41 34 13 5 212 7
Rumex arifolius 2 6 3 II 110
Salix caprea (arbre) 9 1 10 117
Sambucus nigra 15 3 2 20 79
Sambucus racemosa 34 12 1 47 50
Sanicula europaea 7 1 8 130
Scrophularia nodosa 9 9 124
Senecio fuchsii 66 33 18 9 126 18
Silene dioica 32 13 3 48 49
Solidago virgaurea 30 14 4 48 48
Sorbus aria (arbre) 5 2 1 8 129
SOI'bus aria (arbuste+plantule) 27 6 2 35 61
Sorbus aucuparia (arbre) 5 6 2 13 102
SOI'bus aucuparia (arbuste+plantule) 75 33 Il 119 20
Sorbus torminalis 5 5 1 II 109
Sphagnum sp 3 2 7 3 15 91
Stachys sylvatica 12 9 3 1 25 70
Stellaria holostea 3 4 1 1 9 123
Stellaria nemorum 16 22 15 5 59 41
Teucrium scorodonia 14 9 6 1 30 67
Thuydium tamariscinum 8 2 6 7 23 74
Vlmus glabra (arbre) J 1 3 5 152
Vrtica dioica 20 8 9 2 39 56
Vaccinium myrtillus 37 39 54 44 17 3 194 Il
Vaccinium vitis-idae 3 3 6 143
Veronica officinalis 5 2 7 138
Viburnum opulus 9 10 116
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Nom + 2 3 4 5 Fréquence Rang

Vicia sepium 8 1 9 122
Vinca minor 3 1 1 5 151
Viola sylvestris 49 16 5 70 35

Tableau 3 : Fréquence des abondances, fréquence des occurrences, rang de fréquence des espèces présentes
dans plus de 1 % des 473 relevés. Nomenclature d'après Flora europœa pour les plantes à fleurs et les
Ptéridophytes (TUTlN et al., 1966-76) et d'après la Floreforestièrefrançaise (RAMEAU et al., 1993)

Le nombre d'espèces, finalement assez faible, traduit la pauvreté spécifique des milieux situés en contexte
acide. C'est également la conséquence du plan d'échantillonnage qui exclu certains milieux (milieux
ouverts et hydromorphes) diversifiés floristiquement.
Dans les différents traitements de données, seules les espèces présentes dans plus de 1 % des relevés (5
relevés), sont utilisées.

2.4.2. Peuplements

La futaie représente le traitement le plus fréquemment rencontré dans notre échantillon. Parmi les
essences, le Sapin et le Hêtre constituent les essences dominantes. Les différentes combinaisons d'essences
dominantes rencontrées (voir la définition dans le § 1.3.4 sur les variables de milieu) sont indiquées dans
le tableau 4. Plusieurs combinaisons d'essences sont, totalement ou dans certaines conditions de milieu, le
fruit de l'action anthropique pluriséculaire.

Abies alba 157 Résineux

Picea abies 41

Abies alba, Picea abies 23

Pinus sylvestris 7

Résineux divers 3 231

Abies alba, Fagus sylvatica 19 Résineux et

Abies alba, Fagus sylvatica, Picea abies 5 feuillus

Quercus petraea, Pinus sylvestris 4

Feuillus et résineux divers 29 57

Fagus sylvatica 103 Feuillus

Quercus petraea 26

Acer pseudoplatanus Il

Fagus sylvatica, Quercus petraea 11

Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica 4

Acer pseudoplatanus, Fraxinus excelsior 3

Fraxinus excelsior 3

Carpinus betulus, Quercus petraea 3

Carpinus betulus 3

Carpinus betulus, Quercus robur 2

Fagus sylvatica, Quercus petraea, Carpinus betulus 2

Feuillus divers 14 185

Tableau 4 : Fréquence des types de peuplements présents dans les 473 relevés.

2.5. RÉPARTITION GÉOGRAPHIQUE DES RELEVÉS

La répartition géographique des relevés est indiquée sur la carte 4. Les 473 relevés sont distribués assez
uniformément dans l'espace et de part et d'autre de la crête principale. 50 % des relevés sont réalisés en
Alsace et 50 % en Lorraine ou en Franche-comté. De part et d'autre de la crête, les relevés sont répartis au
mieux dans les différentes strates du plan d'échantillonnage.

- 39 -





CARTE 4: REPRÉSENTATION DES RELEVÉS DANS LES STRATES
DU PLAN D'ÉCHANTILLONNAGE

ECHELLE 1 : 150000

Stl'ates cal'tographiables de J'échantillonnage

!l'I Substrat magmatique et altitude < 600 m
• Substrat magmatiquc ct altitudc comprisc entrc 600 et 900 III

• Substrat magmatique et altitude> 900 fi

illill*~ Substrat gréseux et altitude < 600 m
la Substrat gréseux et altitude compJise entrG 600 et 900 m
• Substrat gréseux et altitude> 900m (strate non échantillonnée)

Chaque traitement est visualisé par une
couleur particulière de fond de carte et
contient un nombre de relevés 5
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Chap. 3 : comportement des espèces vis-à-vis de chaque facteur lié à la nutrition minérale

3.1. INTRODUCTION

L'étude des relations entre les espèces végétales et les variables du milieu est l'un des thèmes
fondamentaux de l'écologie végétale. L'objectif, dans les études qui s'y rapportent, est de caractériser le
"milieu de vie" des espèces végétales et, symétriquement, d'évaluer le caractère indicateur des espèces vis-à
vis des facteurs du milieu.

Cette étude constitue un préalable aux travaux portant sur l'ordination des espèces vis-à-vis des principaux
facteurs environnementaux. En permettant l'identification des facteurs influant sur chaque espèce et sur
l'ensemble des espèces, l'étude des relations espèces-facteurs du milieu constitue également un préalable
aux travaux plus spécialisés portant sur les variations de croissance des espèces. L'étude analytique des
relations entre les espèces et les facteurs environnementaux représente enfin une méthode d'approche de
l'écologie des espèces au sein des groupements végétaux et des écosystèmes.

Les méthodes développées pour étudier le comportement des espèces vis-à-vis des facteurs écologiques
portent fréquemment sur l'analyse des variations de fréquence des espèces le long d'un gradient écologique.
La distribution des fréquences des espèces en fonction des classes d'une variable constitue un profil
écologique qu'il est aisé de représenter graphiquement. (DAGET et GODRON, 1982 ; GAUTHIER et al.,
1976 ; LE TACON et TIMBAL, 1973). Plus récemment la description des relations entre les espèces et
les variables du miliee a été modélisée par la méthode de la régression logistique. Les variations de
fréquence des espèces sont calculées par une équation dans laquelle la probabilité de fréquence est exprimée
en fonction de la valeur de la variable étudiée (TER BRAAK et LOOMAN, 1986).

La recherche de résumés numériques synthétisant le comportement des espèces vis-à-vis des paramètres
étudiés constitue une deuxième approche de l'écologie des espèces. Les principales caractéristiques utilisées
ont trait à la valeur du gradient qui correspond au préférendum écologique de l'espèce et à l'intervalle du
gradient dans lequel cette espèce est présente ou fréquente.

L'analyse plus particulière de la relation entre les espèces et les ressources minérales du sol est abordée
dans plusieurs études. Le pH eau ou KCI de l'horizon Al du sol constitue la variable édaphique le plus
souvent analysée. Cette variable, facile à mesurer, représente une assez bonne synthèse de l'équilibre
cationique du sol. Le comportement des espèces vis-à-vis du pH a été établi dans diverses régions:
systématiquement pour toutes les espèces en Allemagne et en Suisse (ELLENBERG et al., 1991 ;
LANDOLT, 1977), pour certaines espèces et dans certaines régions seulement pour la France. Dans le
nord-est, les travaux de PENEL (1979) et VALDENAIRE (1979) indiquent la distribution de certaines
espèces forestières vis-à-vis du pH.

La relation des espèces avec les ressources azotées du sol constitue l:1 seconde variable analysée
systématiquement en Suisse et en Allemagne (ELLENBERG et al., 1991 ; LANDOLT, 1977). En France
peu d'auteurs se sont attachés à déterminer te comportement des espèces vis-à-vis de la quantité d'azote du
sol (VALDENAIRE, 1979).

Enfin la distribution des fréquences des espèces a été étudiée en fonction du type d'humus pour le Morvan
(SIMONNOT, 1991) et pour le nord-est (LE TACON et TIMBAL, 1973).

L'étude du comportement des espèces vis-à-vis des autres indicateurs analytiques des ressources minérales
du sol a rarement été réalisée en France (VERGER, 1989). C'est le nord-Est de la France avec les travaux
de PENEL (1979) et de VALDENAIRE (1979) qui a été le plus étudié.

Pour le massif vosgien, ces deux études combinées prennent en compte les principaux éléments relatifs
aux ressources minérales de l'horizon AI. Cependant, ces travaux portent sur un nombre limité d'espèces:
une vingtaine dans les travaux de PENEL, une cinquantaine dans les travaux de VALDENAIRE. De plus
l'étude fréquentielle est réalisée avec un nombre relativement restreint de relevés phytoécologiques (68
pour PENEL, environ 200 pour VALDENAIRE). Enfin aucun indice synthétique n'est fourni pour
caractériser la distribution des espèces vis-à-vis des différents paramètres.
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L'objectif principal de ce chapitre est de déterminer le comportement de toutes les espèces fréquentes
(dans les conditions fixées par le cadre de l'étude) dans le massif vosgien vis-à-vis de toutes les variables
relatives aux ressources minérales du sol. Pour atteindre cet objectif, nous utilisons un grand nombre de
relevés: 306 au minimum, 473 au maximum répartis régulièrement suivant les deux gradients (altitude et
richesse minérale) qui régissent la distribution de la végétation forestière sur sol drainé.

Pour chaque espèce, la distribution, l'optimum et l'amplitude écologiques sont indiqués pour chaque
variable. D'autre part, les profils écologiques sont établis par une nouvelle méthode qui permet de
visualiser sur un même graphe la distribution des classes d'abondance. Les résultats sont ensuite analysés
de façon synthétique afin de déterminer l'importance relative de chaque variable pour chaque espèce. Ceci
permet de mettre en évidence des ensembles d'espèces qui réagissent de la même façon aux nutriments
analysés.

Le deuxième objectif du dépouillement des données consiste à étudier les variations' de distribution des
différentes classes d'abondance de chaque espèce vis-à-vis de chaque facteur. Cette partie permet
d'appréhender l'effet de la concurrence sur la répartition des espèces vis-à-vis des ressources minérales du
sol.

Du point de vue méthodologique, l'approche de l'écologie des espèces utilisée dans plusieurs chapitres de
cette thèse est introduite. Elle repose sur la méthode de la fenêtre mobile introduite récemment en écologie
végétale (YEE et MITCHELL, 1991). Jusqu'à maintenant, elle a seulement été utilisée pour l'analyse de
la distribution de quelques espèces vis-à-vis de certaines variables climatiques. Dans ce travail, elle est
employée systématiquement pour étudier les variations de probabilité d'apparition de 157 espèces vis-à-vis
de 15 variables relatives aux ressources minérales de l'horizon Al.

3.2. MATÉRIELS ET MÉTHODES

3.2. 1. Les espèces étudiées

3.2.1. 1. Le choix des espèces étudiées

265 espèces ont été trouvées lors de j'élaboration de l'ensemble des relevés phytoécologiques. La
distribution des fréquences de ces espèces est indiquée dans la figure Il.

Nombre de relevés contenant chaque espèce
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Espèces ordonnées suivant leur fréquence

Figure Il : Distribution des fréquences absolues de l'ensemble des espèces dans les 473 relevés de
l'échantillon.
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Le problème, trivial à première vue, du choix des espèces à étudier, n'est pas forcément évident. En effet,
la distribution des fréquences absolues des espèces dans les 473 relevés de l'échantillonnage montre de
grandes disparités: de nombreuse espèces ne sont présentes que dans quelques relevés.
Certains auteurs (GAUCR et WHITTAKER, 1972 in AUSTIN, 1987) considèrent que le mode des
distributions de ces espèces rares est réparti au hasard le long du gradient étudié. De fait, pour ces espèces,
une fluctuation d'une occurrence à un endroit du gradient induit une forte augmentation relative de la
fréquence de l'espèce (alors que cette même fluctuation d'une occurrence pour les espèces présentes dans de
nombreux relevés ne modifient les distributions que de façon négligeable).

L'étude de l'écologie des espèces rares induit donc des problèmes de validité des résultats. Cependant, si ces
espèces sont écartées des traitements, la réalité écologique des communautés végétales est tronquée.
L'examen des causes de la rareté des espèces, permet, en partie, d'objectiver les choix à réaliser.
Trois raisons peuvent expliquer la rareté d'une espèce :
- l'espèce est caractéristique d'un autre milieu (optimum dans des milieux non ou peu échantillonnés,

humides, ouverts ... ) : elle est accidentelle dans les milieux étudiés (exemple: Taraxacum officinale en
forêt) ;

- pour des raisons inconnues, l'espèce est "naturellement" rare: sa fréquence est faible à très faible dans
toutes les conditions écologiques (exemple: Cardamine pentaphyllos) ;

- l'espèce a une écologie très étroite: elle est fréquente dans un très faible éventail de milieux et absente
ailleurs (exemple: Lunaria rediviva).

La suppression des espèces rares conduit à écarter les espèces de ces trois catégories lors des analyses.
L'absence de prise en compte des espèces des deux premières catégories est peu gênante : leur
comportement, déterminé à partir des observations, a peu de chances de correspondre à leur comportement
réel. Par contre, l'absence de prise en compte des espèces sténooeciques est dommageable. Pour ces
espèces, les fluctuations aléatoires d'une occurrence ne peuvent bouleverser les résultats observés pour
deux raisons:
- ces fluctuations ne peuvent avoir lieu que dans une partie déterminée et étroite (par définition) du

gradient;
- elles ont lieu dans une zone du gradient où toutes les occurrences de l'espèce sont présentes. Le poids de

l'ensemble de ces occurrences relativise l'importance des fluctuations aléatoires.

Ne pas utiliser les espèces sténooeciques reviendrait à appauvrir le travail dans au moins trois domaines
d'étude:
- l'autécologie précise de ces espèces;
- l'influence des éléments minéraux sur les communautés végétales, influence qui peut être particulière

pour les espèces qui ne sont présentes que dans une zone très précise du gradient;
- l'estimation des variables du milieu par la végétation, pour laquelle la présence d'une de ces espèces

modifie le jugement du phytoécologue.

Ces différents arguments ont conduit à fixer un seuil de présence assez faible, égal à 1 % de l'ensemble des
relevés. Toutes les espèces présentes dans 5 relevés ou plus sont étudiées. Si ce seuil semble faible pour
une espèce accidentelle, il correspond à la probabilité de trouver dans son milieu une espèce présente
uniquement sur mull eutrophe (ex: Alliaria petiolata, Geum urbanum ou Glechoma hederacea) dans 6 %
des cas [5/(473/6)] ; ce qui n'est pas négligeable. Une telle espèce inféodée à des altitudes faibles comme
l'Alliaire sera trouvée dans plus de 10 % des cas dans sa situation optimale. Il semble donc justifié
d'étudier les espèces jusqu'à ce seuil de 1%. Cette limite a conduit à étudier 157 espèces.

3.2.1.2. Préparation des données pour l'étude de l'abondance des espèces

La comparaison des variations d'abondance entre espèces entraîne des problèmes de validité de résultats. En
effet, la fréquence des différentes notes diminue, en général, de façon très sensible de la note + à la note 5
(Figure 12). Dans cette figure, c'est la valeur des fréquences moyennes de chaque note d'abondànce
dominance pour une espèce qui est représentée. Pour chaque note, ces valeurs sont calculées par la

157
formule: Fm=1/157 I(nn/nt) où Fm représente la fréquence moyenne d'une note; nn correspond au

i=l
nombre de relevés contenant l'espèce i avec la note n et nt correspond au nombre total de relevés contenant
l'espèce i.
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Fréquence de chaque note
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Figure 12 : Fréquence moyenne des
différentes notes d'abondance dominance pour
les 157 espèces étudiées.

+ 2 3 4 5 Note

L'observation de la figure 12 montre clairement que les notes d'abondance forte sont relativement rares.
C'est pourquoi des regroupements de notes d'abondance sont réalisés afin d'avoir un nombre suffisant de
relevés dans chaque classe d'abondance de façon à limiter l'influence des phénomènes aléatoires. Deux
règles successives ont conduit à ces regroupements:

• les notes 4 et 5 ont été regroupées en une classe. La même opération a été réalisée pour les notes 2 et 3.
5 classes sont ainsi obtenues:
- espèce absente;
- espèce présente (+) ;
- espèce abondante mais peu recouvrante (1) ;
- recouvrement compris entre 5 et 50 % (2, 3) ;
- recouvrement compris entre 50 et 100 % (notes 4 et 5) ;
Pour les arbres, la notion d'abondance avec un faible recouvrement étant incongrue, les notes + et 1 ont
été associées .

• Les catégories précédemment obtenues contenant moins de 1 % des présences (classes présentes dans
moins de 5 relevés) ont été regroupées avec la catégorie d'abondance inférieure (notes plus faibles).

Suivant la fréquence de leurs différentes notes, 1 à 4 classes d'abondance ont donc pu être déterminées pour
chaque e:>pèce :
- espèces très rarement abondantes et présentant 1 classe d'abondance définie ci-dessus: (+,1,2,3,4,5)
- espèces rarement abondantes et présentant deux classes d'abondance définies ci-dessus: +, (1,2,3,4,5)
- espèces rarement recouvrantes et présentant trois classes définies ci-dessus: +, l, (2,3,4,5)
- espèces sociales présentant quatre classes définies ci-dessus: +, l, (2,3), (4,5)

3.2.2. Les variables édaphiques

Toutes les variables relatives au niveau trophique sont étudiées : pH eau, pH KCI ; éléments
échangeables: Ca, Mg, K, Fe, Mn, AI, H, S ; éléments totaux C, N et les rapports srr et CIN.

3.2.3. Méthode d'étude

La répartition d'une espèce le long d'un gradient écologique a souvent été étudiée par l'observation des
distributions de fréquences de l'espèce le long du gradient analysé eUou par divers résumés
numériques. La forte proportion d'absences des espèces dans les relevés justifie cette approche
fréquentielle plutôt que des études plus classiques de corrélations.

Des distributions de fréquence et des résumés numériques sont également déterminés dans
ce travail. Une approche descriptive récente, rarement employée, la méthode de la fenêtre
mobile est utilisée pour établir ces divers éléments. L'analyse préalable des méthodes prises en
compte traditionnellement justifie l'utilisation de cette nouvelle approche.

- 50-



C/zap. 3 .. comportement des espèces vis-à-vis de chaque facteur lié à la nutrition minérale

3.2.3.1. Présentation des méthodes d'étude traditionnelles

Observation des distributions

Deux méthodes principales ont été développées pour l'étude des variations de fréquences des espèces en
fonction des gradients écologiques. La plus ancienne, complètement descriptive, est celle des profils
écologiques (DAGET et GODRON, 1982 ; LE TACON et TIMBAL, 1973). Le profil écologique
correspond à une succession de fréquences des espèces dans des classes du gradient. Divers types de profils
sont définis: fréquences absolues, fréquences relatives, fréquences corrigées... (DAGET et GODRON,
1982).
La seconde méthode est basée sur l'hypothèse d'une distribution unimodale plus précisément gaussienne
des espèces par rapport aux variables environnementales (GAUCH et WHITAKER, 1972 in AUSTIN,
1987). Un modèle de courbe unimodale est alors réalisé grâce à la méthode de la régression logistique. EIIe
fournit une estimation de la probabilité de présence de l'espèce en chaque point du gradient analysé (TER
BRAAK et LOOMAN, 1986). L'équation de la courbe d'occurrence d'une espèce est la suivante:

p(présence/x)=lI[l+exp(ao+alx+a2x2)]. Cette méthode a l'avantage de fournir directement une estimation
de la validité des paramètres qui permettent la construction de la courbe de réponse.

Les résumés numériques

Les résumés numériques utilisés s'attachent à caractériser l'optimum écologique des espèces et leur
amplitude écologique vis-à-vis du facteur étudié.

La notion d'optimum la plus fréquemment utilisée correspond à une moyenne parfois pondérée. Cette
moyenne est établie avec les valeurs prises par la variable étudiée dans les relevés où l'espèce est présente.
L'importance de chaque rp-levé dans le calcul de la moyenne peut être pondérée par l'abondance de l'espèce.
L'autre valeur couramment utilisée correspond au mode du profil écologique (GOUNOT, 1969). Ces deux
valeurs, considérées comme l'optimum écologique de l'espèce, peuvent cependant différer sensiblement si
la distribution est dissymétrique. La régression logistique fournit une estimation de l'optimum. EIIe est
correspond à : optimum=-a 11(2a2). La valeur estimée par cette formule correspond au mode de la
distribution.

La mesure de l'amplitude écologique la plus fréquemment prise en compte est celle de l'écart-type,
fréquemment associée à l'étude de la moyenne pondérée. L'intervaIle du gradient dans lequel l'espèce a été
trouvée a également été utilisé. La régression logistique fournit également une estimation de l'amplitude

écologique des espèces: tolérance=I/-V2a2. Cette valeur est égale à celle de l'écart-type de la distribution
dans le cas où la fréquence maximale est faible et où la distribution est symétrique (TER BRAAK et
GREMMEN, 1987).

3.2.3.2. Discussion et choix d'une méthode

Distributions

Choix d'une méthode d'obtention des distributions

Les deux approches traditionneIlement utilisées présentent divers inconvénients.

La régression logistique a pour désavantage d'être basée sur un modèle a priori de réponse des espèces
au gradient analysé. Or la théorie d'une réponse symétrique et unimodale des espèces aux facteurs
environnementaux n'est pas universeIle (AUSTIN, 1987). Du coup, l'utilisation du modèle le plus
fréquemment mis en oeuvre est discutable.

L'approche descriptive des profils écologiques présente d'autres inconvénients :
- l'intervaIle de chaque classe est déterminé a priori;
- dans les graphes, la fréquence d'apparition d'une espèce est identique pour tout l'intervalle de chaque
classe, alors qu'en fait, la fréquence varie du début à la fin de la classe;
- Enfin il est difficile de synthétiser, par un résumé numérique, l'information fournie par un profil
écologique.
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La méthode de la fenêtre mobile semble pallier ces inconvénients (WORTON, 1989 ; SAPORTA,
1990 ; YEE et MITCHELL, 1991). Par rapport à la régression logistique, les données sont examinées
directement, sans devoir s'accorder, a priori, à un modèle. Les réponses des espèces peuvent donc être
variées, ces variations seront détectées aisément, contrairement aux résultats de la régression logistique.
Par rapport à la distribution par classe, la méthode de la fenêtre mobile présente plusieurs avantages:
- une meilleure estimation de la fréquence pour chaque valeur de la variable;
- une meilleure lisibilité du diagramme;
- une possibilité de synthèse par des résumés numériques plus aisée.

Le principe de la méthode de la fenêtre mobile est simple. Pour chaque valeur xi du
gradient étudié, on construit une fenêtre qui entoure cette valeur. Soit F, l'intervalle de
la fenêtre. La fréquence Yi correspondant à Xi est estimée à l'aide des valeurs de y pour
lesquelles x est compris entre Xi-F/2 et xi+F/2. A partir de ce principe, l'amélioration
fréquemment employée consiste à pondérer l'importance des points en fonction de leur
distance à Xi : les valeurs Yj qui correspondent à des valeurs Xj proches de Xi ont des
poids élevés ; les valeurs Yj qui correspondent à des valeurs Xj éloignées de xi ont des
poids faibles.

Mathématiquement la méthode peut être présentée comme suit: soit les données (Xi ,Yi) pour i= l ,2...n,

les valeurs lissées 9l, 92,00., Yn produites par le lissage sont données par l'équation:
n n

Yi = l K «xi-Xj)/F)Yj) / l K «xi-Xj)/F))
i=1 i=1

où F correspond à la largeur de la fenêtre;
et K correspond à la fonction de pondération de l'importance des points.

Cette présentation met en évidence les deux paramètres (taille de la fenêtre: F et fonction de pondération
des points: K) qu'il est nécessaire de définir avant d'utiliser la méthode de la fenêtre mobile.

Détermination des paramètres nécessaires pour l'emploi de la fenêtre mobile

Les deux paramètres à définir pour l'utilisation de la technique de la fenêtre mobile sont:
- la fonction de pondération de l'importance des points en fonction de leur distance au point analysé;
- la taille de la fenêtre mobile.
D'autre part, la difficulté d'estimation de la fréquence des espèces à proximité des valeurs extrêmes du
gradient nécessite une discussion sur la part de celui-ci qui doit être interrrétée.
Ces trois points sont analysés dans les trois paragraphes suivants.

Pondératiun des points dans lafenêtre.

Trois méthodes sont fréquemment employées pour pondérer l'importance des points à l'intérieur de la
fenêtre.

- pondération en "boite" : aucune pondération n'est réalisée: chaque point
de la fenêtre intervient pour une importance égale dans le calcul de p

- pondération en triangle: la pondération de chaque point est linéairement
proportionnelle à sa proximité au point central

- pondération "normale" : le poids de chaque point est pondéré par une
fonction normale dont le maximum est situé au niveau de la valeur du
gradient pour laquelle on désire mesurer la fréquence.

Les résultats fournis par les trois méthodes sont illustrés dans la figure 13.

La pondération uniforme fournit des résultats très peu lissés. Les résultats des pondérations normale et en
triangle sont très semblables.
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Figure 13: Différents types de distributions obtenues à l'aide de fonctions de pondération différentes par la
méthode de la fenêtre mobile.
Exemple du profil écologique de Stellaria lIemorum vis-à-vis du pH (l'axe x , le pH, varie de 3,1 à
5,8,. l'axe y, la fréquence de l'espèces, varie de aà 1): pondération en boite (a), pondération en triangle
(b) pondération "normale" (c).

La pondération par une fonction normale de formule: K(t) _ l~ * e- t212(0,37)2 (S Plus manual
0,37* 2n

reference 1991) a été choisie pour ce travail. Elle a pour avantage un bon lissage des données et sa
cohérence écologique est indéniable: un poids relativement très élevé est attribué aux points proches du
point pour lequel on désire connaître la fréquence de l'espèce.

Détermination de la taille de lafenêtre

Il n'existe pas de règle permettant le choix objectif de la taille de la fenêtre (SAPORTA, 1990). Lorsqu'on
passe d'une faible taille de fenêtre à une taille importante, plusieurs phénomènes sont observables
graphiquement (figure 14) :
- une baisse des ondulations de deuxième ordre, ce qui est positif;
- une augmentation de la stabilité de l'optimum et de l'amplitude écologique ce qui est également positif;
- un écrasement des courbes, ce qui est négatif: la probabilité est estimée avec des points de valeurs trop
différentes de celles du point à estimer.

1 l ba

0~ O~PH
3,1 5,SPH 3,1 5,8

1 1
c d

O~ -------pH o pH
3,1 5,8 3,1 5,S

Figure 14: Différents types de distributions obtenues à l'aide de tailles de fenêtres différentes: Exemple du
profil écologique de Stellaria lIemorum vis-à-vis du pH (l'axe x varie de 3,1 à 5,8 ,. l'axe y, la
probabilité de présence, varie de aà 1) : a : fenêtre de 0,26 unité de pH (6 % de l'étendue de l'échantillon) ,.
b : fenêtre de 0,52 unité de pH (12,5 % de. l'étendue de l'échantillon) ,. c : fenêtre de 1,04 unité de pH (25
% de l'étendue de l'échantillon) ,. d : fenêtre de 2,08 unité de pH (50 % de l'étendue de l'échantillon) .

Deux critères ont guidé le choix de la largeur de la fenêtre: une cohérence empirique (un compromis entre
les effets mentionnés ci-dessus) et une cohérence biologique (la taille de la fenêtre ne doit pas prendre
ensemble des milieux trop différents).
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Une fenêtre représentant 25 % de l'intervalle situé entre les deux extrémités du gradient analysé a
finalement été retenue. A titre d'exemple, pour le pH, la fréquence d'une espèce pour un pH donné est
estimée principalement à l'aide des notes de l'espèce pour les valeurs de pH variant de - 0,5 à + 0,5 unité
de pH par rapport à la valeur étudiée.

Intervalle du gradient analysé

Aux deux extrémités du gradient analysé, la taille de la fenêtre est, par définition, moindre qu'ailleurs. De
plus certaines variables sont mal distribuées le long de l'axe, et certains relevés sont très isolés. Il en
résulte que si la valeur de la fréquence relative dépend de la proportion des occurrences et des absences dans
en moyenne 473 (= nombre de relevés)/4=118 relevés, aux extrémités d'un gradient mal échantillonné la
valeur de la fréquence peut ne dépendre que de quelques relevés. Cette valeur est alors très sensible à des
fluctuations dues au hasard. Ce phénomène est gênant non seulement pour l'analyse des courbes de
réponse, mais aussi pour la définition des optimums. Quelques occurrences à une extrémité de gradient où
le nombre de relevés est faible peuvent positionner l'optimum à cette extrémité (figure 15).

Figure 15 : Illustration, à l'aide du profil écologique de
Stellaria nemorum pour le pH, des problèmes posés par le
calcul de la moyenne avec un faible nombre de points : le
nombre de relevés est faible entre les pH 6 et 7,3.

0"'-------------
3,1 5,8 7,3 pH

C'est pourquoi, dans ce travail, bien que la valeur de la probabilité soit calculée à partir de l'ensemble des
données, les valeurs marginales du gradient sont exclues dans la présentation de la distribution et dans le
calcul des optimums et amplitudes écologiques de l'espèce.
La distribution est présentée lorsqu'au moins 30 relevés participent au calcul de la fréquence en un point.
A vec ce nombre de relevés, une fluctuation aléatoire d'une note ne fait varier la fréquence que de
quelques %.
Il en résulte que les intervalles analysés de l'ensemble des variables de l'étude sont les suivants (tableau 5):

Variable Minimum Maximum largeur de la fenêtre Limite< de limite> de
présentation des présentation des

résultats résultats
pH eau 3,1 7,27 1,04 3,1 5,8
pHKC1 2,3 6,86 1,14 2,3 5,1

Elts écho
Ca 0 17,56 4,39 0 9,12
Mg 0,02 5,04 1,26 0,02 1,96
K 0,03 1,28 0,31 0,03 0,85
Fe 0 1,25 0,31 0 0,60
Mn 0 1,88 0,47 0 0,94
AI 0 13,2 3,30 0 9,87
H 0 8,24 2,06 0 3,72
S 0,08 21,06 5,24 0,08 Il,68

CEC 1,42 28,01 6,65 1,42 17,84
Elts tot.

C 1,1 198,6 49,4 1,1 103,7
N 0 Il,15 2,78 0 7,45

Rapports
C/N 8,4 35 6,7 8,4 26,4
srr 0,02 0,99 0,24 0,02 0,99

Altitude 225 1320 274 225 1130

Tableau 5 .' Intervalle étudié, pour chaque variable de niveau trophique, dans l'étude du comportement
nutritionnel des espèces.

- 54 -



Chap. 3 : comportement des espèces vis-à-vis de chaque facteur lié à la nutrition minérale

Résumés numériques

Faut-il des résumés numériques?

Deux raisons incitent à utiliser les résumés numériques. D'une part, la comparaison des distributions des
espèces est malaisée: il est plus facile d'ordonner ou de classer des nombres que des courbes. D'autre part,
le nombre de résultats traités: 157 espèces, 1 à 4 notes d'abondance, 15 variables de niveau trophique
conduit à réaliser un grand nombre de profils qu'il est utile de synthétiser.

Optimum écologique

La moyenne pondérée des valeurs de la variable pour lesquelles l'espèce est présente n'est pas une bonne
mesure. Elle est trop dépendante de l'échantillonnage. Ainsi, l'optimum pour le pH calculé avec un
suréchantillonnage des milieux acides sera plus faible que l'optimum calculé avec un échantillonnage
équilibré. Par exemple, on désire calculer l'optimum des espèces pour le pH eau de l'horizon Al. La partie
du gradient étudiée s'étend de pH 3 à pH 5. Quatre classes d'intervalle égal (0,5 unité) sont définies. Deux
lots de relevés sont utilisés pour calculer l'optimum: le premier dont l'échantillonnage est équilibré
contient 40 relevés dans chaque classe, le second dont l'échantillonnage est déséquilibré contient 40 relevés
dans les deux premières classes et 20 relevés dans les 2 secondes. L'optimum de chaque espèce pour le pH,
calculé à l'aide du deuxième lot est presque systématiquement inférieur de 0,1 unité à celui calculé à l'aide
du premier lot.

Les calculs effectués à l'aide de la régression logistique souffrent du modèle introduit a priori, et surtout
des extrapolations réalisées. Lorsqu'on étudie la distribution des 157 espèces vis-à-vis du pH, il n'est
possible, en toute rigueur, d'attribuer un optimum que pour celles qui présentent un modèle de courbe
gaussien (= en cloche) de façon statistiquement significative. Dans notre échantillon seules 13 % des
espèces sont dans ce cas. Pour les autres espèces, celles qui ont leur optimum à l'une des deux extrémités
du gradient (dont l'équation de réponse est égale à pei présente/pH) = I/(l+exp(ai + bi*pH)), ou celles qui
sont indifférentes au facteur étudié, il n'est pas possible de calculer une valeur optimale. Une solution
consiste à imposer un modèle de courbe en cloche, même s'il n'est pas significatif du point de vue
statistique. Les résultats de cette opération sont décevants: le pH optimum de la Callune est égal à 2,9,
celui du Polytric est égal à -22,6 !. Une seconde solution, écologiquement plus logique, consiste à
attribuer comme optimum, aux espèces ayant leur fréquence maximale à une extrémité du gradient, la
valeur de celui-ci qui correspond à cette extrémité. Il est évident qu'aucun optimum ne doit être attribué
aux espèces indifférentes.

Pour les méthodes descriptives qui neutralisent l'effet de l'échantillonnage (profils écologiques, fenêtre
mobile), la valeur du gradient qui correspond à la fréquence maximale de l'espèce semble biologiquement
plus cohérente comme notion d'optimum écologique que le barycentre de la distribution. Le mode de la
distribution correspond, en effet, à une valeur biologique plus concrète que son centre de gravité.

La comparaison d~s différentes méthodes incite à choisir la valeur du gradient
correspondant au moùe de la distribution comme notion d'optimum écologique des
espèces. C'est cette valeur, obtenue à l'aide ùes fréquence calculées par la méthode de la
fenêtre mobile, qui est retenue dans ce travail.

Amplitude écologique

Recherche d'une mesure d'amplitude écologique

Pour être utile et cohérente écologiquement, la mesure de l'amplitude écologique de l'espèce doit remplir
plusieurs conditions.

Pour une espèce:
- la valeur de l'amplitude doit être d'autant plus faible que l'espèce est présente sur une gamme plus étroite

de milieux (et inversement) ;
- la mesure doit éviter de fournir des limites d'amplitude impossibles car bornées naturellement (comme

par exemple un pH inférieur à 3) ;
- la mesure doit respecter l'éventuelle dissymétrie des distributions;
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- les limites inférieures et supérieures de l'amplitude doivent être localisables sur le gradient;
- enfin, l'intervalle du gradient défini comme intervalle d'amplitude de l'espèces doit correspondre aux

valeurs de fréquences les plus élevées;

Pour l'ensemble des espèces, la mesure doit, pour un même gradient, permettre la comparaison des espèces
entre elles. Elle doit permettre également de discriminer convenablement les espèces suivant leur
amplitude.

L'utilisation de l'écart-type (qui présuppose une certaine distribution des fréquences), peut, pour une espèce
ayant un optimum à un pôle du gradient, s'étendre dans une zone écologiquement impossible (par exemple
des valeurs de pH < 3). D'autre part, cette mesure ne respecte pas la dissymétrie éventuelle des
distributions. La mesure de tolérance utilisée dans la régression logistique souffre des mêmes défauts que
l'écart-type.

L'intervalle du gradient pour lequel l'espèce est présente est difficilement utilisable. D'une part, c'est une
mesure sensible aux présences exceptionnelles excentrées. D'autre part, cette mesure discrimine mal les
espèces. De nombreuses espèces, en effet, sont présentes tout au long du gradient analysé. Elles ont donc,
par cette approche, la même amplitude écologique. Cependant parmi toutes ces espèces, celles qui ont un
caractère indicateur marqué ne sont pas discriminées des autres .. Ainsi, Prenanthes purpurea et
Deschampsia flexuosa sont présentes sur tout le gradient analysé (figure 16), il est cependant évident que
Deschampsiaflexuosa a une amplitude écologique plus étroite que Prenanthes purpurea .

Probabilité d'occurrence a Probabilité d'occurrence b

~ pH ~ pH

Figure 16 : exemple de deux espèces Prenanthes purpurea (a) et Deschampsia flexllosa (b)
présentes sur toutes la gamme des pH et qui ont une amplitude écologique différente.

Les mesures de dispersion habituellement utilisées ne semblent donc pas satisfaisantes. D'autres
approches, analogues aux méthodes non paramétriques, peuvent être utilisées:
Une première méthode consiste à prendre les valeurs du gradient pour lesquelles la fréquence de l'espèce
dépasse n % de probabilité d'apparition. Cette méthode n'est guère utilisable. La fréquence des espèces est
en effet trop variable: les espèces fréquentes auraient une grande amplitude écologique tandis que certaines
espèces rares pourraient avoir une amplitude nulle (figure 17).

Probabilité d'occurrence
1

a Probabilité d'occurrence
1

b

Distribution pi 11-============--- pi -+-----"..,.--------

00

'" ~ pH 00

'"
~ pH

Amplitude 0 OL...----

Figure 17: Illustration de la difficulté d'utiliser une probabilité d'occurrence seuil pour la définition de
l'amplitude écologique: Pre1lanthes purpurea (a), de fréquence absolue assez faible, a une amplitude
écologique nulle, Deschampsia flexuosa (b), de fréquence absolue importante, à une amplitude
écologique importante.
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Une seconde méthode consiste à prendre le maximum de probabilité, à le diviser par n (ex 2) et à prendre,
comme bornes de l'amplitude écologique, les deux valeurs du gradient de part et d'autre de l'optimum qui
correspondent à cette valeur. Cette méthode n'a pas le même inconvénient que la précédente. Cependant,
elle ne permet pas de comparaison entre espèces: les parts de distribution conservées sont différentes pour
chaque espèce traitée (figure 18).

Probabilité d'occurrence
1

Distribution pm I----I-----~

pml2

00

""

a

~ pH

Probabilité d'occurrence
1

pm

pm/2

b

~ pH

Amplitude ---<Or.------- 01----

Figure 18 : Illustration de la part différente de distribution retenue pour la définition de l'amplitude
écologique: l'amplitude de Pre1lalltlzes purpurea (a) couvre la totalité de sa distribution .. l'amplitude de
Deschampsia flexuosa (b) couvre une partie seulement de sa distribution.

Une troisième approche consiste, comme dans l'analyse de distributions non paramétriques, à supprimer
les extrémités de la distribution et ne conserver que la partie centrale. L'amplitude écologique correspond
alors à l'intervalle du gradient dans lequel on trouve n % de la distribution (en général 50 ou 80 % par
analogie avec les distances interquartiles ou interdéciles). Cette solution n'est également pas envisageable.
Elle est incohérente pour toutes les espèces ayant leur optimum à une extrémité du gradient. Il semble en
effet incongru d'exclure des valeurs pour lesquelles l'espèce a les plus fortes affinités (figure 19).

. Distribution

Amplitude

Probabilité d'occurrence
1

-0-----

a

~ pH

Probabilité d'occurrence
1

0-----

b

~ pH

Figure 19 : Illustration de la difficulté d'utiliser une approche, analogue à celle des mesures de dispersion
dans les analyses non paramétriques, pour la définition de l'amplitude écologique (Prenanthes purpurea,
Deschampsia flexuosa) : l'intervalle de l'amplitude de Desclzampsia flexuosa (b) ne couvre pas la partie
du gradient pour laquelle safréquence est maximale.

Une approche issue de cette dernière méthode semble cohérente écologiquement. Elles consiste à exclure
une certaine proportion de la distribution, non pas aux deux extrémités, mais dans la partie du gradient
pour laquelle la fréquence de l'espèce est minimale. C'est cette approche qui est retenue dans ce travail.
Écologiquement la notion d'amplitude écologique définie correspond à l'intervaIle du gradient pour
lequel la fréquence de l'espèce est maximale et qui contient une part définie de la
distribution (figure 20).
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Figure 20 : Illustration à l'aide de deux espèces, Prellallthes purpurea (a) et Deschampsia flexuosa
(b) des notions d'optimums et d'amplitudes écologiques retenues dans ce travail.

Pour les espèces unimodales, trois valeurs sont issues du calcul de l'amplitude écologique:
- la valeur du gradient qui correspond au minimum de l'intervalle de l'amplitude écologique;
- la valeur du gradient qui correspond au maximum de l'intervalle de l'amplitude écologique;
- la valeur qui correspond à la différence entre valeur maximale et valeur minimale. C'est elle qui traduit
l'amplitude écologique de l'espèce.
Par définition, la probabilité de présence de l'espèce est la même pour les deux valeurs qui correspondent
aux deux bornes de l'amplitude. La probabilité de présence est plus faible à l'extérieur de ces bornes, elle
est plus forte à l'intérieur.
Une seconde remarque concerne le cas particulier d'un échantillonnage parfait. Dans ce cas, si n % de la
distribution est conservée, alors on trouve n % du total des occurrences de l'espèce dans l'intervalle de
l'amplitude écologique.

Cette définition de l'amplitude écologique permet de satisfaire tous les critères de cohérence biologique
préalablement définis. Elle permet, en outre, la comparaison et la discrimination des espèces vis-à-vis
d'une même variable.

Les valeurs, exprimées en unités du gradient analysé, ne peuvent pas être comparées d'une variable à
l'autre: elles sont exprimées dans des unités souvent différentes ou elles ne varient pas dans la même
gamme de valeurs.
C'est pourquoi, ce ne sont pas les valeurs initiales de l'amplitude qui sont utilisées pour les comparaisons,

, mais de nouvelles valeurs égales à la part du gradient qui correspond à l'amplitude écologique de l'espèce
(figure 21 a): .
Amplitude =(x2-x})/(xx,xn)
où x2 correspond à la borne maximale de l'amplitude écologique;
x 1 correspond à la borne minimale de l'amplitude écologique;
Xx correspond à la borne maximale de l'intervalle analysé;
Xn correspond à la borne minimale de l'intervalle analysé.
Les comparaisons réalisées avec cette mesure doivent cependant être effectuées avec prudence: les
amplitudes sont comparables d'une variable à l'autre si les paramètres variables (largeur de la fenêtre et
fonction de pondération des points) sont les mêmes lors de la réalisation des distributions.

Probabilité d'occurellce

Ci2~ Figure 21 : Illustration du calcul de
l'amplitude écologique d'une espèce
unimodale (a) et multimodale (b)

xn xl x2 xx xl
xn

x2 x3 x4
xx

La valeur de l'amplitude écologique des espèces multimodales peut être calculée en réalisant le cumul des
parts de gradient correspondant au maximum de fréquence de l'espèce:
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Amplitude = «x2-x j)+...+(Xj-xi»f(xx-xn) ,
Graphiquement cette opération peut être visualisée dans la figure 21 b. Ecologiquement, ce calcul semble
justifié: il n'y a pas de raison pour que des espèces bimodales n'aient pas une amplitude étroite vis-à-vis
de la variable analysée.

Détermination de la part de distribution retenue dans le calcul de l'amplitude écologique

La part, n, de distribution retenue doit être définie de façon à satisfaire deux exigences:
- conserver une part de distribution suffisante pour être représentative de l'étendue de dispersion de

l'espèce;
- Supprimer une proportion de distribution suffisante pour pouvoir comparer les espèces à large amplitude

écologique (qui sont présentes tout le long du gradient), et pour éliminer l'effet de présences excentrées
exceptionnelles.

Pour ce choix, deux solutions (arbitraires) peuvent être retenues:
- retenir 50 ou 80 % de la distribution, car ce sont des mesures souvent utilisées dans les statistiques non

paramétriques.
- retenir la part de distribution qui correspond à 2 écarts-type (68,26 %) d'une distribution normale. Le

choix de cette mesure permet des comparaisons avec les travaux qui utilisent l'écart-type comme mesure
d'amplitude. Plus_ précisément les comparaisons ne sont possibles que si la distribution est normale et
comprise complètement entre les deux bornes du gradient étudié.

C'est cet intervalle, qui correspond environ aux deux-tiers de la distribution (68,26 %), qui a été retenu
pour définir l'amplitude écologique.
Dans notre travail, l'amplitude écologique correspond donc à la zone du gradient pour
laquelle la fréquence de l'espèce est maximale et qui contient 68,26 % du profil
écologique.

Conclusion sur la méthode d'étude du comportement des espèces

Cette discussion sur le choix d'une méthode d'étude permet de retenir trois paramètres permettant de
caractériser le comportement des espèces:
- la courbe des probabilités d'occurrence calculée à l'aide de l'approche de la fenêtre mobile;
- l'optimum écologique qui correspond à la valeur du gradient pour laquelle la fréquence est maximale;
- l'amplitude écologique: clle correspond à l'intervalle du gradient pour lequel la fréquence de l'espèce est

maximale et qui contient une part définie de la distribution.

3.2.3.3. Présentation des résultats

Les distributions des espèces sont présentées par des schémas où la fréquence de chaque classe d'abondance
peut être visualisée.

Pour permettre cette présentation, un premier calcul de la fréquence de la classe d'abondance la plus forte
est réalisé, puis un autre calcul est effectué pour cette classe et la classe d'abondance inférieure et ainsi de
suite de façon à calculer lors de la dernière étape la fréquence de l'ensemble des classes d'abondance.

Les résumés numériques (optimum et amplitude) sont présentés sous forme de données chiffrées ainsi que
sous forme graphique. Dans cette présentation les espèces sont ordonnées suivant leur optimum, puis le
barycentre de leur amplitude «max+min)I2). Enfin les espèces multimodales se trouvant à une extrémité
de l'ordination sont replacées juste avant les espèces ayant un même optimum. Ce mode de présentation
est repris de celui proposé par CHESSEL et al. (1982).

3.3. RÉSULTATS

3.3.1. Distributions et résumés numériques de chaque espèce vis-à-vis de
chaque variable

La distribution des fréquences de chacune des espèces pour les principales variables relatives au niveau
trophique (pH eau, pH KCI, Ca, Mg, K, Al, Fe, Mn, H, S, CEC, SfT, C, N, C/N) sont fournies en
annexe 1. Dans cette annexe, la probabilité d'occurrence des classes d'abondance cumulées de chaque espèce
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est indiquée dans chaque graphique. Les ordinations des espèces vis-à-vis des différents facteurs sont
fournies dans l'annexe 2. Les résumés numériques -optimum et amplitude écologique- caractéristiques des
espèces pour les différents paramètres relatifs aux ressources minérales sont mentionnés en annexe 3.

3.3.2. Mesure synthétique de la sensibilité de chaque espèce vis-à-vis de
chaque variable

Cette partie a pour objet de fournir une vue générale de l'influence de chaque facteur sur chaque espèce.
Pour obtenir cette vue générale de la sensibilité des 157 espèces vis-à-vis des 15 variables analysées, une
méthode graphique synthétique est développée.
Elle est basée sur l'analyse d'un tableau contenant:
- en lignes: les 157 espèces;
- en colonnes: les 15 variables relatives à la richesse minérale;
- à l'intersection d'une ligne et d'une colonne: la sensibilité de l'espèce, mesurée par son amplitude
écologique.
Un prétraitement est effectué sur ce tableau afin de donner une importance comparable aux diverses
variables et aux diverses espèces:
1) les valeurs sont pondérées par l'amplitude "moyenne" de chaque espèce pour toutes les variables
étudiées. Cette pondération met en valeur les amplitudes relativement faibles des espèces à large
amplitude;
2) les valeurs sont également pondérées par la moyenne des amplitudes pour une variable. Cette
pondération met en valeur les espèces à amplitude relativement faible pour les variables à amplitude
moyenne importante.

En résumé, c'est la sensibilité d'une espèce vis-à-vis d'une variable, par rapport à l'ensemble des espèces et
des variables, qui est mesurée. Cette sensibilité relative est mesurée par la valeur du X2 égale à :
S= nij-((ni. *n.j)/n)
S correspond à la mesure de la sensibilité d'une espèce à une variable;
nij correspond à l'amplitude écologique initiale évaluée en % de l'intervalle du gradient analysé;
ni. correspond à la somme marginale des amplitudes pour une espèce;
n.j correspond à la somme marginale des amplitudes pour une variable;
n correspond à la somme des amplitudes initiales du tableau de données.

La mesure de la sensibilité de chaque espèce à chaque facteur est présentée dans la figure 22. Dans cette
figure:
- la sensibilité d'une espèce vis-à-vis d'une variable est représentée par un disque de taille proportionnelle à

l'étroitesse de l'amplitude écologique de l'espèce pour la variable;
- seules les amplitudes inférieures à la valeur attendue ((ni. *nj)/n) sont présentées;
- les espèces sont ordonnées de façon à associer au mieux les espèces sensibles aux mêmes éléments et à

dissocier les espèces sensibles à des éléments différents. Cette structuration est réalisée en ordonnant les
espèces selon leur coordonnée pour l'axe 1 de l'AFC du tableau des amplitudes.

- les variables sont également ordonnées de façon à associer celles qui ont une influence semblable sur les
espèces et à dissocier celles qui ont une influence différente. Ici aussi, les coordonnées des variables sont
retenues pour effectuer cette ordination.

3.3.2.1. Examen des variables

L'observation de la figure 22 montre que des groupes de variables ont une importance identique pour les
espèces. Il s'agit de :
- AI, Fe, H ;
- pH KCI, pH eau, srr ;
- Mg, Ca, S ;
- C/N;
-T;
- Mn;
- C et N ;
-K.
Les espèces ont généralement une sensibilité relative semblable vis-à-vis des différentes variables d'un
même groupe.
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Figure 22 : Sensibilité de chaque espèce à chaque variable de nutrition minérale
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3.3.2.2. Examen des espèces

La sensibilité des espèces aux différents éléments a été déterminée à l'aide de la figure 22 puis par l'examen
des profils écologiques des espèces pour les différents éléments. Cette analyse indique que de nombreuses
espèces sont sensibles aux mêmes facteurs.

1. Espèces sensibles essentiellement aux trois ions de l'acidité
AI, Fe, H

Ces espèces sont sensibles à 3 éléments systématiquement : AI, Fe, H et à trois autres plus
accessoirement: pH eau, pH KCI, srr. Les espèces concernées sont les suivantes: Acer platanoides (A),
Acer platanoides (r), Ajuga reptans, Alliaria petiolata, Alnus glutinosa (A), Arum maculatum
Brachypodium sylvaticum, Cardamine heptaphylla, Cardamine impatiens, Cardamine pratensis, Carex
sylvatica, Carpinus betulus (A), Carpinus betulus (r), Circaea lutetiana, Corylus avellana, Crataegus
laevigata, Deschampsia cespitosa, Dryopteris affinis, Euphorbia amygdaloides, Filipendula ulmaria"
Fragaria vesca, Fraxinus excelsior (A), Fraxinus excelsior (r), Gatium aparine, Gatium odoratum,
Geranium robertianum, Geum urbanum, Glechoma hederacea, Hedera helix, Heracleum sphondilium,
Lamiastrum galeobdolon, Lunaria rediviva, Melica uniflora, Mercurialis perennis, Moehringia trinervia"
Poa nemoralis, Primula elatior, Prunus avium (A), Prunus avium (r), Prunus padus, Pulmonaria obscura,
Rosa arvensis, Sanicula europaea, Scrophularia nodosa, Silene dioica, Stachys sylvatica, Stellaria
holostea, Vlmus glabra (A), Vrtica dioica, Viburnum opulus, Vicia sepium, Viola sylvestris, Atrichum
undulatum, Eurynchium gp stockesii prael., Eurynchium striatum, Fissidens taxifolius, Plagiomnium
undulatum.

2. Espèces sensibles aux ions de l'acidité et aux bases
H et S : Solidago virgaurea

3. Espèces sensibles aux ions de l'acidité et au CfN
Fe, CIN : Plagiomnium affïne
CIN et H : Polygonatum multiflorum

4. Espèces sensibles essentiellement aux trois indicateurs de
ressources minérales : pH eau, pH KCI, 8fT

Deschampsia flexuosa, Vaccinium myrtillus, Bazzania trilobata, Leucobryum glaucum, Rhytidiadelphus
loreus, Sphagnum sp.

5. Espèces sensibles aux indicateurs de ressources minérales et aux
bases

S, srr, Ca, Mg : Carex pililufera, Dicranella heteromalla
S, S/T : Sorbus aria (r)

6. Espèces sensibles aux indicateurs de ressources minérales pH
eau, pH KCI, 8fT et au CfN

Calluna vulgaris, Melampyrum pratense, Dicranum scoparium

7. Espèces sensibles aux bases : Ca, Mg, 8
S : Digitalis purpurea, Molinia caerulea
Ca, S : Luzula luzuloides

8. Espèces sensibles aux bases et à la matière organique
Ca, C, N : Paris quadrifolia

9. Espèces sensibles au CfN
Acer pseudoplatanus (A), Acer pseudoplcltanus (l'), Dryopteris filix-mas, Epilobium montanum, Galeopsis
tetrahit, Impatiens noli-tangere, Stellaria nemorum.

10. Espèces sensibles à d' autres éléments
srr, CIN, C : Hylocomium splendens
SfT, CIN, N : Mycelis muralis
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H, Mn : Anemone nemorosa
H, Mn, C, N : Rubus caesius
srr, C, K : Adenostyles alliariae
pH eau, Ca, C, N : Galium saxatile
S, T, C, N : Luzula sylvatica
C : Hypnum cupressiforme
K : Oxalis acetosella
Mn, K : Sorbus aucuparia (r), Picea abies (r)

Il. Espèces paraissant insensibles à l'ensemble des éléments
nutritifs:

Abies alba (A), Abies alba (r), Dryopteris carthusiana, Fagus sylvatica (A), Fagus sylvatica (r), Festuca
altissima, Ilex aquifolium, Milium effusum, Prenanthes purpurea, Quercus petraea (A), Rubus idaeus,
Rubus sp, Sambucus nigra, Senecio fuchsii, Polytrichumformosum, Thuydium tamariscinum

12. Espèces trop peu présentes pour être classées
Blechnum spicant, Carex remota, Castanea sativa (A), Castanea sativa (r), Cicerbita alpina, Convallaria
maialis, Cytisus scoparius, Dicranodontium denudatum, Frangula alnus, Galium rotundifolium,
Gymnocarpium dryopteris, Hieracium murorum, Holcus mollis, Juncus effusus, Maianthemum bifolium,
Mnium hornum, Plagiochila asplenoides, Poa chaixii, Polypodium vulgare, Quercus robur (A), Rumex
arifolius, Salix caprea (A), Sorbus aria (A), Sorbus aucuparia (A), Sorbus torminalis, Vaccinium vitis
idae, Veronica officinalis, Vinca minor.

Enfin, certaines espèces ont un comportement difficilement classable. Il s'agit des espèces suivantes:
Athyriumfilix-femina, Betula pendula (A), Betula pendula (r), Dryopteris dilatata, Lonicera nigra,
Lonicera peryclymenum, Luzula pilosa, Lysimachia nemorum, Picea abies (A), Pinus sylvestris (A),
Pinus sylvestris (r), Polygonatum verticillatum, Pteridium aquilinum, Quercus petraea (r), Sambucus
racemosa, Teucrium scorodonia, Campilopus fragilis, Plagiothecium undulatum, Pleurozium schreberii.

3.3.3. Hiérarchisation des facteurs nutritionnels

Le chapitre précédent a fourni une vue générale de la sensibilité de chaque espèce à chaque facteur.
L'objectif de ce chapitre est de quantifier l'importance de chaque variable vis-à-vis de l'ensemble des
espèces végétales étudiées.

L'importance d'un facteur pour une espèce est évaluée par l'étendue de sa distribution vis-à-vis de ce
facteur-: l'importance du facteur est considérée comme nulle si l'espèce est distribuée uniformément le
long du gradient analysé (l'espèce est indifférente) ; elle est forte si la fréquence de l'espèce varie fortement
avec les variations de ce facteur (l'espèce est sensible au facteur).

L'importance d'un facteur pour l'ensemble des espèces peut être évaluée par la moyenne des sensibilités des
espèces vis-à-vis de ce facteur.

L'examen des profils écologiques représente une possibilité d'évaluation de la sensibilité des espèces aux
facteurs. Cet examen graphique est cependant malaisé. Il est en effet difficile, voire impossible de
comparer graphiquement les profils écologiques de 157 espèces vis-à-vis de 15 variables.

L'amplitude écologique fournit une seconde estimation de la sensibilité des espèces vis-à-vis des variables
trophiques. Elle peut être synthétisée par un nombre: la part de l'intervalle de la variable étudiée dans
laquelle on trouve 68 % des occurrences des espèces (dans l'hypothèse d'une présence équiprobable des
différents milieux).
Cette mesure de la sensibilité des espèces qui permet des calculs est retenue pour l'évaluation de la
sensibilité des espèces aux facteurs. L'importance d'un facteur est évaluée en réalisant la moyenne des
amplitudes écologiques des espèces pour ce facteur.

3.3.3.1. Étude préliminaire

La liaison entre les variables nutritionnelles dans les sols rend difficile l'établissement de relations de
cause à effet entre une variable et une espèce. La discussion suivante a pour objet de mettre en évidence les
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corrélations les plus directes entre les variables nutritionnelles et les conséquences de ces liens sur les
relations de causalité. Il est cependant impossible de déterminer les corrélations qui peuvent exister entre
tous les facteurs du milieu. Il en résulte qu'aucune relation de cause à effet entre un paramètre nutritionnel
et une espèce ne peut être déterminée avec certitude. Si on ne considère que les variables relatives à la
richesse minérale, plusieurs cas peuvent se présenter.

Lorsque les variables sont indépendantes, l'importance probable d'une variable sur les espèces correspond à
la moyenne des amplitudes écologiques des espèces pour cette variable.

Par contre, si les variables sont fortement corrélées dans le sol, deux cas sont possibles:

- si les ordinations des optimums et des amplitudes écologiques pour deux variables ne sont pas corrélées,
les deux variables ont un effet indépendamment l'une de l'autre. L'importance d'une variable sur les espèces
correspond encore à la moyenne des amplitudes écologiques des espèces pour cette variable.

- si les ordinations des optimums et des amplitudes écologiques pour deux variables sont corrélées, les
deux variables peuvent avoir chacune un effet (le même effet) ou l'une seulement peut être influente tandis
que l'autre ne l'est pas. Le principe de ce phénomène peut être illustré par un exemple simple: soit deux
variables corrélées x et y, l'une, x, a une influence sur la répartition des espèces, l'autre y n'en a aucune.
Soit une espèce El présente uniquement lorsque les valeurs prises par x sont élevées. y étant corrélé à x,
El est présente lorsque les valeurs prises par y sont élevées. L'optimum de El se situe pour les valeurs
élevées des deux variables, l'amplitude est étroite pour les deux variables. Soit E2 présente pour une
gamme assez large de valeurs de x, mais plus fréquemment présente pour les valeurs médianes, 'J étant
cOïrélé à x, E2 sera présente pour une large gamme de valeur de y avec une fréquence plus grande pour les
valeurs médianes. L'optimum de E2 se situe pour les valeurs médianes pour les deux vari!lbles, son
amplitude est large pour les deux variables. L'ordination des optimums des espèces est semblable pour les
deux variables, celle des amplitudes l'est également. les amplitudes moyennes des espèces pour les deux
variables sont également semblables. Enfin, il est possible que les deux variables mesurées n'aient aucune
influence. Il suffit pour cela qu'elles soient corrélées à une troisième variable influente.

Dans le cas où les variables sont fortement corrélées dans le sol et où les ordinations des
optimums et/ou des amplitudes des espèces sont semblables pour deux variables, il est
impossible de déterminer l'importance exacte de chacune des variables corrélées.

L'étude des liens entre les ressources minérales de l'horizon Al révèle des corrélations parfois marquées.
Les couples de variables qui ont un coefficient de corrélation au carré supérieur à 30 % sont mis en
évidence dans le tableau 6.

pH pH Ca Mg K Fe Mn Al H S CEC S/T C N C/N
. eau KCl

pH eau 81 44 31 5 19 1 20 35 44 0 55 0 2 16
pH KCI + 38 28 3 23 2 14 34 38 0 51 0 4 20
Ca + + 60 23 6 3 21 3 98 20 77 0 3 8
Mg + + + 28 2 0 8 1 71 23 54 1 5 6
K + + + + 0 4 2 4 30 45 13 7 6 0
Fe - - - - - 3 21 13 6 6 18 1 4 10
Mn + + + + + - 0 0 3 3 2 2 2 0
Al - - - - - + - 11 17 26 43 9 3 6
H - - - - - + - + 2 21 13 5 2 12

S + + + + + - + - - 24 76 0 4 8
CEC + + + + + + 0 + + + 2 15 14 1
S/T + + + + + - + - - + + 0 2 19
C + + + + + - - + + + + + 82 0
N + + + + + - - + + + + + + 10
C/N - - - - - + - + + - - - - -

Tableau 6: Corrélations (au carré et en %) entre les variables relatives à la richesse minérale de l'horizon
Al. Les R2 > 30 % sont indiqués en gras. Le signe de la relation est indiquée dans la partie inférieure
gauche du tableau.
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Six variables (Ca, Mg, S, pH eau, pH KCI et SIT) sont systématiquement corrélées entre elles dans

l'horizon Al. D'autre part, H+ est corrélé aux deux pH, K est corrélé à S et à la CEC, AI et S sont
corrélés au SIT et C et N sont fortement liés.

Les ordinations des optimums des espèces pour ces mêmes couples d'éléments sont toutes fortement

corrélées entre elles sauf K-S (R2 de la corrélation des optimums=0,20), K-CEC (R2=0,24) et C-N

(R2=0,32).

Ces résultats indiquent que l'importance de plusieurs variables peut être évaluée par la moyenne des
amplitudes écologiques des espèces. Par contre l'importance du pH eau, du pH KCI, de Ca, de Mg, de S
et du SIT sera inférieure ou égale à leur importance mesurée car ces éléments sont fortement corrélés dans
le sol et leurs effets sont semblables.

3.3.3.2. Évaluation de l'importance de chacune des variables sur
l'ensemble des espèces

L'amplitude écologique moyenne des 157 espèces pour chacune des 15 variables est mentionnée dans le
tableau 7. Pour une espèce, l'amplitude prise en compte est égale à la part (en %) du gradient qui
correspond à son amplitude écologique. C'est la moyenne des 157 valeurs correspondant aux 157 espèces
qui est mentionnée dans le tableau 7.

L'étude des cations présents dans le sol indique une importance forte et équivalente des trois ions de
l'acidité H, AI et Fe sur les espèces. Parmi les bases échangeables, nous avons vu que l'effet réel de Ca et
Mg était difficile à apprécier puisqu'ils sont corrélés dans le sol et qu'ils ont les mêmes effets sur les
espèces. Leur importance réelle est donc égale ou inférieure à celle qui est mentionnée dans le tableau 7.
Les données synthétiques S/T et S sont les variables qui sont responsables de l'amplitude écologique
moyenne la plus étroite. Ces résultats confirment le rôle important de ces paramètres dans la nutrition
minérale des plantes.

pH KCI 0,42

pH eau 0,42
Éléments échangeables

S 0,41

H 0,43

AI 0,43

Fe 0,43

Ca 0,47

Mg 0,50

Mn 0,51

K 0,51

CEC 0,56
Éléments totaux

N 0,49

C 0,52
Rapports

S/T 0,38
C/N 0,45

Tableau 7: amplitudes écologiques moyennes des J57 espèces pour les J5 variables étudiées. La valeur
des amplitudes écologiques est comprise théoriquement entre 0 et 68 % (la part de l'amplitude d'une espèce
parfaitement ubiquiste).
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3.3.4. Évaluation de la similitude d'effet des variables sur les espèces

Les ordinations des optimums des espèces pour les différentes variables relatives aux ressources minérales
du sol sont étudiées afin de déterminer les variables qui ont des effets équivalents. Deux méthodes sont
employées: dans un premier temps, les ordinations sont comparées 2 à 2, puis une analyse multivariée
(une ACP normée) est réalisée sur le tableau comprenant en lignes les 157 espèces, en colonnes les 15
variables relatives à la nutrition minérale et, à l'intersection d'une ligne et d'une colonne, l'optimum
écologique de chaque espèce pour chaque variable.

Lorsque l'on compare 2 à 2 les ordinations des optimums des espèces par rapport aux différents facteurs,
on s'aperçoit que seules les ordinations des espèces par rapport à K, Mn, C, N et CEC sont en général mal

corrélées entre elles et avec les ordinations des autres éléments (le R2 moyen de chacune de ces cinq
variables avec les 14 autres variables est inférieur à 20%). Les ordinations des espèces par rapport aux

autres paramètres sont assez bien corrélées entre elles (le R2 moyen de chacune de ces variables avec les
14 autres variables est supérieur à 30%).

Les résultats de l'ACP normée du tableau des optimums sont mentionnés dans la figure 23. On observe
un groupe de 6 variables: les 2 pH, S/T, Ca, Mg, S pour lesquelles les ordinations des optimums des
espèces sont corrélées entre elles pos:tivellH.:nt. Ces ordinations sont d'autre part, bien corrélées avec les
coordonnées des espèces pour l'axe 1 comme en témoigne le cosinus élevé de ces variables avec cet axe.
Quatre autres variables, AI, Fe, H, C/N sont également assez bien corrélées entre elles et avec l'axe 1.
Elles sont corrélées négativement aux 6 variables analysées précédemment.
Par contre 5 variables: K, Mn, CEC, C et N sont mal corrélées au plan 1-2 de l'analyse et avec les autres
variables.

Mg
Ca
S
srr
pH eau
pH KCl

Figure 23 : Comparaison des ordinations des espèces par rapport aux différentes variables de niveau
trophique. Résultats de l'ACP normée du tableau des optimums des 157 espèces pour les 15 facteurs
suivants: pH eau, pH KCl, Ca, Mg, K, Fe, Mn, Al, H, S, CEC. S/T, C, N, ClN. Présentation des
variables dans le cercle des corrélations formé par les axes 1 (horizontal) et 2 (vertical).

Les résultats de l'ACP normée sont cohérents avec ceux des analyses bivariées : les ordinations des
optimums des espèces vis-à-vis de 10 variables sont fortement corrélées entre elles. Deux groupes de
variables ont des effets opposés sur la végétation. Il s'agit d'une part du Ca, Mg, pH eau, pH KCI. S/T et
d'autre part du AI, Fe et H.
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3.4. DISCUSSION

3.4.1. Importance et influence des variables nutritionnelles sur les espèces

L'analyse des amplitudes écologiques des espèces pour chaque variable permet d'évaluer
l'importance de celles-ci. Les espèces réagissent principalement à trois grands types de variables:
- des variables relatives à la richesse en bases échangeables: principalement Ca et Mg (et donc S).

L'importance réelle de Ca et Mg pris isolément est impossible à préciser du fait de leur corrélation dans
le sol et de leur effet semblable sur les plantes;

- des variables de toxicité: Al, Fe et H. ;
- des variables corrélées à la nutrition azotée : C/N et N.

Les espèces sont également très sensibles au pH eau, au pH KCl et au srr. L'effet du srr est évident:
c'est un indicateur qui combine les effets de l'acidité d'échange et ceux des bases échangeables. Par contre,
il est difficile de savoir si le pH à une importance propre ou si son influence provient de son rôle
d'indicateur de l'équilibre ionique.

Enfin, l'importance de K, Mn, C et de la variable synthétique CEC semble relativement faible.

L'analyse des optimums des espèces montre que la plupart des variables importantes sont à l'origine
d'ordinations des optimums semblables ou inverses. Plus précisément c'est l'augmentation de S (Ca ou
Mg), du pH eau et KCl ou du srr et la diminution de Al, H, Fe et du C/N qui ont des effets semblables.

Autrement dit, l'augmentation de Al+++ dans l'horizon Al a des effets comparables sur la végétation à
ceux occasionnés par une diminution de S.

Seules K, Mn, C, N et lâ CEC ont des influences spécifiques.

Les coordonnées des espèces sur l'axe 1 de l'ACP normée du tableau des optimums
écologiques constituent une bonne approximation de l'ordination des optimums des
espèces vis-à-vis des dix variables qui sont bien corrélées à cet axe. Il semble donc
raisonnable de synthétiser l'effet des ressources minérales du sol sur les espèces par la
définition d'un seul gradient synthétique. Celui-ci sera défini précisément au chapitre 5.

Cependant, ce gradient synthétique ne rendra pas compte de la réaction des espèces à 5 variables (K, Mn,
C, N, CEC). Des espèces non sensibles au gradient trophique synthétique général pourront
être sensibles à des variations de ressources en K, Mn, C, 1'~ et CEC sans que cela soit
visible lors de l'analyse du gradient synthétique.

3.4.2. Lien entre la sensibilité des espèces aux facteur:; et leur optimum pour
le niveau trophique général.

Parmi les dix variables responsables d'ordinations semblables des optimums, certaines sont à l'origine
d'une amplitude écologique étroite de certains groupes d'espèec:s aux exigences trophiques bien définies.
Presque toutes les espèces ayant leur optimum pour des niveaux trophiques (mesurés par le pH ou le Srr)
élevés sont relativement plus sensibles que les autres espèces aux ions de l'acidité.
Les espèces ayant leur optimum pour des niveaux trophiques intermédiaires sont sensibles à une vaste
gamme d'éléments.
Les espèces qui ont leur optimum pour les niveaux trophiques les plus faibles sont relativement plus
sensibles que les autres espèces aux indicateurs synthétiques tels que le pH ou le srr (Myrtille, Canche)
ou à ces mêmes éléments plus le C/N (Mélampyre).

Le gradient trophique général correspond donc à différents gradients corrélés qui agissent
chacun sur certains groupes d'espèces. Plus précisément, ce gradient trophique
correspond à un gradient d'aluminium, de fer et de protons échangeables pour les espèces
neutrophiles, un gradient d'éléments échangeables variés pour les espèces intermédiaires
et un gradient de pH , de SfT et parfois de CfN pour la plupart des espèces acidiphiles.
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Dans ce gradient, deux groupes d'éléments varient en sens inverse :
• Les pH, Ca, Mg, 8 et le 8fT augmentent avec le niveau trophique ;
- AI, Fe, H et CfN diminuent avec l'augmentation du niveau trophique.

D'autre part, nous avons vu que l'analyse du gradient trophique général ne pouvait pas permettre l'étude des
distributions des espèces vis-à-vis de cinq variables (Mn, CEC, C, N, K) (cf partie précédente). La mesure
de la sensibilité des espèces indique celles qui sont plus sensibles que les autres à ces variables. Malgré
leur sensibilité à des paramètres nutritionnels, ces espèces pourraient être classées comme indifférentes
lorsqu'on étudie le comportement de la flore vis-à-vis d'un gradient trophique synthétique. Pour connaître
la sensibilité véritable de ces espèces aux paramètres nutritionnels, il conviendrait d'étudier leur
comportement simultanément vis-à-vis du gradient trophique synthétique et vis-à-vis des éléments non
corrélés auxquels elles sont sensibles.

3.4.3. Variation de comportement des espèces en fonction de leur abondance

L'analyse des variations d'amplitude et d'optimum écologique des espèces en fonction de leur abondance est
abordée dans ce chapitre. L'étude est réalisée à partir des distributions des espèces pour 3 variables
synthétiques importantes: pH eau, S/T et CIN.

Les variations d'amplitude écologique avec l'abondance des espèces sont indiquées dans le tableau 8. Dans
ce tableau, les espèces sont séparées en 3 groupes:
- les espèces non recouvrantes, présentes seulement dans deux classes d'abondance ;
- les espèces peu recouvrantes, présentes dans trois classes d'abondance;
- les espèces sociales, présentes dans quatre classes d'abondance;

Les résultats indiquent clairement une baisse de l'amplitude écologique des espèces pour les notes
d'abondance dominance élevées. Cette baisse peut être importante puisqu'elle peut atteindre 0,3 unité de
pH ou 10 % de taux de saturation. En mesure relative, la diminution d'amplitude écologique varie, suivant
les variables, de 5 à 20 % environ entre les notes d'abondance les plus faibles et les notes les plus fortes
des espèces sociales. La baisse est moins marquée pour les espèces qui sont rarement recouvrantes.

pH

srr

C/N

Espèces Classe 1 (Note +) Classe 2 (l...) Classe 3 (2,3 ... ) Classe 4 (4, 5)
non recouvrantes (35 esp.) 44 43
peu recouvrantes (48 esp.) 48 43 42
très recouvrantes (9 esp.) 54 50 49 43

non recouvrantes (35 esp.) 40 38
peu recouvrantes (48 esp.) 46 43 41
très recouvrantes (9 esp.) 51 47 48 41

non recouvrantes (35 esp.) 41 42
peu recouvrantes (48 esp.) 45 47 42
très recouvrantes (9 esp.) 55 56 53 52

Tableau 8 : Variation de l'amplitude écologique (en % de l'intervalle observé) des espèces pour 3
marqueurs de la richesse minérale du sol. (l % de l'intervalle correspond à: 0,027 pH eau .. 0,18 CIN ..
D,Dl S/T).

Afin de prendre en compte simultanément toutes les espèces, les valeurs de l'amplitude pour les notes
d'abondance les plus faibles ont été comparées à celles des notes d'abondance les plus fortes. Les
différences d'amplitude entre la classe d'abondance la plus faible et la classe d'abondance la plus forte sont
égales en moyenne à 5 % de l'intervalle observé pour le pH eau, 4 % pour le S/T et 1 % pour le CIN.
Les différences sont toutes significatives au seuil de 1 % sauf pour le CIN.

3.4.3.1. Variation de l'amplitude écologique en fonction de la position
de l'optimum écologique sur le gradient

Les espèces ayant leur optimum sur les milieux pauvres (CIN élevé; pH, S/T faibles) semblent sujettes à
une diminution de l'amplitude écologique avec l'abondance (exemple: Vaccinium myrtillus) (figure 24).
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Par contre les espèces ayant leur optimum pour les milieux riches ont une amplitude écologique qui, en
moyenne, ne varie pas avec le recouvrement de l'espèce (ex: Geranium robertianum).

3.4.3.2. Optimums des espèces pour différentes classes d'abondance

Pour l'ensemble des espèces, en moyenne, la position de l'optimum des notes de recouvrement élevé est
décalée vers les niveaux trophiques acides par rapport à la position de l'optimum des notes de
recouvrement faible (tableau 9).

D'autre part, la différence d'optimum entre chaque classe de recouvrement n'est pas constante. Ce sont les
notes de recouvrement les plus faibles qui offrent un décalage important. Ce décalage est ensuite réduit ou
nul.

Si on considère la différence entre les notes les plus fortes et les notes de recouvrement les plus faibles,
les valeurs moyennes de l'optimum pour le C/N sont de 18,5 pour les recouvrements importants et 13,9
pour les recouvrements faibles d'une même série d'espèces. Pour le pH eau (figure 25), les recouvrements
abondants ont un optimum moyen à 4,5, tandis que les recouvrements faibles des mêmes espèces ont un
optimum moyen de 4,9. Pour ces deux variables les résultats sont hautement significatifs. Pour le srr,
les recouvrement forts ont également des optimums dans les milieux plus "pauvres", mais ceci de façon
non significative.

Classe 3 (2,3 ...) Classe 4 (4, 5)Espèces Classe 1 (Note +) Classe 2 (l...)
pH non recouvrantes (35 esp.) 4,94 4,83

peu recouvrantes (48 esp.) 4,76 4,28
très recouvrantes (9 esp.) 5,02 4,33

srr non recouvrantes (35 esp.) 0,68 0,6
peu recouvrantes (48 esp.) 0,53 0,41
très recouvrantes (9 esp.) 0,7 0,44

C/N non recouvrantes (35 esp.) 13, Il 18,25
peu recouvrantes (48 esp.) 14,84 17,99
très recouvrantes (9 esp.) Il,82 16,8

4,31
4,04

0,49
0,32

18,91
16,09

3,97

0,48

15,25

Tableau 9 : Optimums moyens des différents groupes d'espèces et différentes variables édaphiques en
fonction de l'abondance des espèces.

L'observation des différences d'optimum le long du gradient de pH montre que ce sont essentiellement les
espèces "acidiphiles" qui ont leur optimum de recouvrement fort le plus décalé vers les milieux acides
(figure 25). Pour le C/N le décalage est plus général quelle que soit la valeur de l'optimum de l'espèce.

Ces résultats ne semblent pas en concordance avec ceux obtenus sur le pH dans le Vivanüs méridional
(MANDIN, 1992). Dans cette région en effet, pour la plupart des espèces, la position de l'optimum
écologique sur le gradient de pH ne varie oas avec le recouvrerrlent. Par contre, l'amplitude écologique
diminue avec la note d'abondance. Les contextes climatiques et trophiques très différents entre les deux
régions peuvent expliquer ces variations.

3.4.4. Synthèse du comportement des espèces en fonction de leur recouvrement

L'étude des distributions des différentes classes d'abondance dominance laisse apparaître plusieurs
phénomènes (figure 26) :
- l'amplitude écologique des espèces est plus étroite pour les notes d'abondance élevées;
- ce phénomène est moins marqué pour les espèces neutrophiles;
- la position des optimums écologiques des notes de recouvrement fort est décalée vers les milieux acides

par rapport à la position des optimums des notes de recouvrement faible;
- ce phénomène est moins marqué pour les espèces neutrophiles.

Les phénomènes de tolérance à la toxicité et à une alimentation en bases faible, ainsi que le phénomène de
concurrence interspécifique doivent permettre d'expliquer ces comportements.
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Amp. cee. faible - Amp. cee. fort

-0,8 -0,4 0,0 0,4 0,8

Bazzania tri/obata "':=:!===========t:=~~;;::!=====::!=+ Bazzania trilobataLeucobrvum glaucum ~ Leucobryum glaucum

RhytidiaJelphUs loreo., l~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ Rhvtidiadelphus loreusGahum saxatile Gdlium saxatile
Sorbus tarminalis Sarbus tonninalis
Cal/una vulgaril' Cal/ulw vulgaris

Dicranum scopariwn Dicranum scoparium

Vaccinium mvnillo., -l:============t:===========::t Vaccinium myrtil/o.,Hylocomium splendem of Hylocamium splendelL'
Deschampsiaflexuosa -1-------------...-----------+ Des'elwmpsia flexuosa

Melampv

nun

prateme j============:t============~Melumpvfllm pratelL'ePolytrichlun (armOJum PolytrlcllllmJonnosum
Pino., svrvestris (A) Pinu.' svlvestris (A)

Hvpnum clipressiforme -1-------------+------------+ Hvpnum cupre.ui/onne

- Drvopteris dllorara -l:============~===========+ On'apteris dilorataDicran"e/la heteromalla -! Dieranella heteromalla

Abies alba (A) l~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ Abies alba (A)
Dryapteris carthusiana Dryapteris canhusiana

Abies alba (r) Abies alba (r)
Lumla sylvatica Luzula sylvatica

Pieea abies (r) Picea abies (r)

Molinia caerulea ~============~============~Molinia cueruleaPteridium aquilinum Pteridium aquilinum
Picea abies (A) Picea abies (A)

Sorbus aria (r) -!:============t===========t: Sorbus aria (r)Digitalis purpurea -! Digitalis purpurea

Maiallthemum biJolium j============~=::::::::::::=====~ Maianthemum bi/oliumRubus idaeo., Rubus idaeo.,·
Sorhus aucuparia (r) Sorbus aucuparia (r)

Pleurozium schreherii -!:::============~=:::=========+ Pleurozium schreberiiLuzula lumloides -! Luzula luzuloides

Cytiso., scaparius l~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~Cvtiso., scopario.,
Hieracium murorum Hierllcium murorum

Prenallthe.\· purpurea Prenant/les purpurea
Oxuli.\· acetosella Oxali, acetosella

L"nicera nigra Lonicera nigra

Fagus sylvatica (r) ±=============t=::==========~ Fagus sylvarica (r)Querco., petraea (ri Quercus petraea (r)
Solidago virl{aurea -+-------------... + Solidaga virgaurea

Fagus sylvatlca (A) ±===========j::::::::========::t Fagus sylvatiea (A)Sarbus aucuparia (A) Sorbus aucuparia (A)

Sambuc",,' nigra -!:=============t:===::=======+ Sambucus mgraTeucrium scorodolJiu -t Teucrium scorodonia

Cflflvallaria maialL' ±============~::::::::========~ Convallaria maialisLOfJicera perycl}'mel~um Lonicer~ peT)'clymenum
Ilex aqui{ollUm Ilex aquijolium

Adenostyles aOiariae ±============:t=::==========~ AdenosA'les alliariaeQuercus petraell (A) QuercuS petraea (A)

Festuca altissima -!:=============t:============t Festllca altissimaRubus si' -! Rubus sp

Senecio fueilli i============~=============t Seneciofuchii
Anemone nemorOSli Anemone nemoroSlI

POli nemoralis Poa nemurlilis

Melieu uflijlora l~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~t Melica lI/liflora

Sllmhucus racemo.\'a Sllmbucus rllcemosa
Thuvdium tamarisc:inum Tlwvdiwn tamariscillum
De:\'cflOmpsia cespilOsa De.,:elulf7lp"ia eespirosa

Stachl's svlvatieu Stachl's "ylvatica
Millum 4fusll/n Miliu;" ejfusum

Mercuriolis pereflfli,,' Mercurialis pereflflis

Atrichllm ufldu/atufll l~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ Atricillun urlliulatl/m
Viola svlvestris Viola sylvestr.,
Rubus caesio., Rubus caesio.,

Athyriurn filix-femifla Athl'rium filix-femÎlw
Galeopsis tetrahit Galeopsi.\: tetrahit

Lvsimachia nemorum j========~===l=::==========~ Lysimaellia flemorUfllACef pseudoplatanus (r) Acer pseudoplatrlflus (r)
Stellaria nemOfllfll Stella ria flemOfllm

Drl'opteri"filir-mas j=========::==j============~Drvupterisfilix-masPoll'goflatum multiflorum Pall'/Joflatum mllitijlorllln
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Lumiastrum galeobdo/rm LomifL'trum galeobrJo/rm

Carpiflu" betulus (r) Carpiflus botulus (r)
Hedera helix Hedera helix

Impatiem floli-taflgere ImpatieflS noli-taflgere
Carl'Ius avellafla Carvi IL' avellafla

Plogiomfliu"m IIndulaturn Plagiomflium undulatum
Acer platafloides (r) Acer platafloides (r)

Acer pseudoplataflus (A) Acer pseudaplatanus (A)
Carex svlvatica Carex sl'Ivatica

Galium adoratum Galiurn'odoratum
Epilabium mofllanum Eyilobium manturlum
Carpinus betulo., (A) Carpiflus betllills (A)

Fraxifllls excelsior (r) FraxÎllI/s exceisior (r)
Geranium robertiullum Geranium robertialJum

Eurvnchium striatum Eurwrchium striatum
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Lunaria rediviva uUlUria rediviva

-0,8 -0,4 0,0 0,4 0,8

Figure 24: Différence d'amplitude écologique, vis-à-vis du pH eau, entre recouvrement
faible etfort des espèces étudiées. Les espèces sont ordonnées des plus acidiphiles aux
plus neutrophiles. L'amplitude est exprimée en unité de pH.
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Ba;;zania trilobata -/="F'====!=====!=====l:=====l=====:l.====~BaZZlmia trilobata

LeueobrywlI glaueum LeucobrywlI glaueum
Rhytidiadelphus loreus Rhy'tidiadelphlLf loreus

GallUm saxatile Galium saxatile
Sarbus torminalis SorblLf tormirwlif
Cal/ulla vulgaris Cal/una vulgarif

Dieranum seoparium Dieranum seoparium
~~~~~ ~~-~~

Hyloeomium splendens Hyloeomium sFJendens
Desehampsiaj/exuosa Desehampsia t/exuosa
Melampyrwn pratense Meulmpyrum pratense
Poly'triehum formosum Polylrlehumjormosum

Pinus syrvestris (A) Pinus sylvestris (A)
Hypn_ eupressiforme Hypnum eupressiforme

Dryoptens d,latata Dryopteris di/atata
Dierane/la heteramal/a Dieranel/a heteramalla

Abies alba (A) Abies alba (A)
Dryopterü earthusiana Dryopteris carthlLfiana

Abies alba (r) Ab,es alba (r)
Luzuw sy,lvallea Luzula sylvatiea

Pieea iIbies (r) Pieea aoies (r)
Molinia eaeru/ea Molinia eaeru/ea

Pteridium aquilinum Pteridium aquilinum
Pieea abies (A) Pieea abie.f fA}
Sorbus aria (r) SorblLf aria (r

Digitalis purpurea Digitalis purpurea
Maianthemum bifrllium Maianthemum bif()lium

Rubufidaeus Rubusidaeus .
Sorbus aueuparia (r) SorblLf aueuparia (r)

Pleurozium schrebeni Pleurozjum sehreberii
Luzula luzuloides Luzula luzuloides
Cytisus seoparius Cyti.ms scoparius

Hieraciwn murorum Hieraeium murorum
Prenanthes purpurea Prenanthes purpurea

Oxalis aeetoselw Oxalis aeetosella
Lonicera nigra Lonieera nigra

Faguf sylva/iea (r) Fagus sylvatiea (r)
Ouereus petraea (r) Ouereus petraea (r)
-Solidago virgaurea Solidago virgaurea
Fagus sylvatlea (A) Fagus sylvatlea (A)

Sarb'Lf aueuparia (A) SO"bUf aueuparia (A)
Swnbueus nigra Sambueus 7llgra

Teuerium scorodonia Teuerium seorodonia
Convallaria maialis Convalwria maialis

Lonieera perycl)7IJenum Lonieer~ peryclymenum
l/ex aquifolium Ilex aquijr)liWll

AderlOstyles al/iariae Adenostyles alLiariae
Quereus petraea (A) Ouereus petraea (A)

Festuca altissûna Festuea altissûlla
Rubus sp Rubus sp

Senecio ji/ch'; Senecio fuehii
Anemone nemoro.W AnenuJ1ie nemorosa

Poa nemorali.f Poa nemoralis
Meliea unif/ora Meliea unif/ora

Sambueus racemosa Sambucus'raeemosa
Thuydium tamariseinum Thuydium tamariscinum
Desehampsia eespitosa Desehampsia cespitosa

Staehys sylvatiea Stachys '?rlvatiea
Miltum effusum Milium e 'imoll

Mereurialis pàennis Mercurio' is perermif
Atriehum uriduwtum Atriehum undulatum

Viola sylvestris Viola sylvestris
Rubuf eaes!us Rubus eaes;us

Athyrilllllfilix-femitw AthyriwlI filix-femina
GaleoFsis tetrahit Galeopsi.i tetràhit

Lysimacll/a nemorum Lysimaehia nemorum
Aeer pseudopwtanuf (r) Aeer pseudoplatanus (r)

Stel/ana nemorum Stelltiria nemorum
Dryopterisjilix-mas Dryopteris fi/ix-mas

PolygorUitum multif/orum PolygorUltûm multif/omm
Plagiomniwn affine PlaguJ/llTlium aUine

Silene dlOiea Si/ene dioiea .
Lamiastrum galeobdolon Lamiastrum galeobdolon

Carpinus betuluf (r) Carpinu.f belli lus (r)
Hedera helix Hedera helix

Impatiens rlOli-tangere Impatiens noli-twlgere
Corylus avellww Coryluf avella)/a

P/agiomnium undulatum Plagiomnium undulatum
Aeer platanoid:!s (r) Aeer pwtalloides (r)

Aeer pseu'dopwtanus (A) Aeer pseudoFlatanus (A)
Carex sylvatiea Carex sylvatlea

Galium odoratum Galium odoratum
Epilobium montwlUm /HJi/obium montanum
CarpinlLf betulus (A) Carpinus betulus (A)

Fraxinus exeeLfior (r) Fraxinus exeelsior (r)
Geranium robertiwlUm Geranium robertianum

Eurynehium striatum EurynehiwlI striatum
FraxIJ/us exceLfior (A) Fraxinus exeeLfior (A)

Urtiea dioiea Urtiea dioiea
Gleehoma hederaeea Gleehoma hederaeea

Lunaria rediviva Lunaria rediviva
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Figure 25 : Distribution des optimums des classes de recouvrement fort etfaible des espèces ordonnées
selon leur préférence vis-à-vis du pH. A chaque espèce, correspond un optimum de recouvrement fort et un
optimum de recouvrement faible.



Partie Il : écologie des espèces vis-à-vis des ressources minérales de l'horizon Al

Les espèces sensibles à la toxicité aluminique et à un déficit en bases échangeables sont rares sur des sols

de pH inférieurs à 5 à cause des fortes quantités d'AI+++ qui sont présentes dans ces milieux (voir le
chapitre 4).

L'ensemble des autres espèces semblent tolérantes à l'aluminium, mais elles paraissent plus sensibles au
phénomène de concurrence. En effet, la richesse spécifique augmente de façon significative avec le niveau
trophique (par exemple le nombre moyen d'espèces passe de 13 à 22 pour des pH respectifs de 3,1 et 6,0).
Cette augmentation du nombre d'espèces diminue les possibilités de recouvrement important sur les sols
riches. Les recouvrements forts se trouvent donc plutôt sur des milieux plus acides où la concurrence est
moins importante du fait de la disparition de nombreuses espèces.

E. neutrophiles: rec. faible

E. neutrophiles: rec. fort

E. acidiclines : rec. faible

E. acidiclines : rec. fort

E. acidiphiles : rec. faible

E. acidiphiles : rec. fort

------~

------~~---

pH

Figure 26: Décalage de l'optimum écologique et variation de l'amplitude écologique entre les notes de
recouvrement les plus faibles (traits pointillés) et les notes les plus fortes (traits pleins) de 59 espèces
regroupées en trois classes d'espèces indicatrices: les 19 espèces les plus acidiphiles, les 19 espèces les
plus neutrophiles, les 19 espèces intermédiaires (acidiclines).

3.5. CONCLUSION

Le comportement de toutes les espèces fréquentes sur milieux drainés et sous couvert forestier du massif
vosgien est déterminé par rapport aux principaux facteurs de richesse minérale.

L'étude confirme l'importance de certaines variables -Ca, AI, Fe, H- sur l'amplitude écologique des
espèces. Elle confirme d'autre part la qualité du pH eau, du pH KCl et surtout du srr comme descripteur
des ressources minérales.
L'effet similaire des variables importantes sur la répartition des espèces est établi: les optimums des
espèces s'ordonnent de façon semblable sur les gradients de pH eau et KCI, srr, S, Ca et Mg. Les
ordinations sont inverses pour les gradients de AI, H, Fe et C/N. Cette forte corrélation d'effet entre les
variables principales permet de penser qu'elles peuvent être résumées par un descripteur nutritionnel
synthétique.

L'étude conjointe de l'amplitude et de l'optimum écologique de l'ensemble des espèces pour les différentes
variables met en évidence des groupes d'espèces aux exigences trophiques semblables qui sont sensibles
aux mêmes variables. L'étude montre que le gradient trophique général est en réalité essentiellement un
gradient d'ions de l'acidité pour les neutrophiles, un gradient d'éléments variables pour les acidiclines et un
gradient de pH et de C/N pour les acidiphiles.
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Chap. 3 : comportement des espèces vis-à-vis de chaque facteur lié à la nutrition minérale

L'étude détaillée des variations d'abondance des espèces vis-à-vis de la richesse minérale montre plusieurs
caractéristiques dont une diminution des amplitudes écologiques des recouvrements forts, une divergence
marquée des optimums des différentes classes de recouvrement, ainsi qu'un décalage général, vers les
milieux acides, des distributions des recouvrements importants par rapport aux distributions des
recouvrements faibles. Ce décalage affecte principalement les espèces acidiphiles et acidiclines.
L'optimum et l'amplitude écologiques globaux d'une espèce ne correspondent pas aux optimums et
amplitudes écologiques de ses différentes notes de recouvrement. Ils correspondent plutôt à un compromis
des optimums et des amplitudes entre les classes de recouvrement faible et les classes de recouvrement
fort.
Le décalage a priori paradoxal des recouvrements forts vers les milieux les plus pauvres traduit la
sensibilité importante de ces recouvrements à des phénomènes de concurrence tandis que les recouvrements
faibles réagissent en priorité à des phénomènes d'autécologie vis-à-vis du milieu. Ce phénomène tendrait à
prouver que les espèces dites acidiphiles sont plutôt acidotolérantes que réellement acidiphiles.

Une analyse critique des méthodes de traitement habituelles a conduit, dans le cadre de l'étude de la relation
des espèces avec les paramètres de la richesse minérale, à choisir une méthode de traitement particulière.

La distribution des espèces le long du gradient est appréhendée par la méthode de la fenêtre mobile qui,
jusqu'à maintenant, semblait n'avoir jamais été utilisée pour plus de quelques espèces à la fois.
La présentation des distributions, nouvelle, permet d'observer directement la contribution des différentes
notes d'abondance à la fréquence d'une espèce en un point du gradient.
La méthode autorise d'autre part la réalisation de résumés numériques relatifs à l'optimum et à l'amplitude
écologiques des espèces. La mesure de l'optimum écologique utilisée est classique: c'est la valeur du
gradient qui correspond au mode de la distribution de l'espèce.
Une nouvelle définition de l'amplitude écologique est proposée. Sa cohérence biologique est satisfaisante.

Ces résumés numériques ont permis une analyse tout à fait neuve de l'importance et de la redondance des
variables relatives à l'alimentation minérale pour expliquer la répartition des espèces. Ils ont également
fourni une vue générale de la sensibilité des espèces vis-à-vis des différents facteurs.

En résumé, la méthode de la fenêtre mobile se révèle être une approche descriptive de qualité pour
analyser, sans a priori, l'effet des gradients environnementaux sur les espèces.
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Chap. 4 : comportement des espèces vis-à-vis de la somme
des bases échangeables et de l'aluminium

4.1. INTRODUCTION

L'étude de l'effet des variables nutritionnelles a, dans le chapitre précédent, mis en évidence l'importance
des ions de l'acidité d'échange sur la répartition de la végétation. L'aluminium, composante principale de
l'acidité d'échange dans les contextes acides, a fait l'objet de plusieurs études qui entrent dans le cadre de
l'analyse de l'acidification des sols (PERSSON et al., 1987; THIMONIER, 1994). Cette acidification, en
effet, est une cause de libération d'aluminium (FALKENGREN-GRERUP, 1990) parfois liée au
dépérissement forestier (ULRICH et MATZNER, 1983 in KELLY et al., 1990).
L'importance du problème a conduit de nombreux auteurs à essayer d'évaluer la sensibilité des végétaux à
la toxicité aluminique (ANDERSSON, 1988 ; TISCHNER et al., 1983). Parallèlement, plusieurs études
se sont attachées à détenniner des valeurs seuils (SVERDRUP et WARFVINGE, 1993), à mesurer la
qualité des différents indicateurs de toxicité (BOUDOT et al., 1994) et a étudier l'intérêt de l'apport de
bases (en général par chaulage) pour lutter contre les phénomènes de toxicité (VAN RAU, 1991).
Les principales méthodes, utilisées pour détenniner l'effet de la toxicité aluminique sur la végétation, ont
pour objet l'étude, en laboratoire, de l'effet de différentes quantités d'aluminium sur la croissance de tout ou
partie d'un végétal (en général les racines). Plus précisément, pour éliminer l'effet de la nutrition en bases
échangeables, c'est l'influence de différentes combinaisons d'éléments, mêlant cations nutritifs et
aluminium qui est étudiée.
Les résultats montrent, en général, une toxicité importante de l'aluminium tant pour les espèces cultivées
que pour la végétation forestière (voir les synthèses réalisées par ANDERSSON, 1988 et SVERDRUP et
WARFVINGE,1993).

L'effet toxique de l'aluminium dans les conditions naturelles vis-à-vis de la végétation
forestière est analysé dans ce chapitre. Les variations de cet effet avec la nutrition en bases ainsi
que d'éventuels seuils de toxicité sont également recherchés. D'autre part, une typologie des espèces est
réalisée sur la base de leur réaction à l'aluminium. Enfin la validité d'un indicateur très utilisé (le rapport
(Ca+Mg+K)/AI mesurant la toxicité de l'aluminium est discutée.

Par rapport aux principaux travaux réalisés sur le sujet, notre analyse diffère sur deux points liés aux
conditions de réalisation de l'étude. D'une part, l'effet toxique n'est pas mesuré par l'évolution de la
croissance d'un organe mais par celle de la fréquence des espèces. D'autre part, les mesures de la quantité
d'aluminium dans le substrat ne sont pas des quantités d'aluminium en solution, mais des quantités
d'aluminium échangeable mesurées au pH du sol. Dans tous les cas cependant c'est l'effet de AI+++,
considéré comme le plus toxique (ANDERSSON, 1988), qui est mesuré.

L'approche utilisée dans ce chapitre pennet de résoudre le principal problème lié aux observations de la
toxicité aluminique dans les conditions naturelles. L'aluminium est, en effet, corrélé négativement à la

. quantité d'ions nutritifs présente dans le sol: le R2 de la corrélation entre la quantité de bases échangeables
et celle d'aluminium est égal à 17 % (la relation est significative au seuil de 1 pour 1000). Il est donc
impossible sans contrôle de ce facteur de connaître l'effet réel de l'aluminium sur la végétation: une baisse

de fréquence des espèces avec l'augmentation d'AI+++ peut signifier un effet de toxicité ou un déficit en
éléments nutritifs.
La mesure de l'effet de l'aluminium pour une quantité d'éléments nutritifs (bases) constante constitue le
moyen de résoudre ce problème. Cette méthode est utilisée dans ce travail.

4.2. MATÉRIELS ET MÉTHODES

4.2.1. Les espèces étudiées

Le comportement des espèces vis-à-vis de l'aluminium et des bases échangeables est étudié à partir de tous
les relevés initiaux (473). Les espèces concernées (82) sont toutes les espèces présentes dans plus de 10 %
des relevés d'une part, les espèces indicatrices ou étudiées dans la bibliographie présentes dans plus de 3 %
des relevés (soit 27 espèces) d'autre part. Enfin, deux autres espèces, Ulmus glabra et Cardamine
heptaphylla sont également prises en compte car il est intéressant de préciser leur écologie, . Elles sont en
effet inféodées à des écosystèmes rares et d'intérêt patrimonial élevé dans les Vosges: la Hêtraie sapinière
à dentalre et l'Onnale Érablière.
La liste des espèces étudiées est mentionnée dans le tableau 10.
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Abies alba (arbre)
Abies alba (arbuste+plantule)
Acer pseudoplatanus (arbre)
Acer pseudoplatanus (arbuste+plantule)
Adenostyles alliariae
Anemone nemorosa
Athyrium filix-femina
Atrichum undulatum
Bazzania trilobata
Brachypodium sylvaticum
Calluna vulgaris
Cardamine heptaphylla
Carex pililufera
Carex sylvatica

. Carpinus betulus (arbre)
Circaea lutetiana
Corylus avellana
Deschampsia cespitosa
Deschampsia flexuosa
Dicranum scoparium
Digitalis purpurea
Dryopteris carthusiana
Dryopteris dilatata
Dryopteris filix-mas
Epilobium montanum
Euphorbia amygdaloides
Eurynchium striatum
Fagus sylvatica (arbre)
Fagus sylvatica (arbuste+plantule)
Festuca altissima
Fraxinus excelsior (arbre)
Fraxinus excelsior (arbuste+plantule)
Galeopsis tetrahit
Galium odoratum
Galium saxatile
Geranium robertianum
Glechoma hederacea
Hedera helix
Ilex aquifolium
Impatiens noU-tangere
Lamiastrum galeobdolon

Leucobryum glaucum
Lonicera peryclymenum
Lunaria rediviva
LUZllla luzuloides
Luzula pilosa
Luzula sylvatica
Melampyrum pratense
Melica uniflora
Mercurialis perennis
Milium effusum
Oxalis acetosella
Paris quadrifolia
Picea Abies (arbre)
Picea Abies (arbuste+plantule)
Pinus sylvestris (arbre)
Pinus sylvestris (arbuste+plantule)
Plagiomnium undulatum
Pleurozium schreberii
Poa nemoralis
Polygonatum verticillatum
Polytrichum formosum
Prenanthes purpurea
Prunus avium (arbre)
Pteridium aquilinulll
Quercus petraea (arbre)
Quercus petraea (arbuste+plantule)
Rhytidiadelphus loreus
Rubus idaeus
Rubus sp.
Rumex arifolius
Senecio fuchsii
Silene dioica
Solidago virgaurea
Sorbus aucuparia (arbuste+plantule)
Stachys sylvatica
Stellaria nemorum
Teucriulll scorodrmia
Ulmus glabra (arbre)
Urtica dioica
Vaccinium myrtillus
Viola sylvestris

Tableau la : Liste des espèces étudiées dans le cadre de l'analyse de la toxicité aluminique.

4.2.2. Les variables indépendantes prist:s ~n compte

La variable aluminium prise en coœpte est l'aluminium échangeable de l'horizon organo-minùal Al. II
est extrait par NH4Cl (0,5 N) ou KCI (N) et dosé par absorption atomique (voir le chapitre 1.5.2). Les
résultats sont exprimés en milliéquivalents pour 100g de sol. 90 % des valeurs du pH KCI des horizons
étant inférieurs à 4,25, les ions aluminium dosés sont essentiellement sous la forme A13+ (ESPIAU et
PEYRONEL, 1976; PENEL, 1979). Cette forme est la plus toxique pour la végétation (ANDERSSON,
1988).
Le niveau de fertilité du sol est exprimé par la somme des bases échangeables (S) de l'horizon Al. Celle-ci
correspond à la quantité de milliéquivalents des cations Ca, Mg et K présents dans 100 g de sol. Dans
cette étude, les ions Na et Mn ne sont pas pris en compte dans le calcul de S.
Les mesures de AI et S ont été réalisées sur 397 relevés répartis de façon équilibrée dans les différentes
strates du plan d'échantillonnage. Leur répartition dans les combinaisons de variables est la suivante:

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux
<600 9 8 Il 10 16 20 74

magmatique 600-900 Il 22 16 28 18 14 109
>900 7 12 10 12 10 8 59

gréseux <600 27 16 17 23 8 12 103
600-900 13 Il 8 10 6 4 52

Totaux 67 69 62 83 58 58 397
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Chap. 4 : comportement des espèces vis-à-vis de la somme
des bases échangeables et de l'aluminium

Le contrôle des principales variables de milieu qui peuvent influer sur la végétation, associé à celui des
bases échangeables permet de limiter considérablement les possibilités de biais des résultats.

4.2.3. Méthode d' analyse

La méthode d'étude repose sur l'analyse de la distribution des fréquences relatives des espèces vis-à-vis de
deux variables. Ce genre d'analyse a été relativement peu utilisé (DAGET et GODRON, 1982 ;
MANDIN, 1990). La difficulté d'avoir un nombre de relevés suffisant dans les combinaisons des
différentes classes des variables pour l'obtention de résultats valides en est probablement la cause
essentielle.

L'utilisation de la fenêtre mobile bifactorielle permet de résoudre en partie ce problème. Le principe de
cette méthode est le même que celui de la fenêtre mobile unifactorielle. La probabilité d'apparition d'une
espèce pour des valeurs xi et Yi de chaque variable dépend essentiellement des relevés qui ont des valeurs Xj
et Yj proches de celles du point analysé. La probabilité d'apparition de l'espèce est une moyenne des notes
de présence absence des différents relevés dont l'importance est pondérée par l'inverse de leur distance au
point analysé. Cette méthode d'analyse de la fréquence des espèces semble avoir été très peu utilisée
(WESTMAN,1991).
Le facteur de pondération choisi est le même que celui utilisé dans l'étude des profils univariés. La
fonction choisie est une fonction gaussienne. A deux dimensions, la surface de la pondération a l'allure
d'une cloche plus ou moins aplatie suivant les valeurs données à la taille des fenêtres QOur chacune des_
deux dimensions.

La taille de la fenêtre choisie est la même que celle choisie dans l'analyse univariée. Elle correspond à
l'intervalle situé entre les bornes de chaque gradient divisé par 4 (cf étude univariée pour la justification).

Les calculs de fréquence sont réalisés pour chaque espèce dans un tableau de dimension 100* 100 dans
lequel le calcul de la probabilité de présence est fourni régulièrement pour chaque variable. La valeur du
pas est (xmax-xmin)/lOO et (Ymax-Ymin)/100. Les résultats sont présentés seulement dans les zones du
diagramme pour lesquelles la probabilité d'apparition des espèces a pu être calculée avec au moins 10
relevés. Du fait de la corrélation entre les quantités d'aluminium et de bases échangeables présentes dans
les sols, la fréquence des espèces n'a pas été calculée pour de fortes valeurs d'aluminium et de bases jamais
rencontrées simultanément dans les conditions naturelles (figure 27).

m.e.
22,5 r-----t-~-~~-~-~-~__t

20

17,5

15

12,5

rJ1 10

7,5

5

2,5

o

Cadre de présentation des résultats

Droite pour laquelle le rapport S/AI=l

Aire pour laquelle le résultat des calculs
de fréquence n'est pas présenté

Aire pour laquelle les variations de fréquence
des espèces sont présentées

f--~~~~~!Jl:::"':~::""~I=!=t---Visualisation de l'un des 397 relevés qui permet le
calcul des fréquences. Ce relevé contient 10,3 m.e.

de AI+++ et 0,4 m.e. de (CaH + Mg++ + K+)
o 2 4 6 8 10 12 14m.e.

Al

Figure 27: Liaison de S et de Al dails les sols et présentation du cadre d'analyse de la fréquence des
espèces en fonction de ces deux variables.
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4.2.4. Guide de lecture des diagrammes à deux dimensions

4.2.4.1. Symbolisation des diagrammes bidimensionnels

De nombreux résultats sont présentés sous forme de diagrammes dans lesquels la fréquence des espèces
varie en fonction des deux variables étudiées. L'interprétation de ces diagrammes est de prime abord assez
difficile, c'est pourquoi un guide de lecture est présenté en préalable à l'analyse des résultats.

Dans ce guide de lecture, les diagrammes mentionnés sont des diagrammes théoriques qu'il convient, pour
les relier aux diagrammes présentés dans la thèse, de lire comme suit:
- D'une part, une courbe de niveau "d'isoprobabilité" d'apparition d'une espèce symbolise une succession
de courbes parallèles, ainsi:

o correspond à :

- D'autre part, plusieurs cus théoriques relatifs à un même type de réponse sont présentés sur un même
diagramme. Chaque cas est présenté avec un tracé figuré de façon différente des autres. Ainsi le
diagramme:

o 1
\

"

correspond aux
deux types de
réponses suivants:

et

4.2.4.2. Signification des diagrammes unidimensionnels associés

Pour l'étude théorique, des profils unidimensionnels correspondant aux fréquences des espèces pour
chacune des deux variables étudiées sont représentés de part et d'autre du diagramme bidimensionnel. Ils
permettent d'établir le lien entre les deux types de diagrammes.

D'autre part, des profils unidimensionnels sont également réalisés pour une variable suivant une seule
valeur de la seconde variable. Ces profils sont numérotés et correspondent aux plans numérotés sur le
diagramme bidimensionnel. Pour les différencier des graphiques unidimensionnels classiques, leurs
abscisses et leurs ordonaées sont tracés en pointillés.

4.2.4.3. Visualisation graphique de l'absence d'influence des deux
variables étudiées

L'absence d'effet de chacune des deux variables se traduit par des profils univariés dont les fréquences
fluctuent de façon aléatoire avec les valeurs de x et de y (Figure 28)

I:l:l
B

°0
0 .., A

~ A

Figure 28 : Exemple théorique d'un diagramme
bivarié lorsqu'aucune des deux variables n'a
d'influence sur l'espèce étudiée
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4.2.4.4. Visualisation graphique de l'influence d'une seule des deux
variables étudiées

L'influence de la variable A et l'absence d'effet de la variable B sur une espèce se traduisent, sur les
diagrammes à deux dimensions par des courbes de fréquence parallèles à l'axe y (figure 29).

B
1 "
1

1

1
r

I~
A

A

Figure 29 : Exemple théorique d'un diagramme
bivarié lorsqu'une seule variable a une influence
sur l'espèce étudiée (ici seule A est influente)

Réciproquement, l'influence de la variable B et l'absence d'effet de la variable A sur une espèce se
traduisent, sur les diagrammes à deux dimensions, par des courbes parallèles à l'axe x (figure 30).

"f'

- - - -

~

B

A

A

/

Figure 3D : Exemple théorique d'un diagramme
bivarié lorsqu'une seule variable a une influence
sur l'espèce étudiée (ici seule B est influente).

4.2.4.5. Visualisation graphique de l'influence des deux variables
étudiées

Lorsque les deux variables ont une influence sur la fréquence de l'espèce étudiée, les courbes de fréquence
ont des parties obliques. La variété des formes des surfaces de réponse dépend:
- de la position de l'optimum de l'espèce étudiée pour chacune des variables;
- de l'importance de l'effet de l'une ou l'autre variable: les courbes de fréquence sont plutôt horizontales si
l'effet de B est dominant, plutôt verticales si c'est celui de A.
- des effets d'interaction entre A et B.
La figure 31 illustre des surfaces de réponse possible en absence et en présence d'interaction entre A et B.
Dans les deux cas l'importance de l'effet de A est semblable à celle de B.
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Effet de A et de 8 :
Absence d'interaction

t8j
B

1- -~--~= ,=~:=j
4- - - - - - A

Effet de A et de 8 :
interaction

2

3

1 ~,/

~--~

1L."-- _
2 1"- /

Figure 31 : Exemple théorique d'un diagramme bivarié lorsque les deux variables ont une influence sur
l'espèce étudiée.

4.3. RÉSULTATS

4.3.1. Introduction

Les résultats sont exprimés sous deux formes.
- des diagrammes dans lesquels figurent la probabilité d'apparition de l'espèce en fonction de la quantité

d'AI, ceci à S constant. Les courbes sont fournies pour trois valeurs de S : une valeur de S faible (0,7),
une valeur moyenne (5,2) et une valeur forte (10,3 milliéquivalents pour 100 g) (annexe 4).

- des diagrammes en courbes de niveau illustrant l'évolution de la probabilité d'apparition des espèces en
fonction de toutes les valeurs des deux variables (voir pages st.:ivantes). Ces diagrammes en courbes de
niveau d'isofréquence ont été choisi de préférence aux représentations en trois dimensions car ils
permettent une lecture plus précise des variations de fréquence.

Quelques règles simples sont retenues pour le dépouillement, parfois délicat, des résultats. Les espèces
sont considérées comme sensibles à un facteur si elles ont l'un des trois types de réponses suivants:
- décroissance nette et continue de la fréquence en fonction du facteur ;
- croissance nette et continue de la fréquence en fonction du facteur ;
- croissance puis décroissance marquée de la fréquence en fonction du facteur (optimum de l'espèce dans
l'intervalle observé).
Les espèces dont les variations de fréquence sont peu marquées, chaotiques ou à modes multiples sont
considérées comme indifférentes vis-à-vis du facteur.
Les variations de fréquence sont attribuées a priori au facteur étudié. L'effet de facteurs indirects (comme la
concurrence) ou d'éventuels biais est analysé dans la discussion.

Pour la présentation des résultats, les espèces sont regroupées suivant leur réaction à l'aluminium et
secondairement à la somme des bases échangeables.
Certaines espèces, cependant, n'ont pu être classées soit du fait d'un comportement difficilement
interprétable ou intermédiaire, soit du fait de leur faible fréquence. Dans ce dernier cas la présence
exceptionnelle d'une espèce modifie complètement la forme de la surface de réponse. Les espèces
concernées sont Calluna vulgaris, Cardamine heptaphylla, Luzula pilosa, Pinus sylvestris (arbre), Pinus
sylvestris (régénération), Prenanthes purpurea, Polygonatum verticillatum, Rumex arifolius, Teucrium
scorodonia, Ulmus glabra (arbre).
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4.3.2. Espèces insensibles à l'ion aluminium

4.3.2.1. Espèces indifférentes vis-à-vis de S et de Al

Abies alba (arbre)(figure 32), Abies alba (arbuste+plantule), Athyrium filix-femina, Bazzania trilobata,
Dryopteris carthusiana, Fagus sylvatica (arbuste+plantule), Galeopsis tetrahit, Galium saxatile, Lonicera
peryclymenum, Oxalis acetosella, Picea Abies (arbre), Quercus petraea (arbre), Quercus petraea
(arbuste+plantule), Rubus idaeus, Rubus sp., Senecio fuchsii.

/

Abies alba (arbre)

Figure 32 Exemple d'une espèce insensible à S et
Al : le Sapin (Abies alba).
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4.3.2.2. Espèces dont la fréquence d'apparition diminue lorsque la

quantité de bases échangeables augmente

Digitalis purpurea, Dryopteris dilatata, Ilex aquifolium, Leucobryum glaucum, Picea Abies (régénération),
Pleurozium schreberii, Pteridium aquilinum (figure 33), Sorbus aucuparia (régénération).

Figure 33 : Exemple d'une espèce corrélée
négativement à la somme des bases échangeables
et indifférente vis-à-vis de l'aluminium : la
Fougère aigle (Pteridium aquilinum).
Les courbes de niveau sont parallèles à l'axe des
abscisses.
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4.3.2.3. Espèces dont la fréquence d'apparition augmente puis diminue
lorsque la quantité de bases échangeables augmente

Une seule espèce est concernée, il s'agit de Solidago virgaurea (figure 34).

Solidago virgaurea

S

14

12

JO

8

6

4

2

a 2 4

0,09

6

/

8

/
/

/

la

/

Figure 34 : Exemple d'une espèce sensible à la
somme des bases échangeables (mode aux environs
de 7 m.e. pour 100 g) et indifférente vis-à-vis de
l'aluminium : le Solidage verge d'or (Solidago
virgaurea) .

12 Al

0,20

4.3.2.4. Espèces dont la fréquence d'apparition augmente lorsque la
quantité de bases échangeables augmente

Ici aussi, une seule espèce est corrélée positivement à S et indifférente vis-à-vis de Al. Il s'agit de Paris
quadrifolia (figure 35).
S

14

12
Paris quadrifolia

0,15 /

~ /
la /

0,1 /
8 / SIAl =1

/
6 /0,05

/

4 /
/ 0,05

2 / \/

a
a 2 4 6 8 JO 12 Al

Figure 35 : Exemple d'une espèce corrélée
positivement à la somme des bases échangeables
et indifférente vis-à-vis de l'aluminium : la
Parisette (Paris quadrifolia).

4.3.3. Espèces sensibles à l'ion aluminium

Toutes les espèces sensibles à la quantité d'aluminium présente dans l'horizon A1 sont également
sensibles à la quantité de bases échangeables sauf peut-être le Hêtre (Fagus sylvatica (arbre)) qui semble
avoir un optimum à 7 m.e. de AI et être indifférent vis-à-vis de S. Parmi les autres espèces, certaines
voient leur fréquence augmenter avec la quantité d'aluminium.
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Figure 36 : Exemple d'une espèce corrélée
positivement à l'aluminium échangeable et
négativement à S : la Myrtille (Vaccinium
myrtillus) .

12 Al
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4.3.3.1. Espèces dont la fréquence d'apparition augmente lorsque la
quantité d'aluminium échangeable augmente

Toutes les espèces dont la fréquence est corrélée positivement à l'augmentation de la quantité d'aluminium,
ont leur fréquence qui est corrélée négativement à l'augmentation des bases échangeables. II s'agit de
Deschampsia flexuosa, Dicranum scoparium, Luzula luzuloides, Melampyrum pratense, Polytrichum
formosum, Rhytidiadelphus loreus, Vaccinium myrtillus (figure 36).
S

14

4.3.3.2. Espèces dont la fréquence d'apparition augmente puis diminue
lorsque la quantité d'aluminium échangeable augmente

Trois espèces, Adenostyles alliariae, Stellaria nemorum et Carex pililufera ont un optimum pour Al+++
situé dans l'intervalle observé. La fréqunece des deux premières est corrélée positivement à l'augmentation
de S. La fréquence de la troisième est corrélée négativement à l'augmentation de S (figure 37).
S S

14 14

12 12 Carex pililufera
Adenostyles alliari/

/ /

/
JO / JO /

/ /
8 / 8 /
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/

6 6 /-
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4 4 // 0,05

/ /

(O'lO~2 / 0,05 2 /
/

°
/0,1\

°° 2 4 6 8 1O 12 Al ° 2 4 6 8 JO 12 Al

Figure 37 : Deux exemples d'espèces ayant leur optimum pour Al dans la fenêtre analysée. L'une pour S
élevé: l'Adenostyles (Adenostyles alliariae), l'autre pour S faible: la Laîche des bois (Carex
pililufera) .
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4.3.3.3. Espèces dont la fréquence d'apparition diminue lorsque la
quantité d'aluminium échangeable augmente

Espèces dont la fréquence d'apparition diminue lorsque la quantité
de bases augmente.

Une seule espèce est concernée. Il s'agit de Luzula sylvatica (figure 38).
S

14

Luzula sylvatica

/

Figure 38 : Exemple d'espèce dont lafréquence est
corrélée négativement à l"augmentation
d'aluminium et à celle de S : la luzule des bois
(Luzula sylvatica).
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Espèces dont la fréquence d'apparition augmente puis diminue
lorsque la quantité de bases augmente.

Elles sont nombreuses. Il s'agit de :
Anemone nemorosa, Carpinus betulus, Circaea lutetiana, Deschampsia cespitosa, Dryopteris filix-mas
(figure 39), Euphorbia amygdaloides, Festuca altissima, Hedera helix, Lamiastrum galeobdolon, Melica
uniflora, Mercurialis pere/mis, Milium effusum, Poa nemoralis, Prunus avium, Silene dioica.
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12 Dryopteris filix-mas
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Figure 39 : Exemple d'une espèce à réponse
unimodale pour S et dont la fréquence d'apparition
est corrélée négativement à l'augmentation de Al
échangeable: la fougère mâle (Dryopteris
filix-mas)
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Espèces dont la fréquence d'apparition augmente lorsque la quantité
de bases augmente.

C'est le cas le plus fréquent. Les espèces dans cette situation sont les suivantes:
Acer pseudoplatanus (arbre), Acer pseudoplatanus (régénération), Atrichum undulatum, Brachypodium
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Figure 40 : Exemple d'une espèce dont la fréquence
d'apparition est corrélée négativement à la quantité
de Al échangeable du Ai et positivement à la
quantité de S : l'Aspérule odorante (Galium
odoratum)

° 2 4 6 8 10 12 Al

sylvaticum, Carex sylvatica, Corylus avellana, Epilobium montanum, Eurynchium striatum, Fraxinus
excelsior (arbre), Fraxinus excelsior (arbuste), Galium odoratum (figure 40), Geranium robertianum,
Glechoma hederacea, impatiens noli-tangere, Lunaria rediviva, Plagiomnium undulatum, Stachys
sylvatica, Urtica dioica, Viola sylvestris.

4.4. DISCUSSION

-4.4. 1. Effet de l'aluminium sur la végétation

4.4.1.1. Recherche de biais éventuels

Avant d'examiner l'effet simultané. de l'aluminium et des bases échangeables sur la végétation, il convient
d'étudier si l'aluminium n'est pas corrélé à des éléments qui ont un effet négatif sur la distribution des
espèces. Un tel lien entraînerait un biais: on observerait l'effet négatif de l'aluminium et d'un élément
corrélé au lieu de l'effet négatif de l'aluminium seul.
Le lien de l'aluminium avec des variables ayant des effets physiologiques négatifs sur les plantes a été
recherché. Des corrélations ont été établies avec:
- des éléments minéraux a priori toxiques avec lesquels l'aluminium est corrélé positivement: H, Fe, Mn

(DE NEELING et ERNST, 1986 ; BARRICK et NOBEL, 1993) ;
- des indicateurs de mauvaise nutrition azotée ou phosphatée comme des C/N élevés;
- des variables indiquant une mauvaise alimentation hydrique (milieux à bilan hydrique défavorable).

Les régressions montrent que Al est corrélé, de façon hautement significative, positivement avec Fe et H
et le C/N. D'autre part, les analyses de variance indiquent que l'aluminium est significativement plus
important dans les milieux secs et à départ d'eau. Seul Mn n'est pas corrélé à Al.

En l'occurrence, les milieux les plus riches en aluminium sont aussi les milieux les plus riches en
éléments influençant négativement la croissance des espèces (Fe et H) et les milieux les plus pauvres pour
la nutrition azotée et hydrique. Bien que les coefficients de corrélation soient assez faibles (inférieurs à
0,12 sauf pour le fer), des risques de biais réels existent.
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Afin de résoudre ce problème de biais, une nouvelle analyse est réalisée pour laquelle les différentes
variables corrélées à l'aluminium sont fixées avec les limites suivantes: H<2 m.e., Fe<0,2 m.e.,
C/N<20, humus de type mull, et arrivée et départ d'eau équilibrés. L'analyse de la toxicité de l'aluminium
est effectuée pour l'ensemble des relevés (80) qui remplissent les conditions énoncées.

L'effet de l'aluminium sur la végétation est mesuré par une régression linéaire simple en prenant la

relation: note en présence absence de l'espèce = f (Al+++). Les espèces pour lesquelles l'effet de
l'aluminium est négatif sont seules utilisées (sauf Luzula sylvatica du fait de son comportement
particulier). Les résultats de l'effet de l'aluminium pour ce lot homogène sont les suivants:
- l'augmentation d'aluminium dans le milieu induit une baisse de la fréquence des espèces.
- ('intensité de cet effet négatif est au moins égal à celui trouvé pour l'ensemble des relevés.
- les espèces qui réagissent fortement à la toxicité aluminique sont les mêmes dans le lot homogène et
dans l'ensemble des relevés. De même, les espèces qui réagissent faiblement sont les mêmes dans les deux
cas.

L'effet de l'aluminium est donc constant lorsque les variables corrélées à cet élément et ayant un effet
négatif sur la végétation sont fixées. On peut conclure que les facteurs corrélés à l'aluminium et pouvant
exercer une action négative sur la fréquence des espèces influent de façon faible sur les résultats de l'étude
de la toxicité aluminique. Les biais, s'ils existent, sont peu marqués et peuvent être négligés.

4.4.1.2. Comparaison des résultats avec certains acquis expérimentaux

Avant toute discussion sur l'importance de la toxicité aluminique, il est important d'étudier si la baisse de
fréquence des espèces dans les conditions naturelles est liée à des phénomènes de diminution de croissance
mesurés dans des conditions expérimentales. Le rapport de synthèse de SVERDRUP et WARFVINGE
(1993) fournit, pour différentes espèces, la valeur du rapport molaire d'éléments en solution
(Ca+Mg+K)lAI au delà de laquelle la croissance des racines est affectée par la toxicité aluminique. Les
résultats sont comparés à ceux de l'effet de l'aluminium sur la fréquence des espèces étudiées dans le massif
Vosgien (tableau Il).

Oxalis acetosella
Galium saxatile
Digitalis purpurea
Vaccinium myrtillus
Deschampsia flexuosa
Sorbus aucuparia
Picea Abies
Abies alba
Fraxinus excelsior
Deschampsia cespitosa
Galium odoratum
Anemone nemorosa
Brachypodium sylvaticum
Carex sylvatica
Poa nemoralis

(Ca+Mg+K)/AI
SVERDRUP et

WARFINGE (1993)
0,3
0,3
0,3

0,2-0,6
0,5

0,6-1
1,2
1,4

1,8-2,2
2

4,5
5
6

45
300

Effet Al
(pour Ca+Mg+K

constants)
o
o
o
+
+
+
o
o

Tableau II : Comparaison des résultats de SVERDRUP et WARFINGE (1993) (1ère colonne) avec les
notres (2ème colonne). Toutes les espèces abordées dans les deux approches sont mentionnées. Le rapport
(Ca+Mg+K)lAI est un rapport molaire d'éléments en solution. La valeur indiquée est la valeur pour
laquelle la croissance racinaire (biomasse) correspond à 80 % de la croissance normale. 0 correspond à un
effet nul, + correspond à un effet positif, - correspond à un effet négatif de Al+ + + dans les conditions
naturelles.
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La comparaison n'est pas tout à fait valide. Dans les conditions expérimentales en effet, ce sont des
rapports molaires d'éléments en solution qui sont étudiés. Par contre dans notre étude, les quantités
analysées sont des milliéquivalents d'éléments échangeables.

Cependant, malgré cette différence, les résultats sont remarquablement cohérents. Toutes les espèces qui
sont sensibles à un rapport (Ca+Mg+K)/AI > à 1,5 environ dans les conditions expérimentales voient leur
fréquence diminuer avec l'augmentation de AI (à S constant).
Les espèces sensibles à un rapport (Ca+Mg+K)/AI < à 1,5 dans les conditions expérimentales peuvent
avoir deux comportements différents dans la nature: elles peuvent être indifférentes vis-à-vis de la toxicité
aluminique ou être corrélées positivement à la quantité d'aluminium présente dans le sol.

La baisse de fréquence des espèces dans les conditions naturelles semble donc bien liée à
une toxicité aluminique qui affecte leur croissance.
D'autre part, les espèces qui réagissent positivement à la quantité d'aluminium dans le sol sont au vu des
résultats expérimentaux (Al est toxique pour elles aussi) plus probablement Al tolérantes que Al
préférantes. L'augmentation de leur fréquence pourrait être due à des phénomènes de concurrence.

4.4.1.3. Bilan de la toxicité de l'aluminium dans les conditions
naturelles.

L'étude de 82 espèces (ou stades de développement pour certaines espèces) forestières vosgiennes parmi les
plus fréquentes sur substrat drainé donne un aperçu de l'effet de l'ion aluminium sur la végétation. Cet
effet est résumé dans le tableau 12 (la synthèse est effectuée sur les 72 espèces qui ont pu être classées) :

S\AI Augmentation de AI

Effet nul Effet positif Effet pos. puis nég. Effet négatif

Aug. Effet nul 22 0 1 0
de Effet positif 1 0 1 26

S Effet pos. puis nég. 1 0 0 21
Effet négatif Il 10 3 1

Tableau 12 : Bilan de l'effet de l'aluminium et de celui des bases échangeables sur 72 espèces (ou strates)
fréquentes sur substrat drainé et sous couvert forestier dans le massif Vosgien. Les résultats sont exprimés
en %. Les stades arboré et arbustif des essences (7 sont concernées) sont analysés et comptabilisés

,séparément.

Dans les conditions forestières naturelles, l'aluminium n'a pas d'effet sur 113 environ des
espèces. Il a lin effet variable, positif puis négatif suivant sa quantité, sur une faible
proportion d'espèces. Son influence est positive pour environ 10 % des taxons. Enfin,
l'ion aluminium semble toxique pour la moitié des espèces étudiées.

4.4.1.4. Optimum des espèces vis-à-vis du pH eau et sensibilité à la
toxicité aluminique.

Lorsqu'on étudie l'ordination des espèces par rapport à l'acidité du sol au regard des résultats obtenus sur la
toxicité aluminique, on observe que l'aluminium est toxique pour toutes les espèces ayant leur
optimum pour des pH supérieurs à 5 sauf quatre (Paris quadrifolia, qui réagit uniquement à S,
Galeopsis tetrahit, Athyrium filix-femina, et Rubus caesius qui sont indifférentes à S et Al).

De même toutes les espèces pour lesquelles Al a un effet positif ont un optimum de pH inférieur à 3,7.
Par contre, pour ces valeurs de pH, d'autres espèces aux préférences écologiques différentes sont présentes.
Suivant leur comportement vis-à-vis de Al et de S, l'ensemble des espèces ayant leur optimum pour les
pH les plus acides (3,1 à 3,7) peuvent être 'regroupées de la façon suivante:
- 1/3 sont corrélées négativement à l'augmentation de S et positivement à celle de AI ;
- 1/3 sont corrélée négativement à l'augmentation de S et sont indifférentes vis-à-vis de AI ;
- et 1/3 sont indifférentes vis-à-vis de S et de Al.
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Les espèces qui ont leur optimum entre les pH 3,7 et 5,0 sont presque toutes indifférentes vis-à-vis de S
et de AI. Seuls Ilex aquifolium réagit négativement à S et Adenostyles alliariae et Carex pililufera ont un
optimum marqué pour les valeurs intermédiaires de AI.

En conclusion, la toxicité aluminique conditionne la position sur le gradient de pH de presque toutes les
espèces qui ont leur maximum de fréquence pour des pH supérieurs à 5.
Par contre, une réaction positive à l'augmentation d'aluminium ne constitue pas la seule explication de la
position des espèces au pôle acide du gradient de pH.

4.4.2. Étude des espèces sensibles à la toxicité aluminique dans les conditions
naturelles.

Ce chapitre analyse l'influence de Al+++ sur les 34 espèces sensibles à cet élément et qui ont leur
optimum pour une somme des bases échangeables (S) supérieure à 5 m.e. pour 100g de sol (toutes les
espèces sensibles à la toxicité de Al+++ sauf Luzula sylvatica).

4.4.2.1. Variations de la toxicité aluminique en fonction de la quantité
de bases échangeables présentes dans le milieu.

L'effet de la toxicité alum:nique est variable suivant les valeurs respectives de AI et de S. En règle
générale, pour une quantité d'aluminium fixée, la fréquence des espèces est d'autant plus grande que la
quantité de bases est importante. Ceci est vrai jusqu'à environ 9 m.e.. Au delà de 9 m.e. de AI
échangeable, la quantité d'aluminium détermine seule la fréquence des espèces sensibles. Pour cette valeur,
l'effet positif d'une augmentation de S est négligeable: les courbes de fréquence des espèces, en fonction
de Al pour différentes valeurs de S, sont confondues (figure 41 et annexe 4).

Fréquence moyenne

0,3

0,25

0,2

0,15

0,1

0,05

5=0,7

S=5,2

S=IO,3

00 0
ô N- - Al

Figure 41: Moyennes, pour différentes valeurs de 5, des fréquences des 34 espèces étudiées enfonction de
la quantité d'Al+++ échangeable. Les courbes sont fournies pour les 3 valeurs de 5 suivantes: 0.7, 5.2,
et 10,3 m.e.

Pour les quantités d'AI+++ inférieures à 8 m.e., l'effet négatif de AI sur la fréquence des espèces dépend de
la quantité de bases échangeables présentes dans le milieu: pour de faibles valeurs de S, la fréquence des
espèces varie peu avec l'augmentation de Al+++ (figure 41), par contre, pour les valeurs importantes de S,
la fréquence des espèces chute très rapidement avec l'augmentation de Al+++, l'effet de l'ion aluminium
pour les valeurs de S moyennes est intermédiaire.

- 90 -



Chap. 4 : comportement des espèces vis-à-vis de la somme
des bases échangeables et de L'aluminium

Dans les conditions naturelles, en forêt, l'augmentation de la quantité d'Al+++ dans le sol est responsable
d'une baisse de fréquence des espèces, plus importante dans les milieux riches en bases que dans les
milieux pauvres en bases.

4.4.2.2. Recherche de seuils de toxicité

Outre ses effets moyens, l'aluminium a des effets particuliers sur certaines espèces. Trois seuils semblent
régir la fréquence des espèces en fonction de la quantité d'Al+++ présente dans le sol.

Deux concernent l'effet des bases échangeables. Un premier seuil est situé à environ 9 m.e. d'AI+++. Au
delà de ce seuil, la quantité de bases échangeables présente dans le sol n'a plus d'influence sur la fréquence

des espèces. (voir le paragraphe précédent). Le second est situé entre 3 et 4 m.e. d'AI+++. Au dessus de
cette valeur, la somme des bases échangeables n'a plus d'influence pour environ 1/3 des espèces. La
fréquence des espèces ne varie qu'en fonction de la quantité d'aluminium. Les espèces concernées sont:
Acer pseudoplatanus (arbuste), Anemone nemorosa, Atrichum undulatum, Brachypodium sylvaticum,
Carex sylvatica, Carpinus betulus, Deschampsia cespitosa, Hedera helix, Plagiomnium undulatum, Poa
nemoralis, Prunus avium, Stachys sylvatica (voir l'annexe 4 et figure 42).

Fréquence
0,1

Figure 42 : Fréquence de Poa nemoralis en
fonction de la quantité d'aluminium
échangeable de l'horizon Al pour S=10,3
courbe continue, S=5,2 courbe pointillée
irrégulière, S=O,7 courbe pointillée régulière.

Al1086532
O+---,------,-------,-----T"~___._-.--
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Le troisième seuil, situé à 6-8 m.e. de AI+++, conditionne la disparition d'environ 1/3 des espèces. Il
s'agit de Brachypodium sylvaticum, Carpinus betulus, Circaea lutetiana, Deschampsia cespitosa,
Epilobium montanum, Euphorbia amygdaloides, Eurynchium striatum, Fraxinus excelsior, Glechoma
hederacea, Poa nemoralis, Prunus avium (voir l'annexe 4).

4.4.3. Caractérisation et mesure de la sensibilité des espèces

4.4.3.1. Validité du rapport (Ca+Mg+K)/Al comme indicateur de la
toxicité aluminique, pour l'ensemble des espèces, dans les
conditions naturelles

La compréhension du phénomène de toxicité aluminique est rendue difficile sans la maîtrise simultanée de
l'effet de la nutrition en bases. C'est pourquoi, des rapports combinant ces deux facteurs ont été utilisés,
en laboratoire et sur le terrain, pour mesurer l'influence de la toxicité aluminique. Le rapport Ca/AI
(DUCHAUFOUR, 1989 ; PENEL, 1979) a fréquemment été employé. Plus récemment le rapport
(Ca+Mg+K)/AI a été utilisé dans les conditions expérimentales, de préférence au rapport Ca/AI, du fait de
sa meilleure corrélation avec la baisse de croissance racinaire (AROVAARA et ILVESNIEMI, 1990 ;
ILVESNIEMI, 1992 in SVERDRUP et WARFVINGE, 1993).
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La qualité d'un indicateur de toxicité aluminique est évaluée de la façon suivante:

-l'indicateur doit montrer un effet toxique pour une espèce lorsqu'il y a une diminution de croissance (dans
les conditions expérimentales) ou une baisse de probabilité d'apparition (dans ce travail) due à une

augmentation d'ions Al+++ dans le milieu;

- la biomasse (dans les conditions expérimentales) ou la probabilité d'apparition (dans ce travail) doivent
être égales, pour une même valeur de l'indicateur, quelles que soient les conditions nutritionnelles du
milieu.

L'objectif de ce chapitre est de discuter, à partir d'un exemple, la validité de l'utilisation du rapport SIAl
comme indicateur de la toxicité aluminique dans les conditions naturelles. Dans ce .travail, S et Al sont
exprimés en milliéquivalents d'éléments échangeables, mesurés au pH du sol.

Les variations de fréquence de l'espèce (Atrichum undulatum) utilisée comme exemple, dues aux bases

échangeables et à la quantité d'Al+++ présente dans l'horizon Al sont mentionnées dans la figure 43.
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Figure 43 : Évolution de la fréquence d'Atrichum undulatum en fonction de la quantité d'aluminium et
de bases échangeables présentes dans l'horizon Al. Les vuleurs des deux éléments sont exprimées en
milliéquivalents pour 100g (des valeurs de fréquence inférieures à 0 sont attribuées arbitrairement pour les
combinaisons de variables qui n'existent pas dans la nature).

Les variations de fréquence d'Atrichum undulatum pour différentes valeurs du rapport SIAl sont étudiées en

fixant la quantité d'Al+++ et en faisant varier celle de S ou en fixant S et en faisant varier la quantité

d'AI+++ présente dans le sol. Les fréquences prises par une espèce pour différentes valeurs du rapport
peuvent être déterminées approximativement sur les diagrammes en courbes de niveau (figure 44).

Pour une plus grande précision, les évaluations mentionnées ci-après sont déterminées directement à partir
des tableaux de fréquences des espèces (pour différentes valeurs de S et de AI) estimées par la méthode de la
fenêtre mobile.
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SIAl =la SIAl =2

Figure 44 : détermination graphique de
la fréquence d'une espèce enfonction de
différentes valeurs du rapport SIAl.
Exemple de la détermination de la
fréquence d'Atrichum undulatllm pour
des rapports SIAL égaux à 0.1, 0.5, 1 et
2 avec une quantité d'ion aluminium
fixée à 3 m.e. pour 100 g de sol.
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Evolution de la fréquence d'Atrichum undulatum en fonction de l'augmentation du rapport SIAl
établi en fixant AI.

L'évolution de la fréquence d'Atrichum undulatum est étudiée en fonction du rapport SIAl établi en
fonction de trois valeurs de AI+++ : 2, 3 et 4 m.e. d'aluminium échangeable pour 100 g de sol (horizon

Al). (figure 45).0
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Figure 45 : Variation de la fréquence d'Atrichum llndulatum dans les conditions naturelles en fonction
du rapport SIAl. Al est constant et trois courbes sont étudiées: Aluminium échangeable dans l'horizon
Al : 2 m.e./lOOg, AI=3 m.e., AI=4 m.e..

a :Le cas est démonstratif, il est peu judicieux d'étudier la toxicité aluminique, sans faire varier la quantité
de AI+++ dans le milieu!
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Les résultats sont les suivants:
1) les fréquences indiquées sont semblables pour une valeur donnée du rapport SIAl quelle que soit la
valeur initiale de S choisie. Cette homogénéité est l'une des conditions pour que le rapport SIAl soit un
bon indicateur de la toxicité aluminique ;
2) Les fréquences varient peu avec le rapport SIAL
Les résultats de cette approche indiquent une absence de toxicité de l'ion aluminium vis-à-vis d'Atrichum
undulatum.

Evolution de la fréquence d'Atrichum undulatum en fonction de l'augmentation du rapport SIAl
établi en fixant S.

L'influence d'Al+++ sur Atrichum undulatum à l'aide du rapport SIAl est étudiée en fixant S et en faisant
varier la quantité de l'ion aluminium. Trois valeurs différentes de S sont choisies: S= 2 m.e., S= 4 m.e.,
S =7 m.e. (figure 46).

Fréquence

- - - - - - - - S=2

- - - - - - S=4

----S=7

SIAL432

1

/

] -,---------
1---- _/-/

:--------

0,16

0,14

0,12

0,1

0,08

0,06

0,04 i
0,02°]r----,-----..,----.----

0,)

Figure 46 : Variation de la fréquence d'Atrichu11l undulatum dans les conditions naturelles en fonction
du rapport SIAL S est constant et trois courbes sont étudiées: S échangeable dans l'horizon Al = 2
m.e.lJOOg, S=4m.e., S=7m.e..

Les résultats sont les suivants:
1) Les fréquences sont très différentes pour une valeur du rapport SIAl donnée. Le rapport ne semble pas
une mesure cohérente de la toxicité aluminique quelle que soit la vaieur de Al ou de S choisie.
2) Pour la valeur ùe S la plus faible, la fréquence ne varie pas en fonction du rapport SIAl, l'aluminium
n'est pas toxique.
Pour la valeur de S intermédiaire, la fréquence est faible pour les valeurs basses de SIAl, l'aluminium
semble toxique à partir d'une valeur seuil du rapport SIAI = 1.
Pour la valeur de S la plus élevée, la fréquence est faible pour les faibles valeurs du rapport, l'aluminium
semble toxique à partir d'une valeur seuil du rapport SIAI = 2.

Conclusion partielle pour Atrichum undulatum

Lorsque la distribution d'Atrichum undulatum est étudiée en fonction du rapport SIAl en choisissant AI
constant, on observe de faibles variations de fréquences. Par contre, lorsque l'on choisit S constant, on
observe une baisse importante de fréquence pour les valeurs faibles du rapport SIAl..
Le rapport SIAl fournit donc des résultats très différents qui varient de l'absence de
toxicité de l'aluminium pour Atrichum undulatum à un effet toxique marqué (lorsque SIAl
est inférieur à 2).

Ces différences s'expliquent par le fait que la fréquence d'Atrichum undulatum est quasi indépendante de la
valeur de S et qu'elle est principalement sensible à la quantité d'AI+++ dans le sol.
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En conséquence, pour cette espèce, la quantité d'Al+++ présente dans l'horizon Al constitue le meilleur
marqueur de la toxicité aluminique. L'évolution de la fréquence d'Atrichum undulatum en fonction de cette
variable montre un effet toxique marqué et constant de l'ion aluminium quelle que soit la quantité de bases
échangeables présente dans le sol (figure 47).
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Figure 47 : Fréquence d'Atrichum undulatum en fonction de la quantité d'aluminium échangeable dans
l'horizon Al de 399 sols. Les résultats sont fournis pour trois valeurs de S (2,4, et 7 m.e. pour IOOg).

Généralisation

Le raisonnement utilisé pour Atrichum undulatum appliqué à une espèce qui ne varie qu'en fonction de S
(par exemple Paris quadrifolia, voir la figure 35) montre ici aussi que l'utilisation du rapport SIAl peut
fournir des conclusions erronées.
Lorsque la quantité d'ion aluminium dans le sol est fixée la courbe de fréquence de Paris quadrifolia en
fonction du rapport SIAl indique une baisse de fréquence de l'espèce pour les faibles valeurs du rapport.
L'examen du diagramme en courbes de niveau montre clairement que ces valeurs faibles sont dues à une
sensibilité à S et non à une sensibilité à Al+++.

L'étude d'Atrichum undulatum a montré que l'utilisation du rapport SIAl pouvait indiquer une absence de
toxicité aluminique pour des espèces sensibles à cette toxicité et insensibles à la somme des bases
échangeables. L'utilisation de SIAl avec Paris quadrifolia montre un effet toxique de l'aluminium pour une
espèce insensible ?t cet éiément. Ces deux exemples illustrent la mauvaise qualité de ce rapport comme
indicateur de toxicité aluminique pour certaines espèces.

Le rapport SIAl doit être utilisé seulement pour des espèces qui réagissent simultanément à la richesse en
bases échangeables et à la toxicité aluminique. Or dans notre échantillon 14 % des espèces ne sont
sensibles qu'à l'aluminium ou à la somme des bases échangeables seuls. Pour ces espèces, comme Paris
quadrifolia, l'utilisation du rapport SIAl pour évaluer la toxicité aluminique peut fournir des résultats
erronés.

Il est donc important de connaître le type de réaction d'une espèce aux bases échangeables et à l'aluminium
avant d'utiliser un marqueur ou un autre.

4.4.3.2. Validité de l'utilisation d'un seul marqueur pour caractériser la
sensibilité d'une espèce à la toxicité aluminique

Le chapitre précédent a montré que !e rapport SIAl n'était pas un indicateur de toxicité aluminique
pertinent pour toutes les espèces. L'objectif de ce chapitre est d'analyser la capacité de divers indicateurs à
rendre compte, pour différentes valeurs de S et de Al, des baisses de fréquence d'une espèce, dues à
l'augmentation d'Al+++ dans le milieu. L'exemple de Carpinus betulus est utilisé pour cette analyse.
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Evolution de la fréquence de CarpillUs berulus en fonction de l'augmentation du rapport SIAl établi
en fixant Al..

L'évolution de la fréquence de Carpinus betulus (au stade arboré) est étudiée pour des valeurs du rapport
SIAl qui varie de 0,5 à 2 (figure 48).
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Pour Carpinus betulus, aucun des 2 marqueurs utilisés (SIAl ou AI) n'est valide pour toutes les
combinaisons de Al et de S. Suivant les valeurs de AI et S la fréquence de Carpinus betulus varie en
fonction de S, de AI ou de SIAl (figure 49).

Lorsqu'on observe les variations de fréquence de Cmpinus betulus pour différentes valeurs de SIAl avec:
- AI fixé =4 : la fréquence ne varie pas. La toxicité semble nulle;
- AI fixé = 1 : la fréquence augmente avec l'augmentation du rapport SIAL La toxicité mesurée par le

rapport est marquée. Cet effet toxique ne correspond pas à la réalité: pour cette quantité de AI, la
fréquence de Carpinus betulus n'est sensible qu'à S ;

- S fixé = 2 : la fréquence ne varie pas (ou peu). La toxicité semble nulle;
- S fixé = 5 : la fréquence augmente avec l'augmentation du rapport SIAL La toxicité mesurée par le

rapport est marquée. Cet effet toxique correspond la réalité: il va de pair avec l'augmentation des ions
AI+++ dans le milieu.

L'utilisation du rapport SIAl est pertinente pour mesurer la toxicité aluminique uniquement pour des
combinaisons précises des valeurs de S et de Al. Pour les autres valeurs, le rapport SIAl n'est pas un bon
indicateur de toxicité aluminique.

De même si on étudie les variations de fréquence de Carpinus berulus en utilisant AI comme indicateur de
toxicité, on observe pour:
- AI =2 : la fréquence de Carpinus betulus augmente avec la quantité de S : la fréquence de l'espèce n'est

pas stable pour une même valeur de l'indicateur ;
- AI =4 : la fréquence varie peu avec l'augmentation de S. la variable AI+++ répond aux critères de bon
indicateur.
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Figure 49 : Exemple de conditions écologiques pour lesquelles la fréquence de Carpinus betulus varie
en fonction de S uniquement, de SIAL ou de Al uniquement. Les zones sont délimitées à l'aide d'un
examen visuel (voir ci-après)

Cet exemple montre qu'un seul indicateur de toxicité aluminique ne suffit pas, pour certaines espèces, à
rendre compte des variations de fréquence dues à l'effet de l'ion aluminium.

Généralisation

L'analyse de Carpinus betulus montre que la fréquence d'une même espèce peut varier (suivant les valeurs
de S et de AI) en fonction de S, de AI, de SIAl ou de façor. aléatoire. La sensibilité à l'un ou l'autre
paramètre se traduit graphiquement par des courbes de niveau particulières (tableau 13 et § 4.2.4.)

Lorsque, pour une espèce, la fréquence varie graphiquement on observe des courbes de niveau:
uniquement en fonction de :
S parallèles à l'axe des abscisses
AI parallèles à l'axe des ordonnées
SIAl parallèles au tracé des différents rapports SIAl
autres variables (variations "aléatoires") variant de façon apparemment aléatoire

Tableau 13 : relations entre la sensibilité des espèces à un paramètre et l'allure des courbes de niveau dans
les diagrammes bivariés.

Les espèces sensibles à la toxicité aluminique peuvent être classées en fonction de la sensibilité plus ou
moins grande de chacune des espèce aux variations de chacun de ces différents paramètres.
Les résultats sont indiqués dans le tableau 14.

La fréquence de la plupart des espèces réagit à un facteur ou à un autre suivant les
quantités d'aluminium ou de bases échangeables présentes dans l'horizon Al. Très peu
d'espèces ont des variations de fréquences corrélées à une seule variable. Un seul
indicateur est donc le plus souvent insuffisant pour décrire complètement l'effet de la
toxicité aluminique sur la fréquence d'une espèce.
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Al SIAl S Meilleur indicateur
de variations de

fréouences
Poa nemoralis • • Al
Prunus avium (arbre) • • Al
Anemone nemorosa • • Al
Carex sylvatica • • Al
Carpinus betulus (arbre) • • Al
Deschampsia cespitosa • • Al
Acer pseudoplatanus (rég.) • • Al
Atrichum undulatum • • Al

Plagiomnium undulatum • • SIAl

Euphorbia amygdaloides • • SIAl

Melica unijlora • • SIAl

Mercurialis perennis · • SIAl

Stachys sylvatica • • SIAl

Acer pseudoplatanus (arbre) • • SIAl

Corylus avellana • · SIAl•
Fraxinus excelsior (arbre) • • SIAl

Fraxinus excelsior (ré.) • • SIAl

Hedera helix • · SIAl•
Brachypodium sylvaticum • SIAl

Festuca altissima • SIAl

Geranium robcrtianum • SIAl

Urtica dioica • SIAl

Silene dioica • • SIAl

EUlynchillfll striatum • • SIAl

Galiwn odoratum • • SIAl

Glechoma hederacea • • SIAl

Circaea lutetiana • • SIAl

Dryopteris jilix-mas • • S

Mi/ium effusllm • • S

Lunaria rediviva • • S

Lamiastrwn galeobdolon • • S

Viola sylvestris • • S

Epilobiwn montanufll • • S

Impatiens noli-tangere • • S

Tableau 14: Sensibilité des espèces (sensibles à la toxicité aluminique) aux variations respectives de Al,
SIAl, S.
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4.4.3.3. Évaluation de la tolérance des espèces vis-à-vis de l'aluminium

La mesure de la tolérance à la toxicité aluminique est importante afin de pouvoir réaliser une ordination
des espèces vis-à-vis de cette toxicité. L'amplitude écologique des espèces vis-à-vis de l'aluminium peut
varier indépendamment de la sensibilité de l'espèce à Al, SIAl, ou S. En effet, deux espèces comme
Brachypodium sylvaticum ou Festuca altissima qui réagissent principalement au rapport SIAl ont des
tolérances vis-à-vis de AI très différentes, respectivement étroite et large (figure 50). Le critère de la
sensibilité à l'un ou l'autre indicateur ne peut donc pas être utilisé directement comme indicateur pour
déterminer la tolérance d'une espèce à la toxicité aluminique.

s S

14 14

Brachypodium sylvaticum

12 12
/ Festuca altissima /

/ /la / la
0,50 /

/ ~/AI=I8 / SIAl =1 8 /

/ 0,50 /
6 / 6

/ /

4 4 (/

2 2 ro.3O
0,20

/

1a a
a 2 4 6 8 la 12 Al a 2 4 6 8 10 12 Al

Figure 50 : Exemple de deux espèces, d'amplitudes écologiques très différentes, sensibles au rapport SIAL
de l'horizon Al.

Les paragraphes précédents ont montré que les indicateurs pertinents de toxicité aluminique étaient
différents suivant les espèces. Ils ont montré également qu'un seul indicateur était souvent insuffisant pour
décrire l'effet de la toxicité aluminique sur la fréquence d'une espèce. C'est pourquoi le choix d'un
indicateur de toxicité s'avère difficile.

L'indicateur choisi est la quantité d'ion AI+++ dans le Al. Mais pour tenir compte de l'influence des bases
échangeables, la mesure de fréquence utilisée est une valeur synthétique. Pour chaque valeur de AI+++, la
fréquence utilisée correspond à la moyenne des fréquences de l'espèce pour des valeurs de S régulièrement
réparties le long du gradient de bases échangeables. Cette méthode permet d'éliminer l'effet de S en
attribuant un poids égal à chacune des valeur de S indépendamment de l'échantillonnage.

Le choix d'un critère d'amplitude s'est porté sur le même indicateur que pour l'étude des profils univariés.
C'est l'intervalle du gradient, pour lequel la fréquence est maximale et qui contient 68 % de la distribution
d'une espèce.

D'autre part, afin d'éviter les biais dus à l'absence de valeurs dans certaines parties du tableau, les
fréquences moyennes sont calculées sur un tableau rectangulaire dont les valeurs de AI+++ varient
régulièrement de a à 6,9 et celles de S de a à 7,1. Ces gammes de valeurs correspondent à 70 % de
l'ensemble des données. Cette opération constitue malheureusement un type de biais puisqu'elle élimine
l'influence des valeurs fortes des deux gradients.
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La démarche retenue est donc la suivante:

- A partir du tableau initial dans lequel les fréquences d'une espèce sont calculées à l'aide de la méthode de
la fenêtre mobile pour 10000 combinaisons (100*100) de S et de Al.

- Extraction d'un sous tableau rectangulaire comprenant des valeurs calculées avec un nombre suffisant de
relevés (au moins 10)

- Pour chaque valeur de AI+++, calcul d'une moyenne des fréquences de toutes les valeurs de S ;
- Sélection de la partie de distribution qui correspond aux fréquences maximales et à 68 % des occurrences

d'une espèce dans le cas d'un échantillonnage parfait;
- Recherche de la valeur de Al+++ qui correspond à la limite maximale de cette distribution
- Ordination des espèces par rapport à cette limite

Les résultats de l'ordination sont présentés dans la figure 51.
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Figure 51 : Ordination par rapport à leur amplitude écologique des espèces sensibles à la toxicité
aluminique. L'ordination est valide pour des gammes de bases échangeables variant de aà 7,1 et de Al
variant de aà 6,9 m.e./lOO g.
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4.4.3.4. A propos du chaulage

De nombreux essais de chaulage ont été réalisés dans des milieux faiblement saturés afin de diminuer la
toxicité aluminique (VAN RAIl, 1991), d'augmenter le niveau trophique du sol (STAAF, 1992) ou plus
généralement de restaurer le fonctionnement de certains écosystèmes (BONNEAU, 1993).

Les chapitres précédents ont montré qu'une augmentation de S ne peut faire augmenter la fréquence d'un
certain nombre d'espèces dès que la quantité d'AI dépasse 3 m.e. (voir le chapitre 4.4.2.2). Lorsque AI
dépasse 8 m.e., c'est la majorité des espèces qui ne peut réagir à l'augmentation de S.

Les essais de chaulage montrent un remplacement des ions aluminium par des ions calcium dans les sols
amendés (BELKACEM et NYS, 1993). Les résultats issus de ce chapitre révèlent que l'influence positive
des amendements sur la fréquence des espèces montrée par certaines études (PICARD et al., 1993) est due
non seulement à l'augmentation de S mais aussi à la diminution de Al+++ sur le complexe adsorbant.

4.5. CONCLUSION

L'étude de l'influence de la toxicité aluminique sur les espèces forestières par une approche
phytoécologique diffère considérablement des méthodes traditionnellement employées.

Le plus souvent, un plan d'expérience est réalisé qui permet de maîtriser totalement, en laboratoire, tous
les facteurs intervenant sur la croissance de l'espèce étudiée. La variable dépendante analysée est la
croissance d'organe ou d'espèces. Les variables indépendantes étudiées et mesurées sont la quantité
d'aluminium d'une part, et les cations (Ca+Mg+K) d'autre part. Les cations sont mesurés en solution.
L'unité de mesure est la mole.

L'approche phytoécologique utilisée dans notre étude est basée sur un plan d'échantillonnage qui permet de
maîtriser les principaux facteurs responsables de la distribution des espèces et d'échantillonner toutes les
conditions de richesse minérale. La variable dépendante mesurée est la fréquence des espèces. Les variables
indépendantes étudiées et mesurées sont la quantité d'aluminium d'une part, et les cations (Ca+Mg+K)
présents dans l'horizon Al d'autre part. Les cations mesurés sont des éléments échangeables au pH du sol.
L'unité de mesure est le milliéquivalent.

Cette différence d'approche conduit à étudier des effets différents. L'approche écologique, contrairement à
l'approche expérimentale, n'appréhende pas directement la toxicité aluminique, mais l'effet de celle-ci sur
la distribution des espèces une fois passé le filtre de l'influence de tous les facteurs écologiques, abiotiques

. (aléas des conditions climatiques, conditions hydriques du sol) ou biotiques (effets des consommateurs,
concurrence... ). Il en résulte que les effets mesurés sont à la fois moins sûrs et plus concrets, car étudiés
en conditions réelles.

Les résultats des deux approches sont superposables. Tcutes les espèces qui ont des baisses de croissance
racinaire pour un rapport (Ca+Mg+K)/AI > 1,5 voient leur fréquence, dans les conditions naturelles,
baisser avec l'augmentation de AI (avec une somme des bases échangeables constante). Toutes les espèces
qui ont une baisse de croissance racinaire pour un rapport (Ca+Mg+K)/AI ::; 1,5 voient leur fréquence
stagner ou augmenter avec l'augmentation de AI dans les conditions naturelles.

Au delà de la cohérence des résultats, l'approche phytoécologique met à jour des éléments nouveaux.

Ainsi les espèces montrent des comportements variés vis-à-vis de AI et de S. Elles peuvent être
indifférentes aux deux éléments, sensibles à l'un ou à l'autre, ou sensibles aux deux.

Les espèces ayant une baisse de croissance racinaire pour un rapport (Ca+Mg+K)/AI :0; 1,5
ont trois types de comportements dans la nature. Leurs variations de fréquences peuvent être :
- non corrélées à l'augmentation de S ou de AI ;
- corrélées négativement à l'augmentation de S et être non corrélées à celle de AI ;
- corrélées négativement à l'augmentation de S et positivement à celle de AI.
Ce phénomène, non visible avec les résultats expérimentaux, semblait n'avoir jamais été mis en évidence
dans des études antérieures. Il est très important puisqu'il permet de prédire des évolutions différentes de la
fréquence des espèces avec l'acidification des sols ou le chaulage.
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Les résultats de ce chapitre confirment la sensibilité des espèces neutrophiles à la toxicité aluminique.
Plus précisément, ils mettent en évidence un lien étroit entre exigence en bases et sensibilité à la toxicité
aluminique. Toutes les espèces étudiées exigeant une bonne alimentation en bases sont
sensibles à la toxicité aluminique (sauf Paris quadrifoLia). Symétriquement, toutes les
espèces sensibles à la toxicité aluminique exigent une bonne alimentation en bases
échangeables (sauf Luzula sylvatica).

D'autre part, la fréquence des espèces neutrophiles est beaucoup plus sensible à une augmentation d'AI+++
dans les milieux riches que dans les milieux mésotrophes.

L'étude met également en évidence une forte diversité de comportements pour une même espèce. Suivant

les valeurs de S et de AI+++ choisies, une espèce peut être insensible aux deux variables, sensible à

AI+++, sensible à S, ou sensible à S et à AI+++. Cette variabilité de comportement concerne plus ou
moins 85 % des espèces sensibles à la toxicité aluminique.

Cette diversité de comportement intra et interspécifique induit un problème de validité des marqueurs de
toxicité couramment utilisés. Une solution consiste à étudier les variations de la variable dépendante
mesurée (ici la fréquence) en fonction de AI pour plusieurs valeurs de S. Si celles-ci sont réparties
régulièrement le long du gradient de bases échangeables, une courbe moyenne peut être élaborée
représentant la réaction synthétique de l'espèce ~. l'augmentation de AI dans le milieu.

Du point de vue de la modiiication des flores dues à l'acidification des sols ou au chaulage, l'approche
phytoécologique constitue un outil performant pour prévoir l'augmentation ou la diminution de fréquence
des espèces avec des variations de quantités d'aluminium ou de bases échangeables dans les sols .
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Chap. 5 : comportement des espèces vis-à-vis d'un descripteur
synthétique des ressources minérales

5.1. INTRODUCTION

De nombreux travaux ont pour objectif de connaître les principaux gradients écologiques qui structurent la
végétation ainsi que le comportement des espèces vis-à-vis de ces gradients. Leur approche repose, en
France, sur l'utilisation des profils écologiques et sur celle de l'AFC.

Les profils écologiques classiques sont obtenus en indiquant la fréquence relative de chaque espèce pour les
classes d'une variable écologique (DAGET et GODRON, 1982). Nous avons vu qu'une amélioration
possible consiste à lisser la courbe des fréquences par l'utilisation de la méthode de la fenêtre mobile (voir
chapitres précédents). Cette méthode analytique ne peut cependant pas résoudre le problème de la
redondance partielle des variables, et de ce fait, elle est incapable de fournir un comportement synthétique
des espèces vis-à-vis d'un gradient complexe.

L'analyse des correspondance est généralement appliquée à des tableaux floristiques où les espèces sont
prises en compte selon leur présence-absence ou leur abondance dominance. Des techniques
complémentaires permettent de déterminer le lien entre les principaux gradients floristiques et les variables
environnementales. Le plus souvent, les variables écologiques sont positionnées comme éléments
supplémentaires sur les plans factoriels afin de déterminer celles qui sont les plus pertinentes pour
expliquer les principaux gradients floristiques. Des études de corrélations sont également effectuées entre
les coordonnées des relevés sur les principaux axes et les valeurs que peuvent prendre ces mêmes relevés
pour différentes variables écologiques (PRODON et LEBRETON, 1981).
L'AFC est, par nature, une méthode synthétique, mais elle reste une approche indirecte d'analyse des
relations entre la végétation et les facteurs du milieu (CHESSEL et MERCIER, 1993) : dans de
nombreux cas, les premiers axes factoriels produits par l'analyse correspondent à la superposition de
gradients mêlant plusieurs facteurs du milieu ou des gradients combinant des facteurs biotiques et des
facteurs abiotiques (voir par exemple MERCIER, 1988). La combinaison de ces facteurs rend délicate
l'interprétation écologique des optimums et des amplitudes des espèces proposée par CHESSEL et al.
(1982) et THIOULOUSE et CHESSEL (1992) dans le cadre de l'AFC. Par rapport aux profils
écologiques, la détermination de l'écologie des espèces à l'aide de l'AFC permet de résoudre les problèmes
de redondance entre descripteurs, par contre le lien direct entre ceux-ci et les espèces n'est plus assuré.

TER BRAAK (1986. 1987) et CHESSEL et al. (1987) ont proposé une nouvelle méthode d'analyse des
données, l'analyse canonique des correspondances ou ACC, qui concerne directement les relations
espèces-variables de milieu et qui résout de façon satisfaisante les problèmes cités.

L'ACC, qui met en relation directement les variables de milieu avec la végétation, est l'outil adéquat pour
traiter la double problématique de ce chapitre:
- définir une variable trophique synthétique explicative des variations de végétation due

aux ressources minérales de l'horizon Al et j

- déterminer le comportement des espèces vis-à-vis de cette variable synthétique.

Ces objectifs s'inscrivent dans la logique générale de notre travail. Après l'étude analytique de la relation
entre chaque variable et chaque espèce, puis l'étude de la relation entre les deux principales composantes de
la nutrition minérale et chaque espèce, ce chapitre vient clore la première partie de cette thèse en analysant
la relation entre une synthèse des variables relatives à la nutrition minérale et chaque espèce. Le gradient
synthétique de ressources minérales défini ici, sera par ailleurs utilisé dans les chapitres suivants, pour
l'analyse de l'influence de divers facteurs du milieu sur la relation entre les espèces et la richesse minérale
de l'horizon Al.

5.2. MATÉRIELS ET MÉTHODE

5.2.1. Données

306 relevés qui possèdent l'ensemble des analyses de sol nécessaires à l'étude sont utilisés. Leur répartition
dans les différentes strates du plan d'échantillonnage est la suivante:
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Substrat AIt. Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux

magmatique < 600 8 7 9 7 13 17 61
600-900 10 15 12 14 17 12 80
> 900 7 II 9 II 10 8 56

gréseux < 600 Il 8 13 16 8 12 68
600-900 7 9 7 8 6 4 41

Totaux 43 50 50 56 54 53 306

Tableau 15: Distribution des relevés dans les différentes strates du plan d'échantillonnage pour l'étude du
comportement des espèces vis-à-vis d'un descripteur synthétique des ressources minérales du sol.

L'étude est réalisée avec l'ensemble des espèces (sauf Sorbus torminalis absent des 306 relevés) étudiées
dans le chapitre sur l'écologie monofactorielle. 156 espèces sont donc analysées.

L'influence de toutes les variables relatives au niveau trophique est prise en compte initialement. II s'agit
des éléments suivants: pH eau, pH KCI, Ca, Mg, K, Fe, Mn, AI, H, AE, S, srr, C, N, CIN. D'autre
part, l'effet des descripteurs du milieu stratifiés ou contrôlés qui ont l'influence la plus directe possible
(physiologique) s!Jr le développement des végétaux est étudié. II s'agit de l'altitude (en mètres),
l'exposition (4 expositions et absence d'exposition), la pente (en %), le régime hydrique (apports latéraux
élevés, apports faibles, équilibre, déficit) ; la texture (en % pour les sables, limons et argiles) et le type
d'humus (les 6 types retenus dans le plan d'échantillonnage) .

5.2.2. Méthode d'analyse

Une analyse factorielle des correspondances est réalisée sur le tableau des 306 relevés floristiques et des
156 espèces notées en présence-absence. Les coordonnées des relevés sur les différents axes sont corrélées
aux différentes variables du milieu par l'intermédiaire d'études de corrélation. Cette approche permet de
déterminer, parmi l'ensemble des variables de milieu, celles qui sont le mieux corrélées aux gradients
floristiques exprimés par les principaux axes de l'analyse.

Une régression multiple pas-à-pas permet ensuite d'isoler les variables nutritionnelles importantes et non
redondantes qui sont corrélées de façon significative à l'axe lié aux ressources minérales du sol. Le
coefficient de corrélation associé à la régression multiple indique la pertinence de ces variables pour
expliquer le gradient floristique induit par les ressources minéra:es du sol.

Une méthode récente, l'Analyse Canonique des Correspondances ou ACC (TER BRAAK, 1986;
LEBRETüN et al., 1988 a et b ; CHESSEL et MERCIER, 1993), permet ensuite de coupler directement
le tableau floristique avec les variables minérales déterminées comme importantes dans l'étape précédente.
Cette analyse traite simultanément le tableau floristique (F) et le tableau des variables de milieu (M).
L'objectif est d'obtenir le meilleur résumé possible du tableau florisiique, mais ce résumé est contraint à
être directement dépendant des variables écologiques. Plus précisément les coordonnées factorielles des
relevés issues de l'ACC sont des combinaisons linéaires des variables de milieu du tableau M. Ce lien
direct entre les résultats de l'analyse et les variables de milieu du tableau M constitue le principal avantage
de l'ACC par rapport à l'AFC. Dans notre étude, l'ACC permet de déterminer une nouvelle variable
synthétique de la ressource minérale, optimisée pour expliquer le gradient floristique étudié.
D'autre part, la comparaison des inerties de l'ACC avec celles de l'AFC permet de déterminer l'efficacité
des variables de milieu à rendre compte des gradients écologiques exprimés par la végétation. Cette
efficacité est mesurée par le rapport de la somme de l'inertie absorbée par les n premiers axes de l'ACC sur
celle de l'inertie absorbée par les n premiers axes de l'AFC (LEBRETüN et al., 1988a). Plus ce rapport
(qui varie de 0 à 1) est proche de J'unité, meilleure est la pertinence des variables pour expliquer la
répartition de la végétation.

Le tableau floristique utilisé pour l'ACC est le même que celui utilisé pour l'AFC. II comprend 306
lignes, les relevés et 156 colonnes, les espèces. Le tableau des variables de milieu contient 306 lignes (les
relevés) et 8 colonnes: les variables relatives à la nutrition minérale déterminées comme importantes
(voir les paragraphes suivants).
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Les résultats de l'ACC permettent de déterminer l'écologie des espèces par rapport au descripteur
synthétique de la ressource minérale. Deux paramètres sont déterminés: l'optimum écologique de l'espèce
et son amplitude écologique.
L'optimum écologique est évalué par la méthode de la moyenne pondérée. L'optimum de l'espèce
correspond au barycentre des coordonnées des relevés dans lesquels elle est présente. Cette valeur est égale
à la coordonnée de l'espèce dans l'ACC.
L'amplitude écologique correspond à l'écart-type des coordonnées des relevés dans lesquels l'espèce est
présente. Cette mesure est celle de CHESSEL et al. (1982), THIOULOUSE et CHESSEL (1992) pour
l'AF.C. et de LEBRETON et al. (l988a) pour l'AC.C.

Enfin, l'étude des variations du caractère indicateur des espèces, en fonction de leur abondance, est réalisée
en positionnant les différentes classes d'abondance des espèces sur le gradient trophique défini par l'AC.C.
du tableau floristique en présence absence. Ces classes sont utilisées comme des variables supplémentaires
et n'interviennent pas dans les calculs de l'A.C.C.. Cette méthodologie permet d'avoir une cohérence des
résultats entre l'étude de l'écologie des espèces lorsqu'elles sont traitées en présence-absence ou en
abondance. Dans les deux cas, les gradients trophiques définis sont les mêmes.

5.3. RÉSULTATS

5.3.1. Résultats de l'AFC

Les valeurs propres ainsi que les pourcentages d'inertie des premiers axes de l'AF.C. du tableau
floristique en présence absence sont les suivants:

Axe
1
2
3
4
5

Valeur propre
0,506
0,317
0,210
0,204
0,174

pourcentage d'inertie (%)
7,0
4,4
2,9
2,8
2,4

La décroissance des pourcentages d'inertie indique que la végétation est structurée principalement selon
deux gradients.
Parmi l'ensemble des paramètres nutritionnels, le S/T est la variable la mieux corrélée à l'axe 1 de

. l'analyse. Le pourcentage d'explication (R2) de l'axe par le S/T est égal à 0,59). Si on analyse les espèces,
les acidiphiles classiques (Leucobryum glaucum, Vaccinium myrtillus ... ) s'opposent aux neutrophiles
(Mercurialis perennis, Geranium robertianum... ). L'axe 1 a donc, ce qu'il est convenu d'appeler, une
signification trophique.

Parmi l'ensemble des variables de milieu, la variable la mieux corrélée à l'axe 2 est l'altitude (R2 =0,43).
Cet axe oppose des relevés de faible altitude aux relevés d'altitude élevée. L'observation des espèces
confirme ce diagnostic: les collinéennes (Carpinus betulus, Quercus pefraea, Hedera helix) sont opposées
aux montagnardes (Ste liaria nemorwn, Impatiens noli-tangere) (figure 52)

Les gradients écologiques qui régissent la répartition des espèces sont les mêmes que ceux observés lors de
l'analyse partielles des données. Ils confirment la validité de la structuration du plan d'échantillonnage basé
essentiellement sur la forme d'humus et l'altitude.
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Figure 52: Représentation des espèces dans le plan 1-2 de l'analyse factorielle des correspondances du
tableau floristique en présence absence. Seules les espèces les mieux corrélées au plan factoriel (cos2 /plan
1·2>0,2) sont: représentées.
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5.3.2. Importance de chacun des nutriments étudiés pour expliquer le gradient
floristique lié aux ressources trophiques du sol

Une analyse plus approfondie des relations du premier axe de l'AFC avec les différentes variables relatives
à la richesse minérale du sol a été réalisée. Dans un premier temps, la relation des éléments pris
individuellement avec l'axe 1 est étudiée. Les coordonnées des relevés sur l'axe trophique sont corrélées à
chacune des variables relatives aux ressources minérales de l'horizon A 1. Les coefficients de corrélation au
carré sont les suivants:
- Éléments individuels: Ca : 0,49 ; Mg : 0,33 ; K : 0,05 ; Fe : 0,16 ; Mn: 0,02 ; Al : 0,22 ; H : 0,30 ;

C : non significatif; N : 0,04.
- Sommes d'éléments: AE (AI+H) : 0,26 ; S : 0,47 ; T : 0,02 ;
- Variables synthétiques: pH eau: 0,42 ; pH KCI : 0,46.
- Rapports : S/T : 0,59 j S/AE : 0,13 j SIAl : 0,16 j CalAI 0,13 AI/Ca 0,30 AE/S
0,32 ; C/N : 0,43.

Certains cations pris individuellement sont bien corrélés avec les coordonnées des relevés sur l'axe 1 de
l'AFC réalisée sur le tableau floristique. Il s'agit du Ca et du Mg corrélés positivement et dans une
moindre mesure du AI et des protons corrélés négativement. Les deux pH sont également d'assez bons
indicateurs des variations de végétation exprimées par l'axe 1 de l'AFC.

Après observation des nuages de points, des régressions polynomiales de deuxième ordre ont été effectuées
(l'équation est alors de type y=ax2+bx+c, où y correspond aux coordonnées des relevés sur l'axe FI et x
correspond aux valeurs prises par les variables nutritionnelles). Les résultats sont peu satisfaisants: seule
l'équation utilisant le S/T a un coefficient de corrélation légèrement supérieur (0,61) à 0,59. Cette
médiocrité des résultats nous a conduit à utiliser, lors des calculs suivants, des régressions linéaires.

5.3.3. Recherche des éléments minéraux importants pour expliquer le gradient
floristique lié aux ressources trophiques du sol

5.3.3.1. Résultats des régressions multiples

L'analyse de la corrélation individuelle de chaque variable avec l'axe 1 de l'AFC ne permet pas de
déterminer la redondance de ces variables entre elles. C'est pourquoi, une régression multiple pas à pas a
été réalisée avec les différents cations directement absorbables par les racines (Ca, Mg, K, Fe, Mn, AI, H)
afin de déterminer l'importance relative de chaque élément physiologiquement important dans la répartition
des espèces dans les communautés végétales.

, Trois cations sont cOITélés de façon significative avec les coordonnées des relevés sur l'axe trophique de
l'AFC. L'équation est la suivante:

Coord sur FI = - 0,047 + 0, 153*Ca - 0,258*H - 0,469*K (R2 = 0,57)
La combinaison linéaire de ces cations (seuls éléments, parmi toutes les variables, utilisés directement par
les racines) ne permet donc pas d'expliquer de façon pertinente les variations de répartition de la végétation.
Le coefficient de corrélation multiple de ces éléments est en effet inférieur à celui du SIT seul d'une
part, et d'autre part, le potassium est corrélé négativement au gradient trophique exprimé par la végétation.
Ce phénomène apparent s'oppose aux effets connus (positifs) de cet élément sur la végétation (HELLER,
1989).
L'influence des nutriments sur les communautés végétales ne peut donc se traduire par une simple
combinaison linéaire des cations étudiés. Il est probable que des phénomènes de seuils, d'excès ou
d'antagonisme, non traduits par les équations linéaires, interviennent dans la répartition des communautés.

L'insuffisance de ces résultats a conduit à corréler tous les éléments relatifs à la richesse minérale avec les
coordonnées des relevés sur l'axe trophique de l'AFC. La régression pas à pas montre 7 éléments corrélés
de façon significative avec les coordonnées des relevés sur l'axe trophique. L'équation est la suivante:
Coord sur FI = - 0,087 + l ,68*S/T + 0,062*AI + 0, 185*N - 0,381 *K - 0, 114*H - O,013*C - 0,039*CIN

Le carré du coefficient de corrélation multiple est égal à 0,77. Les seuls S/T et CIN ont, ensemble, un R2
égal à 0,72. Les autres variables significatives interviennent faiblement. Certaines -AI, K- ont, dans
l'équation, un effet L:ontraire à l'effet attendu.
Par rapport à l'équation précédente, on observe que les descripteurs synthétiques de niveau trophique -S/T
et CIN- utilisés par les pédologues ont un caractère explicatif important et cohérent des variations de
végétation.
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Les types d'humus disjoints en modalités (chaque type correspond à une variable) ont été introduits dans la
régression pas à pas, afin de déterminer si ces variables apportent une information supplémentaire à celle
des éléments mesurés. Tous les éléments (sauf les protons) qui intervenaient de façon significative dans la
régression précédente interviennent, avec leur signe, dans cette nouvelle équation. De plus, quatre types
d'humus (dysmoder, moder, mull moder, mull acide) interviennent également de façon significative dans la
régression multiple et ce de façon cohérente. Les dysmoders ont un effet négatif plus fort que celui des
moder qui ont eux-mêmes un effet négatif plus marqué que celui des mull moder et des mull acides.

Enfin les différentes variables, a priori non redondantes, ayant trait à tous les aspects du développement
des plantes et ayant une influence physiologique sur la végétation ont été introduites comme variables
explicatives afin de déterminer si l'axe de nutrition minérale défini dans l'A.F.e. du tableau floristique est
uniquement trophique ou s'il correspond à un gradient plus ou moins mixte.
Les variables introduites sont celles mentionnées dans le chapitre "matériels et méthodes". Elles sont
relatives au climat (altitude, exposition, pente) à la richesse minérale du sol (tous les éléments utilisés
précédemment), à l'alimentation hydrique et au support de la plante (bilan hydrique et texture). Les
résultats sont les suivants:

Variable R2 ajusté cumulé Effet de l'élément Signification du
F partiel

S/T 0,59 + ***
C/N 0,72 **
Dysmoder 0,74 ***
Altitude 0,77 + ***
Moder 0,78 **
Mull eutrophe 0,79 + ***
Mull mésotrophe 0,80 + ***
Pente 0,81 + ***
Bilan hydrique très positif 0,81 + **
C 0,82 ***
Al 0,82 + ***
N 0,83 + ***
Absence d'exposition (pente nulle ou faible) 0,83 **
K 0,84 *
Fe 0,84 *

Tableau 16: Estimation des coordonnées des relevés sur l'axe trophique de l'A.F.c. par une régression
multiple pas à pas.
Seules les variables indiquées ont un effet significatif Elles sont ordonnées par ordre d'entrée (par ordre
d'importance) dans la régression pas à pas. Le nom de la variable est suivi du carré de coefficient de
corrélation ajusté, du signe de la pente. et de la signification du F partiel. Seuils de signification: 5 % :
* .. 1%: ** .. 1%0: ***.

Les variables qui interviennent dans cette régression pas à pas réalisée à partir de toutes les paramètres de
milieu sont partiellement les mêmes que dans les analyses précédentes. Parmi les éléments relatifs aux
ressources minérales. le fer (intervenant négativement) et surtout de nouveaux types d'humus interviennent
de façon significative dans la régression. L'effet des types d'humus est tout à fait cohérent avec celui
observé dans l'analyse précédente: pour un même bilan en cations et un même C/N, l'effet du type
d'humus est d'autant plus négatif que son activité biologique est faible.
D'autre part, plusieurs paramètres non trophiques interviennent de façon significative dans l'explication de
l'axe 1 de ('AFe. il s'agit de l'altitude, corrélée positivement (voir le chapitre 8), et plus accessoirement de
la pente du relevé, de son bilan hydrique et de son exposition.

5.3.3.2. Détermination des variables à prendre en compte pour définir le
descripteur synthétique

A l'issue de l'analyse des résultats des régressions simples et multiples, il est possible de définir
précisément les variables importantes et non redondantes qui contribuent à la formation du gradient de
ressources minérales responsable de la diversité floristique exprimée par l'axe 1 de l'AFC. Plusieurs
composantes sont discernables dans ce gradient.
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Le gradient trophique défini dans l'A.F.e. du tableau floristique est d'abord un gradient de richesse en
bases-acidité dû aux cations du sol. Ce gradient, comme en témoigne la comparaison des R2 des
différentes régressions, est mieux exprimé par un descripteur synthétique: le srr, que par la combinaison
des éléments pris individuellement. Le rapport srr de l'horizon Al mesuré au pH du sol semble donc le
meilleur indicateur de l'influence des cations du sol sur la végétation.

Si le gradient de richesse en bases-toxicité est le premier paramètre, la nutrition azotée doit également être
prise en compte dans la définition du gradient trophique. En effet, le CIN, bon indicateur de la nutrition
azotée (DUCHAUFOUR, 1989), contribue fortement à l'explication du premier axe.

La combinaison du 8fT et du CfN explique une grande part du gradient trophique exprimé
par la végétation. Par contre, les éléments individuels combinés linéairement ou pris de
façon isolée ne permettent pas d'expliquer convenablement ce gradient. Il est donc logique
d'utiliser ces deux rapports plutôt que les éléments individuels pour définir un gradient trophique du sol
pertinent dans l'explication de la répartition de la végétation.

Enfin, le type d'humus est le troisième paramètre qui intervient de façon significative en accentuant l'effet
du srr et du CIN. : sur les humus de type moder, les coordonnées des relevés sont plus "acidiphiles" que
celles prédites avec le srr associé au CIN, tandis que sur les mull les coordonnées des relevés sont plus
"neutrophiles" que celles prédites avec le srr et le CIN. L'action du type d'humus est, de plus, d'autant
plus marquée que celui-ci est plus extrême. Deux effets distincts peuvent expliquer cette influence des
types d'humus:
- l'un est lié à l'insuffisance des variables pour expliquer tous les paramètres de la nutrition des plantes

(notamment azotée, phosphorée et soufrée) ;
- l'autre est lié à l'activité biologique et au turn-over : pour une quantité d'éléments donnée, la forme

d'humus intervient sur la rapidité de la libération de ceux-ci. En ce sens, il renforce le caractère indicateur
de libération des nutriments du CIN.

Les variables relatives à la richesse minérale du sol, non redondantes, importantes physiologiquement,
ayant une influence cohérente avec leurs effets connus et qui influent fortement sur la répartition des
espèces végétales sont définies et analysées. Il s'agit du gradient de richesse en bases-acidité exprimé par le
SfT, du CIN et du type d'humus. Ce sont ces variables qui sont à la base du gradient trophique observé
dans l'A.F.e. du tableau floristique. C'est à partir de ces trois variables que doit être défini le gradient
synthétique de richesse minérale du sol.

Pour ce faire, les coordonnées des espèces dans l'AF.e. ne peuvent, en toute rigueur, être utilisées. En.
effet, la relation est, par construction, indirecte. D'autre part, le gradient trophique exprimé par l'AF.C.
est biaisé par l'influence (faible) de l'altitude, de la pente du relevé et du facteur hydrique. L'utilisation de
l'analyse canonique des correspondances (ACq permet de mettre directement la végétation en relation avec
les variables de milieu pertinentes. Cette méthode doit donc logiquement être utilisée pour définir la valeur
de ce gradient synthétique pour l'ensemble des relevés du jeu de données.

5.3.3.3. Elaboration du descripteur synthétique et mesure de son
efficacité pour décrire l'effet des ressources minérales sur la
végétation

L'Ae.e. est réalisée à partir des trois variables déterminées comme importantes dans la définition du
gradient trophique défini floristiquement : le srr, le CIN et les 6 types d'humus (dysmoder, moder, mull
moder, mull acide, mull mésotrophe, lnull eutrophe). Huit variables ont donc été utilisées dans le tableau
des variables instrumentales couplé avec le tableau floristique de 306 relevés et 156 espèces en présence
absence. Les taux d'inertie de l'analyse sont les suivants:

Axe
1
2
3
4

Valeur propre
0,427
0,096
0,047
0,034

pourcentage d'inertie
64
14
7
5

Le premier axe explique à lui seul 64 % de l'inertie totale du nuage. D'autre part, un effet Guttman affecte
le plan factoriel 1-2. Il n'y a donc qu'un gradient sous-jacent à la formation des deux premiers axes du
nuage de points. Le rapport des valeurs propres FI A.e.e.1F1 AF.e. qui définit la qualité d'explication
du premier axe de l'A.F.e. par les variables du milieu est égal à 84 %. La combinaison du 8fT, du
CfN et du type d'humus explique donc la majeure partie de la diversité f10ristique due au
gradient de richesse minérale du sol.
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D'autre part, ce gradient lie directement, par construction, la végétation aux variables de richesse minérale
du sol. Il est donc déterminé complètement par les trois variables introduites et seulement par elles. Il est
possible de calculer la valeur que prend un relevé quelconque pour la variable synthétique
avec la formule:
x = -0,001 + 1,681*S/T - 0,051 *C/N - 0,454*dysmoder - 0,160*moder + O*mull moder +
0,088*mull acide + 0,457*mull mésotrophe + 0,702*mull eutrophe.

L'équation est calculée en attribuant un coefficient 1 au type d'humus présent et 0 aux autres.

Une valeur du paramètre synthétique étant attribuée à chaque relevé, il est maintenant possible de
déterminer l'optimum et l'amplitude écologique des différentes espèces vis-à-vis de cette variable.

5.3.4. Comportement des espèces vis-à-vis du descripteur synthétique de
richesse minérale du sol

L'optimum et l'amplitude écologique de chaque espèce évalués respectivement par la moyenne et l'écart
type des coordonnées des relevés dans lesquels l'espèce est présente est indiqué pour toutes les espèces dans
la figure 53.

L'ordination des espèces dans l'A.C.C. est très comparable à celle de l'AF.C. : le carré du coefficient de
corrélation entre les coordonnées des espèces dans les deux séries de données est de 94 %. Cependant, de
légères différenct'<s existent entre les deux ordinations. L'examen du pôle acide où les espèces sont
fréquentes et leur écologie bien connue permet d'illustrer ces divergences. Parmi les 10 espèces les plus
acidiphiles dans l'A.F.C., 9 le sont aussi dans l'AC.C.. Cependant, Molinia caerulea, Frangula alnus et
Pleurozium schreberii sont moins acidiphiles dans l'A.C.C. que dans l'A.F.C., par contre, Leucobryum
glaucum, Bazzania triiobata et Campylopus fragilis sont plus acidiphiles dans l'A.C.C. que dans l'AF.C..
Le classement de Calluna vulgaris, Pinus sylvestris (régénération) et Hylocomium splendens est le même
dans les deux analyses.
Le caractère acidiphile relativement plus important pour Leucobryum glaucum et Bazzania trilobata et
plus faible pour Molinia caerulea et Frangula alnus dans l'A.C.C. semble plus conforme à l'expérience de
terrain que le caractère indicateur indiqué par j'A.F.C.. Ces résultats montrent l'intérêt de l'utilisation de
cette méthode dans l'étude des relations espèces-milieu.

5.3.5. Comparaison avec les résultats publiés
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L'ordination des espèces vis-à-vis du gradient synthétique des ressources minérales du sol est tout à fait
comparable, pour les espèces étudiées, à celle effectuée dans le principal travail réalisé sur le même sujet
et dans la même région (PENEL 1979). Seul Senecio fuchsii est classée différemment dans les deux
analyses (figure 54).
F F

Figure 54: Classement des espèces étudiées par M. PENEL (1979) et position de ces espèces dans
l'A.C.C.. La dénomination des groupes est celle de l'auteur .. les groupes AB à F sont dénommés suivant
la valeur moyenne du taux de saturation optimal des espèces de ces groupes.

Figure 53 (page suivante): Optimum et amplitude écologique des principales espèces forestières du massif
vosgien par rapport à la richesse minérale. Celle-ci est définie par le Sfl', le C/N et le type d'humus. Les
espèces sont ordonnées par optimum croissant. (Nota : Holcus mollis, Hieracium murorum, Mnium
hornum et Cardamine heptaphylla ont une fréquence faible qui peut expliquer leur amplitude
écologique étroite).
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La comparaison de l'écologie des espèces dans le massif vosgien avec les résultats d'autres régions
européennes est également cohérente.

Ainsi l'ordination des optimums et celle des amplitudes écologiques de 5 espèces, Mercurialis peremzis,
Galium odoratum, Stella ria nemorum, Oxalis acetosella et Maianthemum bifolium, pour le pH KCl de
sols suédois (FALKENGREN GRERUP, 1990) est la même que celle obtenue dans l'Ae.e..

Le caractère indicateur des espèces étudiées pour la valeur nutritive (N) du sol en Suisse (LANDüLT
1977) a été comparé à leur optimum dans l'AC.e.. (figure 55) La comparaison a été réalisée par une
analyse de variance dans laquelle les classes de valeur nutritive constituent le traitement et les coordonnées
des espèces dans l'Ae.e. représentent la variable mesurée. Les résultats sont significatifs au seuil de
0,01 %.

La classe 1 de valeur nutritive correspond à des espèces qui, dans le massif vosgien, se développent en
moyenne sur des sols à srr au pH du sol proche de 10 %, à C/N proche de 25 et sur des humus de type
moder.
Les espèces de la classe 2 croissent en moyenne sur des sols à srr proche de 25 % pour des C/N proches
de 20 et sur des mull moder ou mull acide.
Les espèces de la classe 3 se développent en moyenne sur des sols à srr compris entre 50 et 75 % pour
des C/N proches de 15 et des humus de type mull mésotrophe (ou mull acide).
Les espèces des classes 4 et 5 se développent en moyenne sur des sols à srr compris entre 75 et 100 %
avec des C/N inférieurs à 15 et sur des humus de type mull mésotrophe ou mull eutrophe (plutôt mull
eutrophe pour les espèces de la classe 5).

Les coordonnées des espèces ont également été comparées à leur valeur de réaction (R) pour la Suisse. Ici
aussi les résultats de l'analyse de variance sont significatifs. Les différences d'optimum écologique vis-à
vis du descripteur minéral synthétique sont corrélées aux différences de caractères indicateur des espèces
pour le pH en Suisse. (figure 55).
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Figure 55: Coordonnées des espèces dans l'A CC en fonction des coefficients N (à gauche) et R (à droite)
établis pour la Suisse. (La taille des cercles est proportionnelle au nombre de points superposés).

Les coordonnées des espèces dans l'ACC ont par ailleurs été comparées à leur valeur indicatrice pour le pH
associé à l'abondance de calcaire (coefficient R) ainsi qu'à leur valeur indicatrice pour l'azote nitrique du sol
(coefficient N) établis par ELLENBERG et al. (1991) pour l'Allemagne (figure 56). C'est la différence des
coordonnées des espèces dans l'ACC pour chaque groupe établi pour R et N qui a été testée. Ici aussi, les
résultats de l'analyse de variance sont hautement significatifs pour les deux analyses_ Cependant, pour la
valeur de la nutrition en azote nitrique, les espèces des groupes 5 à 9 ont des optimums écologiques
semblables vis-à-vis du gradient nutritionnel synthétique. La relation entre les coordonnées des espèces et
le pH est meilleure: les classes ont des optimums moyens vis-à-vis du gradient synthétique de richesse
minérale bien ordonnés.
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Figure 56: Coordonnées des espèces dans l'ACC en fonction des coefficients N (à gauche) et R (à droite)
établis pour l'Allemagne. (La taille des cercles est proportionnelle au nombre de points superposés).

L'optimum écologique des espèces pour un gradient nutritionnel synthétique tenant compte du srr, du
C/N et de la forme d'humus est donc en relation assez étroite avec le caractère indicateur des mêmes
espèces vis-à-vis des valeurs d'acidité et d'azote établis pour l'Allemagne et la Suisse. Ces résultats ne
peuvent cependant guère être approfondis. Dans chaque analyse, on compare en effet des variables
différentes. L'une est un optimum pour un descripteur combinant 3 variables initiales et l'autre est une
valeur indicatrice pour une variable qui représente une partie seulement de ce descripteur.
Cependant la relation évidente entre les caractéristiques écologiques des espèces dans les trois régions
indique que leur comportement vis-à-vis des ressources minérales du sol est globalement homogène sur
une vaste région géographique.

5 . 3.6. Variation de comportement des espèces en fonction de leur abondance

Malgré une approche différente, les résultats sont comparables à ceux obtenus lors de l'étude de l'écologie
des espèces par rapport à chacune des variables de richesse minérale.

D'une part, les recouvrements élevés des espèces ont une amplitude écologique plus étroite que les
recouvrements faibles. Cette différence statistiquement significative affecte principalement les espèces
acidiphiles (figure 57).

D'autre part, comme le montre la position des optimums des classes d'abondance faible et forte des
espèces, il y a un décalage des notes d'abondance élevées vers les milieux les plus "acides". Ce décalage,
statistiquement significatif, est important pour les espèces acidiphiles et acidiclines. Il est négligeable ou
nul pour les espèces neutrophiles (figure 58).

Le centre de gravité de la répartition de plusieurs espèces fréquentes se trouve sur des types d'humus
différents suivant que l'on considère les notes d'abondance fortes ou faibles de ces espèces. En effet, la
différence de valeur de l'optimum entre les recouvrements fort et faible dépasse, pour ces espèces, la
différence moyenne de valeur entre deux types d'humus. Les espèces concernées sont les suivantes:

Abies alba (régénération), Carex sylvatica, Deschampsia cespitosa, Deschampsia flexuosa, Digitalis
pUlpurea, Dryopteris dilatata, Epilobium montanum, Festuca altissima, Galeopsis tetrahit, Leucobryum
glaucum, Lonicera peryclymenum, Luzula sylvatica, Lysimachia nemorum, Maianthemum bifolium,
Miliul1l effusum, Picea abies (régénération), Plagiomnium affine, Polygonatum multiflorum,
Polygonatum verticillatum, Prenanthes purpurea, Pteridium aquilinum, Solidago virgaurea, Teucrium
scorodonia, Vaccinium myrtillus. En moyenne, les recouvrements forts de ces espèces sont tous situés sur
des types d'humus plus acides que les recouvrements faibles.

Pratiquement, lors de l'édification de groupes d'espèces indicatrices vis-à-vis de la richesse minérale, il est
envisageable. pour ces espèces, de distinguer différentes classes d'abondance. Deux cas sont possibles:
- une même espèce pourrait entrer dans deux groupes différents suivant son abondance ;
- une espèce pourrait entrer dans un groupe à condition que son recouvrement soit fort.

- 115 -



00
cS

Partie II : écologie des espèces vis-à-vis des ressources minérales de l'horizon Al

Coord ACC 0

Urtieu dinica f----'-----'-----'------.>L----L----L----i Urtica dioica

Eurynchium striul!ll~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~tEuT)'nchium striatum
Fraxinus ex~e;~i~~J~:fr:c.ç ~~tft~I~'ioefa5f.l\·ior (arhre)

Geranium roberlianu Geranium robertianum
Lllnqriq rediviva Lllnaria rediviyq

Fraxinus exce/sioT (regenération Fraxrnus eXCeL\'lOr (régénération)
Mercurialis perenniç Me rcurialis perenms

EpilfJ,billlll monlan"m El'iit1billm mO{ltal","
Stachys sy/vatlca S, achys ",y/vu/Ica

Plagiomnillm IIllillllatun Plagiomllillm IIndlllatllm
Acerplatanoid.e.s (régén~ration Accr plar<JIlOides (régénération)

ualium odoratun Ga/lIim ot/oratum
Melica IInij/or Melica lIIl!f1ora

Plagipmnjllm affin Plagi(Jmn(IIm qjjïne
Carpinll,\' bell/lus (amre Carpllllls bell/lUs (arhre)

Deschampsia ce spitosa Deschampsia C espitosa
Lamias1TIIlIl galeohdo[on ùlmiastmm galeohdolon

Carex .\)'lvllnca Carex sv/veltlca
AcerJlselldopiaranlls (arbre Acer pÙlldoplatWlIlS (arhre)

Thu ydi~~ :lV[:~ ~i~~if~:i~ t!;/8'f~~ "J/~Yru~~,\'c:itl um
Silene dioica Silene dinicll

Ca rpin Ils betllill" (rff/J'e%ar.~fI h~'lIj~a"h%fJ"lus (régénération)
Atrichum utldulatutn- Atrichum undulatum

Miliam e!fllsllm Mill'Jlm e!flls",n
Stellllna nemorun Ste laria nenlOrum

Polygonatum vertieillahw Polygonatum verticillatllm
DrY7!},teri" ,f!l(.f-ma,\ 9';h0p/eris filix-,?q~

PolyE~.~i~u~1fr:~1~~~~~" • L~~rJi~~h~~~un~~~nun
- Galeopsi" (elrahir Galeopsis tetr(lhit

AdellostylesattlUriae Adenôstyles atliariae
Anem one ne1ll0TO.W Anemone nemnrO,\'ll

Acer pseudopllltan#.~.!:r~§g~1r&~[~~u pg.~[J~~egH7fs~:~nu.\'(ré;:énérlltion)
Sellecio fuchii Sellecio fllchii

SaplhllcllS nigr Sambllcu.\' nigrq
Drvoptens cllnhusWIIU Dryoptens canhUSUlnu

Athrriumfilix-fe mina Athvrillm fllix -{emi lia
. OXll/rS açetosellu Oxdlis llcetosell11

Lonice ra perw.:lymenun LOllicera peryclymenum
- Rllhus"p Rllhllssp

SolidJ}Sg,~~r§(f~\!;~~ç *(~l~~~g;~~.~ra.~urea
Lonicerll nixra wnicera nigra

TeucriutJJ Scof(!(ümia Tel4f:riuf1) scorodotlia
J<.uhusldaeus Ruhu.\' Ulleus

Prenant/Jes pu rpure( PrenllntheStU17Jurell

Die; r~!~ft{~ 'lf:t~r~~,r~lftl ~71:~~t~;7i~ J~:r~~~!nalla
Fugll" ""Ivatica (urhre Fagll"sylvatica (urbre)

Fa;:us !j..,\'lvaticâ (régénératioll Fagus sylvatica (réginératiotl)
(luercus petraea (arhre Ouercu.\·petraea (arhre)

SamlJucus racemosu Samhucus rocemnsa
Dn'oJltJ!r'l' qilata'" Dn'O/lleri"{:ill'lf,l1q

Ahiesalha rreglneratuJti Ah·w.t alha regelleratiotl)
Ile x aqu ifli/iu Il' flex aqllifo illm

PIfe" rll ies (urhre biç~a fJPie.\, (arbre)

Lf,~'~li:'\ie~:I:~d~,,' L~f~ra 'i:~~r!/;'d/,a
Lllz~/u ,\)'Ivutioa LllZJlla ,'J'lvutica

Sorhusaucupari:1 (regénératinn Sorhusducuparia (réRénératinn)
Sorhlls allcllparia (arbre Sorhllsallcllparia (arbre)

Quercus peYl/:rau~~~r;,t~ft~~f~~r ~~::g~lJ:ne':t~~~f.(;~générlltion)
Picridium lllJuilimm Pleridium aquilinum

PiCeJlllhies (régénér.{~lion Picea abies (ré~é.'lératiotl)
Hypnum cupressijorme H)'pnum cupressijonne
Maianthemum hiIo/iun Maianthemum hijàlium
Polytrichunl!ormOSI(IJ Po!)~/rK:hum fnrmosum

Callum SlLXatlLe Callum saxallie
R''l'tidiade/phlls 10 relis Rh "tidiadelpltlls lilTellsDe schampsiajlexu(),Ç( D e:"chamysiajle xuosa
Pinus s\'lve,ffns Jflr/1re Pinils s\'rvrstri)\' ((1 rpre J

Sorhus a ri:i (regénerlltuJtl Sor,Jusa rta (re generafion)
Vaccinium m"rtillus Vaccinium myrtlllus

!vf5(ampyrumg;aterlse Mf;lampyrum prat.ense

Pl:~~~~!~::l ·~·~r::~~ii ~!~~~~ti~~~\·~:;f,~;/~:;~,
B~~~~~ ~;~'1:;}~LetZ :dgjj~~ainc1;fL~h~:'ra

Leucohrvum glaucun Leucohr)'um glaucum
Call1lna vIII~aris Cal/IIlla vIIlgari:;

Coord ACC 0

Amplitude écologique des
classes d'abondance forte

Amplitude écologique des
classes d'abondance faible

00

cS

./ "'''''''''''''~ Amplitude écologique des
----------- classes d'abondance faible

~ Amplitude écologique des
classes d'abondance forte

Figure 57 .' Différence d'amplitude écologique entre les classes d'abondance élevée etfaible des espèces
ordonnées suivant le gradient trophique défini par l'A, C. c., Une différence symbolisée par des pointillés
indique que l'espèce a une amplitude plus importante lorsque son abondance est faible que lorsque son
abonoonce est forte. Un trait plein indique le contraire
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Figure 58 : Position de l'optimum des classes d'abondance minimale (en pointillé) et maximale (en plein)
de chaque espèce sur le gradient trophique défini par l'A.C. c..

- 117 -



Partie Il : écologie des espèces vis-à-vis des ressources minérales de l'horizon Al

De même, des valeurs indicatrices (au sens de Eilenberg) différentes pourraient être attribuées aux classes
de recouvrement fort et aux classes de recouvrement faible de ces espèces.

5.4. DISCUSSION ET CONCLUSION

L'étude des variables prises individuellement montre une bonne corrélation de la quantité de calcium, de
magnésium, d'aluminium et de protons avec l'axe trophique issu de l'AFC du tableau floristique. D'autre
part, les différents rapports corrélés avec cet axe montrent que le rapport SIT mesuré au
pH du sol est le meilleur paramètre explicatif de la diversité floristique due à la richesse
minérale du sol. En effet le coefficient de corrélation avec les coordonnées des relevés sur l'axe
trophique de l'AF.C. passe d'un facteur 1 «30 %) pour les rapports Ca/AI, SIAl, S/AE, AIICa, AE/S à
un facteur 2 (60 %) pour le srr. Ces résultats semblent infirmer la pertinence de l'utilisation, pour les
Vosges, des rapports AIICa et AE/S proposés respectivement par DUCHAUFOUR (1989) et VERGER
(1989) comme facteurs explicatifs de la répartition des espèces.

L'analyse simultanée de l'ensemble des espèces par l'intermédiaire de l'AF.C., de la régression multiple
pas à pas, et de l'A.e.e. a permis de mettre en évidence les paramètres importants, cohérents et peu
redondants dans la répartition des espèces vis-à-vis de la richesse minérale du sol. Il s'agit du srr, du C/N
et du type d'humus.

Plusieurs résultats, obtenus lors des régressions multiples entre variables trophiques et gradient floristique
déterminé par les ressources minérales, semblent cependant difficiles à interpréter. Il s'agit du rôle
significatif du carbone et de l'azote organique alors qu'ils ne participent pas directement à la nutrition des
espèces. Il s'agit également de l'effet contraire à l'influence attendue de l'aluminium et du potassium. Ces
phénomènes doivent en partie constituer des artefacts liés à l'approche statistique.

Par rapport aux résultats fournis dans les analyses uni variées ou bivariées, l'analyse multivariée n'apporte
aucune précision sur la toxicité individuelle des différents éléments. Elle confirme indirectement
l'importance de la toxicité des ions de l'acidité d'échanges du fait d'une corrélation nettement meilleure
obtenue avec le srr par rapport à celle obtenue avec le S seul pour expliquer la répartition de la
végétation.

D'autre part, l'utilisation de l'A.e.e. a permis de définir le comportement nutritionnel synthétique des
principales espèces forestières se développant sur milieu drainé dans le massif vosgien. Les résultats de
l'ordination des espèces par rapport à la variable nutritionnelle synthétique sont comparables à ceux déjà
obtenus dans la région. Ils sont également comparables aux classements réalisés dans d'autres pays
européens. Ces résultats tendraient à prouver un caractère indicateur de la végétation relativement
homogène sur un large territoire géographique (probablement médioeuropéen).

D'un point de vue plus fondamental, on peut observer sur la figure 53 que la distribution des optimums
des espèces le long du gradient trophique est très régulière. Ce continuum indique qu'un classement des
espèces en groupes d'espèces indicatrices le long du gradient trophique ne peut être qu'arbitraire 1. Aucune
limite né'.turelle ne semble exist~r. L'attribution de valeurs indicatrices à chaque espèce prise
individuellement semble, dans ce contexte, plus pertinente (voir le chapitre 10).

L'étude de la répartition des différentes classes d'abondance confirme l'influence de la concurrence observée
avec les résultats des études uni variées. Cette influence de la concurrence est particulièrement importante
sur la position de l'optimum et sur l'amplitude écologiques de nombreuses espèces ayant un maximum de
fréquence en milieu acide. Pour la plupart d'entre elles, les abondances faibles sont les plus fréquentes dans
les milieux peu acides. Ces résultats confirment ceux obtenus dans le chapitre 3 sur l'acidotolérance plutôt
que l'acidiphilie de la plupart des espèces ayant leur optimums dans les milieux hyperoligotrophes.

Du point de vue méthodologique, la démarche utilisée dans ce chapitre constitue une approche formalisée
et novatrice pour définir, à partir des variables initiales de nutrition minérale, un gradient synthétique
explicatif de la répartition de la végétation. Plus généralement j'utilisation couplée de l'A.F.e. et de
l'A.C.e. pourrait être améliorée: la possibilité de réaliser des Ae.e. pas à pas permettrait, en effet, de
valider directement la pertinenœ des variables initiales pour expliquer les premiers axes de l'AF.e.

1ce qui n'exclut pas de faire des classes pour simplifier la réalité
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Chap. 6: influence de la richesse minérale du deuxième horizon

6.1. INTRODUCTION

L'influence de certains descripteurs du milieu sur les variations du comportement des espèces vis-à-vis des
ressources minérales a été étudiée dans certaines régions (MANDIN, 1990 ; LE TACON et TIMBAL,
1972). Cependant, aucune étude de ce type n'a été réalisée à l'intérieur du massif vosgien. Or, l'effet des
principaux paramètres environnementaux sur la réponse des espèces aux variations de ressources minérales
constitue un prolongement logique à l'analyse de la seule influence des ressources minérales de l'horizon
A 1 sur la végétation.

Les ressources minérales de l'horizon sous-jacent à l'horizon Al constituent le premier facteur étudié. Leur
analyse permet de faire le lien entre les chapitres précédents, qui traitaient de l'influence des ressources
minérales de l'horizon Al, et les chapitres suivants qui observent l'effet de variables n'ayant plus trait avec
l'alimentation minérale. L'objectif de ce chapitre est de répondre à la question suivante:

- Quelle est l'importance réelle des ressources minérales du deuxième horizon sur la
nutrition des espèces?

Le plus souvent cette problématique est traitée de façon indirecte. La plupart des auteurs étudient, en effet,
la distribution des racines selon la profondeur du profil pédologique (KIMMINS et HAWKES, 1978).
Leur travaux reposent sur le lien existant entre la biomasse racinaire dans une tranche de sol et les
ressources minérales localisées dans cette tranche. D'autre part, les recherches menées sur la végétation
forestière concernent fréquemment l'enracinement des seules essences (KOSTLER et al., 1968).

Dans ce chapitre, l'influence des ressources minérales des deux premiers horizons du sol sur la fréquence
des espèces est étudiée simultanément. Cette approche permet d'évaluer, de façon indépendante,
l'importance relative de chaque horizon dans la nutrition minérale de chaque espèce.

6.2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

6.2.1. Variables étudiées

Les 82 espèces analysées lors de l'étude de la toxicité aluminique sont également prises en compte dans
cette étude. Ce sont:
- toutes les espèces présentes dans plus de 10 % des relevés;
- les espèces indicatrices (ou celles étudiées dans la bibliographie) présentes dans plus de 3 % des relevés

(soit 27 espèces) ;
- enfin, les espèces, Vlmus glabra et Cardamine heptaphylla , inféodées à des écosystèmes remarquables

dans les Vosges (Ormaie Érablière et Hêtraie Sapinière à Dentaire).

Les variations de fréquence des espèces sont étudiées par rapport à une seule variable synthétique
représentative de la richesse minérale du sol. Les résultats du chapitre précédent indiquent clairement que le
S/T mesuré au pH du sol est la meilleure variable explicative de la diversité de la végétation liée aux
conditions nutritionnelles du substrat. C'est cette variable qui est choisie pour étudier les variations de
fréquence des espèces en fonction de la profondeur du sol.

L'analyse de l'influence des ressources minérales situées en profondeur pose le problème du choix de la
variable indicatrice de profondeur à prendre en compte: horizon, profondeur, ou épaisseur de sol.

La quantité de ressources minérales présentes dans une épaisseur de sol est impossible à déterminer dans
cette étude, car les données relatives à la densité du sol n'ont pas été mesurées. C'est pourquoi, cette
mesure a été écartée.

L'analyse de l'effet des ressources minérales situées à une profondeur fixée pose également des problèmes:
- le choix de la profondeur est arbitraire;
- l'horizon pris en compte varie suivant les sols: pour certains sols à horizon Al épais, les ressources

minérales prises en compte sont celles du AI; par contre pour certains sols à horizons peu épais, les
ressources minérales prises en compte sont celles du troisième horizon.
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Les problèmes liés à la prise en compte de l'épaisseur ou de la profondeur ont conduit à étudier l'effet des
ressources minérales du deuxième horizon sur le comportement nutritionnel des espèces. Cependant cette
approche pose deux problèmes:
- les horizons ont des épaisseurs hétérogènes: la profondeur moyenne des planchers de chacun des deux

premiers horizons est de 12 et 37 cm avec des écarts-type respectifs de 10 et 20 cm ;
- l'épaisseur des horizons est corrélée au niveau trophique. La liaison entre ces deux variables est

hautement significative: l'épaisseur du premier horizon varie de 7 à 18 cm en moyenne lorsque le taux
de saturation passe de quelques % à 100 %.

La prise en compte des ressources minérales du deuxième horizon signifie donc la mesure de l'effet de la
richesse minérale située à des profondeurs variables suivant les sols. Cet inconvénient constitue un
problème qui ne semble pas pouvoir être évité.

Tous les relevés (259) qui contiennent une mesure de srr pour les deux premiers horizons du sol sont
utilisés. Leur répartition dans le plan d'échantillonnage initial est la suivante:

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux

magmatique <600 8 7 9 7 13 16 60
600-900 8 14 6 13 II 12 64

>900 6 7 7 9 10 7 46
gréseux <600 10 7 9 6 8 12 52

600-900 8 8 7 5 5 4 37

Totaux 40 43 38 40 47 51 259

6.2.2. Méthode d'analyse

La moyenne mobile à deux dimensions est utilisée pour traiter les données car elle permet de prendre en
compte simultanément les ressources minérales du premier et du deuxième horizon. Pour chacune des 82
espèces, des calculs de probabilité d'occurrence sont effectués pour toutes les combinaisons des deux
variables. Pratiquement la probabilité d'occurrence est calculée pour 100 valeurs de chaque S/T,
régulièrement réparties le long de chaque gradient. 10 000 probabilités d'occurrences sont donc calculées
pour chaque espèce. L'intervalle du gradient entre deux valeurs calculées est égal à 1 % de l'intervalle total.
La fonction de pondération de l'importance des relevés utilisée est la même que celle utilisée dans les
chapitres précédents. La fonction de pondération est une fonction normale pour chacune des 2 variables. La
taille de la fenêtre mobile correspond à 1/3 de l'intervalle situé entre les bornes de chaque variable. Les srr
variant de aà 100 % dans les deux horizons, la fenêtre s'étend sur un intervalle de 16,5 % de part et d'autre
du point analysé. Les résultats sont présentés seulement pour les zones du diagramme pour lesquelles la
probabilité d'apparition des espèces a pu être calculée avec au moins 10 relevés.

6.3. RÉSULTATS

Le classement des espèces est réalisé manuellement en fonction de leur réaction aux deux facteurs
analysés. Une espèce est considérée comme sensible à un facteur si elle a une réponse unimodale assez
nette vis-à-vis de ce facteur. Les espèces sont classées suivant l'évolution de leur fréquence -croissante,
croissante puis décroissante, décroissante- avec la variation du srr de chacun des deux horizons.

Comme dans la plupart des typologies, aucune limite nette n'existe dans le comportement des espèces.
Leur classement est donc en partie arbitraire. D'autre part, 19 espèces, aux réactions ambiguës vis-à-vis
des deux facteurs, n'ont pas été classées. Il s'agit d'Atrichum undulatum, Cardamine heptaphylla, Carpinus
betulus (arbre), Dicranul1l scoparium, Eurynchiul1l striatum, Fagus sylvatica (arbre), Fagus sylvatica
(arbuste+plantule), Glechoma hederacea, Lonicera peryclymenum, Luzula sylvatica, Pinus sylvestris
(arbre), Pinus sylvestris (arbuste+plantule), Plagiomnium undulatum, Pteridium aquilinum, Quercus
petraea (arbre), Rubus idaeus, Rubus sp, Rumex arifolius, Ulmus glabra (arbre).
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6.3.1. Les espèces indifférentes au 8fT du deuxième horizon

De nombreuses espèces sont insensibles au srr du deuxième horizon. EUes ont leur optimum dans toute
la gamme des niveaux trophiques exprimés par le srr du premier horizon.

EUes peuvent également être indifférentes au srr du premier horizon (figure 59). C'est le cas d'Abies alba
(arbre), Abies alba (arbuste+plantule), Dryopteris carthusiana, Dryopteris dilatata, Ilex aquifolium, Picea
abies (arbre), Prenanthes purpurea, Quercus petraea (arbuste+plantule), Solidago virgaurea, Teucrium
scorodonia.

Certaines espèces ont leurs fréquence maximale pour les srr du premier horizon les plus faibles. C'est le
cas de Bazzania trilobata, Calluna vulgaris, Digitalis purpurea, Galium saxatile, Leucobryum glaucum,
Melampyrum pratense, Picea abies (arbuste+plantule), Pleurozium schreberii, Rhytidiadelphus 100'eus,
Sorbus aucuparia (arbuste+plantule).
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Figure 59 : Quatre exemples d'espèces insensibles au S/T du second horizon. Dryopteris cartilusiana
est également insensible au S/T du premier horizon, Melampyrum pratellse réagit négativement à
{'augmentation du SIT du premier horizon, Adellostyles alliariae réagit positivement puis
négativement, Circaea lutetiana réagit positivement à l'augmentation du S/T du premier horizon.
x=S/T du premier horizon .. y=S/T du deuxième horizon .. z=Probabilité d'apparition de l'espèce.

Une troisième catégorie d'espèces voit sa fréquence augmenter puis décroître avec l'augmentation du srr de
l'horizon Al. Il s'agit d'Adenostyles alliariae, Athyrium filix-femina, Dryopteris filix-mas, Festuca
altissima, Lamiastrum galeobdolon, Oxalis acetosella, Senecio fuchsii, Silene dioica, Ste liaria nemorum.
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Enfin certaines espèces indifférentes pour le srr du 2ème horizon sont neutrophiles pour le premier. Il
s'agit d'Acer pseudoplatanus (arbre), Acer pseudoplatanus (arbuste+plantule), Circaea lutetiana, Epilobium
montanum, Galeopsis tetrahit, Galium odoratum, Hedera helix, Lunaria rediviva, Milium effusum, Poa
nemoralis, Polygonatum verticillatum, Urtica dioica, Viola sylvestris.

6.3.2. Les espèces dont la fréquence diminue lorsque le 8fT du deuxième
horizon augmente

Toutes les espèces dont la fréquence diminue lorsque le srr du deuxième horizon augmente ont également
leur fréquence qui baisse lorsque le srr du premier horizon augmente. Il s'agit de Deschampsia flexuosa,
Carex pilulifera, Luzula luzuloides, Polytrichumformosum., Vaccinium myrtillus.

Certaines de ces espèces comme Vaccinium myrtillus sont peu sensibles à l'augmentation du S/T du
deuxième horizon: leurs courbes de niveau ont tendance à être parallèle à l'axe des Y. D'autres, telles que
Luzula luzuloides, ont leur fréquence qui décroît nettement avec l'augmentation du srr du deuxième
horizon: leur courbes de niveau ont tendance à être parallèle à l'axe des X (figure 60).
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Figure 60 : Exemple de deux espèces dont la fréquence diminue avec l'augmentation du SfJ du deuxième
horizon : Vaccinium myrtillus et Luzula luzuloides.

6.3.3. Les espèces dont la fréquence croît puis diminue lorsque le 8fT du
deuxième horizon augmente

Les espèces de ce groupe ont deux types de réaction vis-à-vis du srr de l'horizon AL

Quatre espèces ont une fréquence qui croît puis diminue avec j'augmentation du srr du premier horizon. Il
s'agit d'Anemone nemorosa, Fraxinus excelsior (arbre), Impatiens noli-tangere et Mercurialis perennis.
Leur srr optimal est plus faible dans le deuxième horizon que dans le premier d'environ 20 % (de 75 à 55
% environ).

Les autres espèces ont une fréquence qui augmente avec l'augmentation du srr du premier horizon. Il
s'agit de Carex sylvatica, Corylus avellana, Deschampsia cespitosa, Fraxinus excelsior (arbuste+plantule),
Melica uniflora, Paris quadrifolia, Stachys sylvatica.
Ces espèces ont un S/T optimum pour le deuxième horizon qui prend les valeurs suivantes: Fraxinus
excelsior (arbuste+plantule) et Paris quadrifolia : 0,7 ; Carex sylvatica et Stachys sylvatica. : 0,6 ;
Corylus avellana : 0,5 ; Melica uniflora et Deschampsia cespitosa : 0,3.
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Figure 61 : Exemple de deux espèces dont la fréquence augmente puis diminue avec l'augmentation du S;T
du deuxième horizon " Mercurialis perellllis et Deschampsia cespitosa.

6.3.4. Les espèces dont la fréquence augmente lorsque le 8fT du deuxième
horizon augmente

Quatre espèces voient leur fréquence augmenter régulièrement avec le srr du deuxième horizon.
Il s'agit de Brachypodium sylvaticum, Euphorbia al1lygdaloides, Geranium robertianum et Prunus avium
(arbre).
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Figure 62 " Exemple d'espèce (Euphorbia
amygdaloides) dont la fréquence augmente avec
l'augmentation du S;T du premier et du deuxième
horizon.
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6.4. DISCUSSION

6.4.1. Analyse des résultats

6.4.1.1. Résultats généraux

Environ un tiers des espèces sont sensibles à la richesse minérale du deuxième horizon, indépendamment
de leur réaction vis-à-vis du S/T du premier horizon. Ce nombre, comparé aux 84 % des espèces qui
réagissent au srr du premier horizon est relativement faible mais non négligeable.

Ces résultats confirment les études menées sur la distribution verticale des racines fines -celles qui sont à
l'origine de l'absorption minérale- de différents végétaux. Celles-ci sont essentiellement réparties dans les
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premiers centimètres du sol pour les arbres (MEYER et GOTISCHE, 1971) et pour les espèces
arbustives et herbacées. Pour la plupart des espèces, la majeure partie de la biomasse racinaire fine est
comprise dans les 10 premiers centimètres du sol (PERSSON, 1983).

6.4.1.2. Variations de sensibilité avec la richesse minérale du milieu

Un tiers des acidiphiles sont sensibles aux ressources minérales situées en profondeur. De même, un tiers
des neutrophiles sont sensibles à la richesse minérale du deuxième horizon. Les espèces aux exigences
trophiques différentes n'ont donc pas de "stratégie de recherche alimentaire" particulière.

6.4.1.3. Sensibilité et stratification de la végétation

L'analyse de la réaction des espèces en fonction de leur appartenance à une strate donnée fournit les
résultats suivants.

Les essences au stade arboré et les ligneux hauts insensibles au S/T du premier horizon le sont également
pour le second. Par contre, les essences qui réagissent au S/T du premier horizon sont également sensibles
au S/T du second.. L'Érable sycomore constitue une exception. Sa fréquence augmente avec le S/T du
premier horizon et pas avec celui du deuxième horizon. Ce phénomène semble pouvoir être expliqué par
un léger déséquilibre de l'échantillonnage. Plusieurs relevés ayant des S/T du deuxième horizon
relativement faibles sont situés à altitude élevée. La concurrence pour l'Érable étant moindre à cette
altitude, sa fréquence est relativement forte pour les valeurs moyennes du S/T du deuxième horizon.

Les régénérations des essences et des ligneux bas réagissent comme les herbacées: certaines espèces sont
insensible au S/T des deux horizons, d'autres sont sensibles au seul S/T du premier horizon, les autres
sont sensibles au S/T des deux horizons.

Les espèces muscinales sont toutes insensibles au S/T du deuxième horizon sauf Polytrichul7l formosul7l.
Cette insensibilité générale est normale du fait même du mode de fixation et d'absorption des espèces de
cet embranchement. La sensibilité de Polytrichum formosum peut être due à un artefact (le hasard) ou à
des phénomènes de concurrence ou de facilitation. Les milieux à S/T des deux premiers horizons faibles
sont en effet occupés par de la sapinière a priori favorable aux espèces muscinales. Par contre les milieux
à S/T du premier horizon faible et à S/T du deuxième horizon plus élevés sont plutôt occupés par des
feuillus.
La sensibilité apparente du Polytric au S/T du deuxième horizon peut être attribuée au peuplement plutôt
qu'à un effet réel de la richesse minérale de cet horizon.

6.4.1.4. Conséquences de la sensibilité des espèces vis-à-vis des
ressources minérales du deuxième horizon.

La sensibilité des espèces vis-à-vis du S/T du deuxième horizon a des conséquences sur leur répartition
vis-à-vis du S/T du premier horizon:
- une espèce ne peut se développer que dans une faible gamme de S/T de l'horizon Al si la valeur du S/T

du deuxième horizon est éloignée de l'optimum de l'espèce;
- par contre, une espèce peut se développer dans une vaste gamme de S/T de l'horizon Al si la valeur du

S/T du deuxième horizon est proche de l'optimum de l'espèce (figure 63).

Les exemples de Brachypadium sylvaticum et de LUlula IUlulaides sont iIIustratifs.
Lorsque le S/T du deuxième horizon est proche de 30 %, Brachypodium sylvaticum se développe
uniquement sur des sols à horizon AI saturé. Par contre lorsque le S/T du deuxième horizon est proche de
100 %, Brachypodium sylvaticum se développe sur un plus large éventail de sols: sa fréquence dépasse
20 % sur des sols à horizon Al mésosaturé.
Le phénomène est semblable pour une espèce acidiphile telle que LUlula IUluloides . Cette espèce se
développe sur une large gamme de S/T du premier horizon seulement si le S/T du deuxième horizon est
faible.
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Figure 63: Influence du SfT du deuxième horizon sur l'éventail des milieux colonisables par une espèce.
Exemple de Brachypodilllll sylvaticllm, neutrophile pour les deux horizons, et de Luzula
luzuloides, acidiphile pour les deux horizons. Les valeurs de l'horizon AI pour lesquelles les espèces
sont présentes dans plus de n % des cas sont représentées pour différentes valeurs du SfT du deuxième
horizon. La valeur "n" (20 ou 55 %) est choisie pour illustrer le phénomène expliqué.

Ce phénomène est généralisable à la plupart des espèces. Lorsque l'on approche de l'optimum d'une espèce
pour une variable, la gamme de milieux sur lesquels sa fréquence est forte s'étend sur un vaste éventail de
valeurs de la deuxième variable. Réciproquement, lorsque j'on s'éloigne de l'optimum d'une espèce pour
une variable, la gamme de milieu sur lesquels sa fréquence est importante s'étend sur un faible éventail de
valeurs de la deuxième variable.

6.4.2. Discussion méthodologique

La comparaison des profils écologiques classiques avec les profils bivariés permet de discuter l'aspect
méthodologique de l'étude de l'influence des ressources minérales situées en profondeur.

Observons les profils écologiques classiques de Melampyrum pratense par rapport au srr de l'horizon Al
et à celui du deuxième horizon (figure 64) (pour des questions de cohérence avec les figure suivantes les
srr sont étudiés de °à 30 %)
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Figure 64 : Profils écologiques de MelampyrulII pratellse par rapport au S/T du 1er et du 2ème
horizon.
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La fréquence de Melampyrum pratense diminue avec l'augmentation du srr de l'horizon Al.
La fréquence de Melampyrum pratense diminue avec l'augmentation du srr du deuxième horizon.
En conclusion, Melampyrum pratense semble sensible à la richesse minérale du deuxième horizon.

Observons maintenant les distributions de Melampyrum pratense vis-à-vis du srr d'un horizon en
conservant le srr de l'autre horizon constant (figure 65), égal à 30 %.
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Figure 65 : Profils écologiques de Melampyrum pratense par rapport au S/T du 1er et du 2ème horizon
en fixant à 30 % le S/T de l'horizon non étudié.

Lorsque le srr du deuxième horizon est constant (égal à 30 %),Ia fréquence de Melampyrum pratense est
sensible à l'augmentation de srr de l'horizon Al.
Lorsque le srr du premier horizon est constant (égal à 30 %), la fréquence de Melampyrum pratense ne
varie pas avec l'augmentation de srr du deuxième horizon.
Melampyrum pratense est, en réalité, insensible aux ressources minérales du deuxième horizon.

La raison de cette sensibilité apparente est due à la liaison entre les ressources minérales des deux horizons
(figure 66):
- la fréquence du Mélampyre décroît avec le srr du premier horizon, il est donc présent uniquement sur
les sols à srr du premier horizon faible;
- les sols à srr du premier horizon faible ont un srr du deuxième horizon faible;
- le Mélampyre n'est donc présent que sur des sols à srr du deuxième horizon faible;
- malgré son insensibilité au srr du deuxième horizon, la fréquence du Mélampyre décroît avec le srr du

deuxième horizon.
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Figure 66 : Représentation des relevés en fonction du S/T de leur deux premiers horizons. Les relevés
contenant Melampyrum pratense sont représentés par des carrés noirs.
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L'étude de l'effet des ressources minérales d'un horizon profond est donc impossible sans le contrôle
simultané de celle des horizons supérieurs. Les ressources minérales des différents horizons étant corrélées,
la sensibilité d'une espèce à une variable dans l'horizon Al peut être responsable de sa sensibilité
apparente dans les horizons profonds.

6.5. CONCLUSION

Les résultats obtenus indiquent une influence des ressources minérales du deuxième horizon sur certaines
espèces. Elles affectent n~anmoins un nombre d'espèces assez faible. D'autre part, toutes les espèces
sensibles au srr du deuxième horizon, le sont également vis-à-vis du srr du premier horizon. De plus, la
fréquence des espèces vis-à-vis du srr varie toujours dans le même sens quel que soit l'horizon étudié, sauf
pour sept espèces.

Pour toutes les espèces insensibles au srr du deuxième horizon, les résultats obtenus dans les chapitres
précédents uniquement à partir de l'analyse des horizons Al, sont complètement valides.
Pour la majorité des espèces sensibles au srr du deuxième horizon, les résultats obtenus à partir de
l'analyse des horizons Al, sont en partie incomplets: les informations issues de l'analyse du deuxième
horizon apportent des précisions sur le comportement nutritionnel de ces espèces.
Pour les sept espèces qui réagissent différemment au SfT de chacun des horizons analysés, les
informations issues de l'analyse bivariée sont nécessaires pour bien comprendre leur comportement
nutritionnel.
Ces sept espèces apportent la preuve que le comportement nutritionnel des espèces peut être légèrement
différent d'un horizon à l'autre. Il est possible que ce phénomène soit plus imputable à des facteurs du
milieu qui influent sur la distribution des srr des deux premiers horizons qu'aux srr de ces horizons eux
mêmes.

En ce qui concerne le caractère indicateur des espèces pour la richesse minérale située en profondeur, les
deux-tiers des espèces n'apportent pas d'information directe sur la nutrition minérale du deuxième horizon.
Elles apportent une information indirecte par leur caractère indicateur de la nutrition minérale du premier
horizon; nutrition minérale qui est corrélée à celle du deuxième horizon.
Parmi les espèces qui apportent une information, aucune ne le fait de façon indépendante du srr du
premier horizon (toutes les espèces liées au deuxième horizon le sont aussi au premier).

Il semble donc très difficile de vouloir évaluer directement l'influence de la richesse minérale des horizons
de profondeur sur la végétation sans prendre en compte, simultanément, celle des horizons supérieurs.
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Chap. 7: Influence de l'altitude

7.1. INTRODUCTION

Après l'influence des facteurs édaphiques, cette partie aborde l'effet des paramètres climatiques et plus
particulièrement celui de l'altitude sur le comportement des espèces vis-à-vis de la richesse minérale du
sol.

L'influence de l'altitude sur la végétation est mise en évidence dans presque toutes les études réalisées sur
le massif Vosgien (PENEL, 1979 ; HUBERT, 1986 ; MORLOT, 1986 ; OBERTI, 1987 ; PIGUET,
1987) ainsi que dans la plupart des autres grands massifs montagneux (voir par exemple BERT, 1992 pour
le Jura). L'influence simultanée de l'altitude et de la richesse minérale du sol sur la fréquence des espèces
n'a jamais été étudiée dans les Vosges. En France, il semble que très peu de travaux (MANDIN, 1990)
aient abordé cette problématique.

- C'est cette influence, vue sous l'angle particulier de l'effet de l'altitude sur le comportement
nutritionnel des espèces qui est abordée ici. A travers l'altitude, il s'agit d'évaluer l'impact des
variations de température et de bilan hydrique sur l'autécologie des espèces vis-à-vis des ressources
minérales. Ces deux facteurs sont en effet fortement corrélés à l'altitude. La température moyenne annuelle
varie de 9° C vers 400 m à 4° C vers 1300 m. Le nombre de mois froids (T moyenne inférieure à 7° C)
passe de 5 à la base du massif à 8 au sommet (carte climatique détaillée de la France, feuille de Mulhouse,
1988). De même, la pluviométrie moyenne annuelle est voisine de 800 mm à basse altitude alors qu'elle
atteint 2000 mm à altitude élevée. Enfin, l'ETP varie d'environ 610 mm à 400 m à 500 mm à 1200 m
(CACHAN, 1974).

Ce chapitre analyse donc l'influence simultanée de trois grands facteurs environnementaux
(nutrition minérale, alimentation hydrique, température) sur la fréquence des espèces. Il
doit permettre, en particulier, de détecter d'éventuels phénomènes de compensations de facteurs au sein du
massif Vosgien.

Il semble en effet acquis que l'autécologie des espèces peut être modifiée par le jeu des compensations de
facteurs essentiellement climatiques (DAGET et GODRON, 1982) ou géologiques (LANDOLT, 1977). Il
est donc intéressant d'étudier si des variations de comportement, observées généralement entre régions
différentes, peuvent être détectées à l'intérieur même d'une région naturelle.

La réalisation de tables de contingences avec la fréquence de l'espèce à l'intersection de deux modalités de
chacune des variables analysées constitue la méthode usuelle pour traiter ce type de problème (DAGET et
GODRON, 1982; MANDIN, 1990). Une autre approche, celle de la moyenne mobile bidimensionnelle
est utilisée dans ce travail. Son utilisation est justifiée par la qualité des résultats obtenus dans les
chapitres précédents.

7.2. MATÉRIELS ET MÉTHODES

7.2.1. Données

Les variations de la fréquence relative de 82 espèces sont analysées par rapport au gradient synthétique des
ressources minérales de l'horizon Al.

Les 82 espèces sont celles qui ont été étudiées dans les chapitres concernant l'influence de l'aluminium
(chapitre 4) et celle de la :-ichesse minérale du deuxième horizon (chapitre 6).

La variable relative aux ressources minérales utilisée est la variable synthétique définie dans le chapitre 5.
Rappelons que cette variable synthétique tient compte du srr mesuré au pH du sol, du CfN et de la forme
d'humus.

Les 306 relevés, pour lesquels il existe des analyses de sols complètes, sont pris en compte. Leur
répartition dans les différentes strates du plan d'échantillonnage est la suivante:

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux

magmatique <600 8 7 9 7 13 17 61

600-900 10 15 12 14 17 12 80
>900 7 Il 9 Il 10 8 56

gréseux <600 11 8 13 16 8 12 68
600-900 7 9 7 8 6 4 41

Totaux 43 50 50 56 54 53 306
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Pour cette étude, le plan d'échantillonnage est déséquilibré vis-à-vis de l'altitude. 129 relevés sont traités
dans la strate inférieure à 600 mètres, 121 dans la strate comprise entre 600 et 900 m et seulement 56 dans
la strate supérieure à 900 m. Cependant, même pour cette strate, un nombre de relevés relativement
important (supérieur ou égal à 7) a été réalisé pour chaque type d'humus.

7.2.2. Méthode

La fréquence des espèces est calculée par la méthode de la moyenne mobile bivariée. La distribution de
chaque espèces est donc calculée simultanément vis-à-vis de l'altitude et du gradient de ressources
minérales. La méthodologie est la même que celle utilisée dans les chapitre 4 et 6. Ici aussi, une fonction
de pondération gaussienne des relevés est utilisée. La taille de la fenêtre mobile correspond au 1/3 de
l'intervalle entre le minimum et le maximum de chaque variable. D'autre part, les résultats ne sont
présentés et analysés que pour les probabilités d'occurrence calculées avec au moins dix relevés.

7.3. RÉSULTATS

Les diagrammes de fréquence des espèces ont été analysés pour une fourchette altitudinale variant de 265 à
1215 m et un éventail de niveaux trophiques variant, en moyenne, du dysmoder (avec un srr inférieur à
10 % et un C/N compris entre 25 et 30) au muII eutrophe (avec un srr saturé et un C/N proche de Il).

La ronce (Rubus sp.) au comportement difficile à interpréter n'a pas été rattachée à un comportement type
vis-à-vis de l'altitude et des ressources minérales du sol.

Les autres espèces sont classées suivant leur sensibilité à chacun des deux descripteurs analysés. Pour
chacun des descripteurs, quatre types de distributions sont distingués: indifférence vis-à-vis du descripteur,
fréquence maximale à une extrémité du descripteur, fréquence maximale pour des valeurs intermédiaires du
descripteur, fréquence maximale pour l'autre extrémité du descripteur. Pour l'analyse des distributions des
espèces vis-à-vis des deux variables prises simultanément, 16 (4*4) classes sont donc distinguées. Le
rattachement d'une espèce à une classe est réalisé par J'observation visuelle des diagrammes de fréquence de
chaque espèce vis-à-vis de l'altitude et des ressources minérales de l'horizon Al.

7.3. 1. Les espèces insensibles au niveau trophique

Trois espèces semblent indifférentes vis-à-vis de l'altitude. II s'agit de Fagus sylvatica (arbuste+plantule),
Dryopteris carthusiana et Teucrium scorodonia.
Ilex aquifolium, Lonicera peryclymenum, Quercus petraea (arbre et arbuste+plantule) (figure 67) sont
localisés à félÎble altitude. Ces trois espèces sont, biogéographiquement, des espèces subatlantiques.
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Figure 67 : Exemple de deux espèces insensibles aux ressources minérales du sol. Teucrium
scorodonia est insensible à l'altitude, Quercus petraea (stade arboré) est localisé à basse altitude.

Abies alba (arbre, arbuste+plantule), Picea abies (arbre) et Dryopteris dilatata sont situés de préférence à
altitude moyenne. Enfin, Rubus idaeus et Solidago virgaurea ont leur optimum pour une altitude élevée
ou maximale (Figure 68).
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Figure 68 : Exemple de deux espèces insensibles aux ressources minérales du sol. Dryopteris dilatata
est plutôt localisée à altitude moyenne, Solidago virgaurea est localisé à altitude élevée.

7.3.2. Les espèces insensibles à l'altitude

Quinze taxons dont huit espèces acidiphiles sont insensibles à l'altitude (Figure 69).
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Figure 69 : Exemple de trois espèces insensibles à
l'altitude Deschampsia flexuosa est plutôt
localisée sur les milieux acide, Luzula
luzuloides est localisée dans les milieux à
richesse minérale faible à moyenne,
Plagiomnium undulatum a sa fréquence
maximale dans les milieux les plus riches

0,3 0,9 1,5

Deschampsia flexuosa

1129 -

985 -

841

697
10%

1

553 ~
1

409 ~

l,
265.., 1

-1,9 -1,4 -0,8 -0,2 0,3 0,9 1,5

Plagiomnium undulatum

- 137 -



Partie III : effet de paramètres du milieu sur la réponse des espèces
aux variations de ressources minérales de l'horizon Al

Il s'agit de Bazzania trilobata, Calluna vulgaris, Deschampsiaflexuosa, Dicranum scoparium, Pleurozium
schreberii, Rhytidiadelphus loreus, Vaccinium myrtillus, Pinus sylvestris (arbuste+plantule). Trois
espèces, Anemone nemorosa, Fagus sylvatica (arbre), Luzula luzuloides, ont des optimums intermédiaires
vis-à-vis des ressources minérales. Enfin quatre espèces neutrophiles semblent peu sensibles aux
variations d'altitude. Il s'agit de Brachypodium sylvaticum, Eurynchium striatum, Fraxinus excelsior
(arbre) et Plagiomnium undulatum.

7.3.3. Les espèces sensibles à l'altitude et aux ressources minérales du sol

7.3.3.1. Les espèces acidiphiles

Trois espèces acidiphiles, ainsi que la strate arborée d'une essence, sont plus fréquentes aux altitudes
faibles à moyennes. Il s'agit de Leucobryum glaucum, Melampyrum pratense, Pinus sylvestris (arbre),
Polytrichum formosum, et Pteridium aquilinum (figure 70). Picea abies au stade arbustif est plutôt
trouvé, quant à lui, aux altitudes moyennes.

Figure 70 : Exemple d'une espèces sensible à
l'altitude et aux ressources minérales du milieu.
Pteridium aquilinum est localisée de préférence
à altitude faible ou moyenne et dans les milieux
acides (cette espèce est peut-être bimodale).
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7.3.3.2. Les espèces ayant leur optimum pour des niveaux trophiques
intermédiaires

18 espèces et la strate arbustive de deux essences sont classées dans cette catégorie. Deux espèces, Luzula
sylvatica et Sorbus aucuparia (arbuste) ont une distribution difficile à interpréter vis-à-vis de l'altitude,
c'est pourquoi, elles n'ont pas été classées vis-à-vis de ce descripteur. Parmi les autres, on trouve
Atrichum undulatum, Carex pililufera, Deschampsia cespitosa et Luzula pilosa à basse altitude. Acer
pseudoplatanus (arbuste + plantule),Cardamine heptaphylla, Digitalis purpurea Festuca altissima Galium
saxatile et Oxalis acetosella sont trouvés à altitude moyenne.
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Figure 71 : Exemple de trois espèces sensibles à
l'altitude et aux ressources minérales du sol. Ces
trois espèces ont leur optimum pour des milieux à
ressources minérales intermédiaires. Luzula
pilosa est localisée à faible altitude, Festuca
altissima est localisée à altitude moyenne,
Rumex arifolius a sa fréquence maximale pour
les altitudes les plus élevées.
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Enfin, Adenostyles alliariae, Athyrium filix-femina, Milium effusum, Paris quadrifolia, Polygonatum
verticillatum, Prenanthes purpurea, Rumex arifolius et Senecio fuchsii ont leur optimum pour les
altitudes les plus élevées (figure 71).

7.3.3.3. Les espèces neutrophiles

Les 26 espèces (ou strates) de ce groupe sont également réparties dans toutes les gammes d'altitude (figure
72) .
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Figure 72 : Exemple de trois espèces sensibles à
l'altitude et aux ressources minérales du sol. Ces
trois espèces ont leur optimum pour des milieux à
ressources minérales élevées. Hedera helix est
localisé à faible altitude, Eup Il 0 r b i a
amygdaloides est localisée à altitude moyenne,
Dryopteris filix-mas a sa fréquence maximale
pour les altitudes les plus élevées.
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Carpinus betulus (arbre), Corylus avellana, Redera helix, Melica uniflora, Prunus avium (arbre) sont
plutôt localisés à basse altitude. Carex sylvatica, Circaea lutetiana. Epilobium montanum. Euphorbia
amygdaloides, Fraxinus excelsior (arbuste+plantule), Galium odoratum, Geranium robertianum,
Glechoma hederacea, Mercurialis perennis, Stachys sylvatica et Viola sylvestris ont leur fréquence
maximale pour les altitudes moyennes. Enfin Acer pseudoplatanus (arbre), Dryopteris filix-mas,
Galeopsis tetrahit, Impatiens noli-tangere. Lamiastrum galeobdolon. Lunaria rediviva, Poa nemoralis,
Si/ene dioica, Ste liaria nemorum, Vlmus glabra (arbre) et Vrtica dioica sont plus fréquents à altitude
élevée.

7.4. DISCUSSION

7.4.1. Variations de profils écologiques avec l'altitude

L'influence marquée de l'altitude a des conséquences importantes sur la distribution des fréquences des
espèces vis-à-vis de la richesse minérale. Deux grands ensembles de réponses sont possibles .

• Le premier cas est celui où il n'y a pas d'effet d'interaction entre le niveau trophique et l'altitude sur la
fréquence des espèces. La fréquence d'une espèce à une altitude et pour un niveau trophique donné peut être
prédite par son comportement vis-à-vis de l'altitude et son comportement vis-à-vis de la richesse minérale.
Dans ce cas, le comportement des espèces vis-à-vis du niveau trophique est le suivant:
- lorsque l'espèce est éloignée de son optimum aItitudinal, elle est présente sur un faible

éventail de niveaux trophiques. Sa présence est localisée sur les milieux de niveau
trophique optimal;

- lorsque l'espèce est proche de son optimum aItitudinal, elle est présente sur un vaste
éventail de niveaux trophiques. Elle peut être située sur des milieux défavorables du point de vue
nutritionnel (figure 73).

00

cf

Fréquence
1

/i
Of----,-----,~='----.-

~
--;'

Gradient synthétique de
nutrition minérale

290 m

Fréquence
1

Graèient synthétique de
nutrition minérale

840 m

Figure 73 : Distribution de Geranium robertianu11I vis-à-vis d'un gradient synthétique de richesse
minérale pour deux altitudes. L'optimum altitudinal de cette espèce est situé entre 800 et 1000 m.

• Le second cas est celui où il y a un effet d'interaction entre le niveau trophique et l'altitude sur la
fréquence des espèces. La fréquence d'une espèce à une altitude et pour un niveau trophique donné ne peut
pas être prédite par son comportement vis-à-vis de l'altitude et son comportement vis-à-vis de la richesse
minérale. Trois types d'interaction ont été observés.
1 - L'amplitude écologique des espèces vis-à-vis de la richesse minérale diminue lorsque l'on s'approche de
l'optimum altitudinal. C'est le cas de Melica ulliflora et à un degré moindre de Calluna vulgaris
(figure 74).
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Figure 74 : Distribution de Melica unijlora vis-à-vis d'un gradient synthétique de richesse minérale à
différentes altitudes. L'amplitude écologique de cette espèce pour les ressources minérales du sol diminue à
proximité de son optimum pour l'altitude (l'axe x correspond au gradient synthétique de richesse minérale).

2 - L'optimum écologique des espèce vis-à-vis des ressources minérales varie avec l'altitude (figure 75).
Ce cas correspond au phénomène de compensation de facteurs.
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Figure 75 : Distribution de Milium effusum vis-à-vis d'un gradient synthétique de richesse minérale à
différentes altitudes. La zone de fréquence maximale vis-à-vis des ressources minérales du sol varie avec
l'altitude (x correspond au gradient synthétique de richesse minérale, y correspond à la fréquence de
l'espèce .. y varie de 0 à 1).

Sept espèces sont concernées par ce phénomène, il s'agit d'Acer pseudoplatanus (arbuste+plantule),
Melampyrum pratense, Milium effusum, Oxalis acetosella, Paris quadrifolia, Polygonatum verticillatum,
et Polytrichum formosum. Étonnamment, la fréquenœ maximale de toutes ces espèces, qu'elles soient
acidiphiles ou neutrophiles, se décale vers les milieux acides lorsqu'on s'élève en altitude. L'augmentation
de pluviométrie et la baisse des températures ser.1blent "compenser" des ressources minérales moins
abondantes. Ce phénomène peut être dû à un effet direct de ces deux facteurs et/ou à des phénomènes
indirects de compétition.

D'autre part, pour Milium effusum, ce décalage de l'optimum vers les milieux acides est comparable à
celui observé par LE TACON ET TIMBAL (1972) entre les régions du nord-Est (optimum sur les
milieux riches) et du nord-ouest de la France (optimum sur les milieux acides). Le principal facteur
commun entre une altitude élevée dans le nord-est et le nord-ouest est la régularité des précipitations et
donc l'absence de période de relative sécheresse. La période de sécheresse estivale pourrait être la cause
d'une augmentation de l'aluminium dans les solutions du sol. Ceci pourrait expliquer la faible fréquence du
Millet dans les milieux mésotrophes du nord-est à basse altitude.

3 - Le dernier cas de figure recensé correspond à une variation "locale" de fréquence, d'amplitude et
d'optimum écologique des espèces. Le cas du chêne sessile au stade arboré est iIlustratif (figure 76).
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Figure 76 : Distribution de
Quercus petraea (arbre) vis-à
vis d'un gradient synthétique de
richesse minérale à différentes
altitudes. Le Chêne sessile a un
optimum trophique marqué pour
les milieux acides à altitude
élevée (x correspond au gradient
synthétique de richesse minérale,
y correspond à la fréquence de
l'espèce).

Aucune autre espèce n'a été rattachée à ce groupe du fait de la difficulté de distinguer les fluctuations dues
aux hasard des optimums "locaux" réels. C'est pourquoi une meilleure connaissance de l'autécologie des
espèces ou la répétition des mesures sont nécessaires avant de pouvoir rattacher des espèces à ce type de
fonctionnement.

• En conclusion, l'analyse de la réponse des espèces aux deux descripteurs étudiés montre que la plupart des
espèces analysées (plus de 60 %) réagissent à l'altitude et à un gradient synthétique de richesse minérale du
sol. Pour toutes c~s espèces, les profils écologiques vis-à-vis de la richesse minérale du
sol sont différents suivant l'altitude considérée. Pour certaines d'entre elles, ces profils
sont difficilement prédictibles à l'aide des profils unidimensionnels établis pour
l'altitude et pour le gradient de ressources minérales. L'observation des diagrammes
bidimensionnels semble, pour ces espèces, nécessaire.

D'autre part, les phénomènes d'interaction qui affectent plusieurs espèces sont multiples. Le phénomène de
compensation de facteurs ne semble représenter qu'un type possible.

7.4.2. Répartition de l'optimum des espèces vis-à-vis de l'altitude et des
ressources minérales du sol.

Le classement des espèces suivant leur comportement vis-à-vis des ressources minérales du sol et de
l'altitude montre un fort déséquilibre. (tableau 17).

Augmentation des ressources minérales .....

Ress. Min. Effet nul Effet négatif Effet positif Effet positif Total
Altitude puis négatif

ëi Effet nul 3 8 3 4 16
ê<i
~ Cl)

Effet négatif1':-0 4 5 4 5 17Cl) ;:l

E .::: Etlet positIfblJ~

4 1 6 Il 21;:l <1l puis négatif
)~

Effet positif 2 0 8 Il 21

Total 13 14 21 31 79

Tableau 17: Classement des espèces suivant leur comportement vis-à-vis des ressources minérales du sol
et de l'altitude.
Lorsque l'augmentation d'un facteur a un effet négatif sur la fréquence d'une espèce, cette espèce a son
optimum pour les valeurs faibles de ce facteur. Lorsque l'augmentation d'un facteur a un effet positifpuis
négatif sur la fréquence d'une espèce, cette espèce a son optimum pour les valeurs intermédiaires de ce
facteur. Enfin, lorsque l'augmentation d'un facteur a un effet positif sur la fréquence d'une espèce, cette
espèce a son optimum pour les valeurs fortes de ce facteur.

Les espèces acidiphiles, sensibles à l'altitude, ont presque toutes leur optimum écologique situé à basse
altitude. La majeure partie des acidiclines ou des neutrophiles analysées ont leur optimum à altitude
moyenne ou élevée (un grand nombre d'espèces neutrophiles sont collinéennes, mais du fait de leur faible
fréquence dans l'échantillon, elles n'ont pas été retenues parmi les espèces analysées).
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La répartition hétérogène des optimums des espèces vis-à-vis des gradients de richesse minérale et
d'altitude a des conséquences importantes sur le caractère indicateur de la flore. L'exemple théorique, du
nombre d'espèces indicatrices de chaque groupe dans un milieu mésotrophe à différentes altitudes, permet
d'illustrer ces conséquences:

A faible altitude:

- plusieurs espèces acidiphiles ont leur optimum altitudinal pour cette valeur d'altitude, elles sont donc
fréquentes sur une large gamme de niveaux trophiques, certaines sont présentes sur les milieux
mésotrophes ;

- plusieurs espèces neutrophiles ont leur optimum altitudinal pour cette valeur d'altitude, elles sont donc
fréquentes sur une large gamme de niveaux trophiques, certaines sont présentes sur les milieux
mésotrophes ;

Le milieu contient donc des espèces acidiclines, quelques espèces acidiphiles et quelques espèces
neutrophiles; le niveau trophique indiqué est mésotrophe.

A altitude élevée:

- aucune espèce acidiphile n'a son optimum altitudinal pour cette valeur d'altitude. A cette altitude, les
acidiphiles sont présentes uniquement sur les sols acides qui correspondent à leur optimum nutritionnel,
aucune acidiphile n'est présente sur les milieux mésotrophes ;

- plusieurs espèces neutrophiles ont leur optimum altitudinal pour cette valeur d'altitude, elles sont donc
fréquentes sur un large éventail de niveaux trophiques, certaines sont présentes sur les milieux
mésotrophes (voir figure 73) ;

Le milieu contient donc des espèces acidiclines, et quelques espèces neutrophiles; le niveau trophique
indiqué est mésotrophe à eutrophe.

En conséquence, pour des milieux équivalents du point de vue de leur composition
minérale, la végétation est plus neutrophile à altitude élevée qu'à faible altitude.

Trois séries de résultats obtenus à partir de trois approches indépendantes et sur trois variables différentes
étayent cette affirmation. La première approche est basée sur le calcul du nombre d'espèces dans différentes
situations altitudinales et trophiques, la seconde repose sur l'étude des résultats de l'A.F.C. et la troisième
sur l'analyse des résidus de l'estimation du pH de l'horizon Al par un expert.

Calcul du nombre d'espèces de chaque groupe présentes dans différents milieux

Le nombre d'espèces dans chacun des groupes de ressources minérales (acidiphiles, acidiclines,
neutrophiles) a été évalué pour différents milieux et trois altitudes (400, 750 et 1100 m). Le nombre
d'espèces indiqué est plus indicateur que réel pour deux raisons:

- Seules 81 espèces sur plus de 265 sont prises en compte. Elles représentent cependant environ 85 % du
total des occurren:::es de l'échantillon de 473 relevés. Les valeurs indiquées seront donc inférieures d'environ
15 % par rapport à la réalité.

- Le nombre d'espèces d'un groupe a été calculé en sommant la probabilité d'occurrence des espèces de ce
groupe vis-à-vis de l'altitude et des ressources minérales du sol. Or pour être exact, le lissage aurait du être
réalisé sur le nombre d'espèces du groupe et non sur chaque espèce individuelle. La méthode utilisée
introduit par rapport à la méthode optimale une incertitude liée à l'utilisation des probabilités de présence
plutôt que des occurrences réelles des espèces. Cependant Il n'y a aucune raison pour que cette méthode
introduise un biais dans les résultats.

L'évaluation du nombre d'espèces est mentionnée dans le tableau 18.
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Milieu hyperoligotrophe
Alt.\Groupe Acidiph.(nb)

409 6
754 6,2
1100 3,2

(humus type : dysmoder)
Acidicl.(nb) Neut.(nb)

2,2 0,2
3,8 0,6
4 0,9

Alt.\Groupe Acidiph.(%)
409 71
754 58
1100 40

Acidicl.(%)
26
36
49

Neut.(%)
2
6

11

Milieu oligotrophe (humus type : mull moder)
Alt.\Groupe Acidiph.(nb) Acidicl.(nb) Neut.(nb)

409 3,4 4 1
754 3,2 5,5 1,4
1100 2,4 7,5 1,9

Milieu mésotrophe (humus type : mull mésotrophe)
Alt.\Groupe Acidiph.(nb) Acidicl.(nb) Neut.(nb)

409 1,3 3,9 3,3
754 0,6 6,1 5,5
1100 0,2 8,4 5,9

Alt.\Groupe Acidiph.(%)
409 40
754 32
1100 20

Alt.\Groupe Acidiph.(%)
409 15
754 5
1100 1

Acidicl.(%)
48
54
64

Acidicl.(%)
46
50
58

Neut.(%)
12
14
16

Neut.(%)
39
45
40

Milieu eutrophe (humus
Alt.\Groupe Acidiph.(nb)

409 0,4
754 0,3
1100 0,2

type : mull
Acidicl.(nb)

3
5,5
5,3

eutrophe)
Neut.(nb)

8,2
10,7
11,3

Alt.\Groupe Acidiph.(%)
409 3
754 2
1100 1

Acidicl.(%)
26
33
32

Neut.(%)
70
65
67

Tableau 18: Évaluation du nombre d'espèces de chaque groupe pour trois altitudes et 4 valeurs du gradient
synthétique de richesse minérale (les valeurs du gradient de ressources minérales n'ayant pas de
signification par elles-mêmes. ce sont les types d'humus les plus fréquemment rencontrés pour celles-ci
qui ont été indiqués). La proportion d'espèces de chaque groupe dans chaque milieu est mentionnée dans la
partie droite du tableau.

Les résultats sont sans ambiguïté: la proportion d'espèces acidiphiles est nettement moindre pour les
milieux globalement acides à altitude élevée qu'à faible altitude. Inversement, la proportion d'acidiclines et
de neutrophiles est plus importante.

Analyse des résultats de l'A.F. C.

L'axe 1 de l'A.F.e. (voir figure 52) réalisé sur les 306 relevés de l'échantillon est fortement corrélé au srr
de l'horizon Al (R2 ajusté =0,59). Les résidus de la régression: Coordonnée d'un relevé sur le FI = f (Srr
du relev~) sont corrélés de façon hautement significative à l'altitude. Il en résulte que si l'estimation du
SfT peut être réalisée avec la végétation uniquement, cette estimation sera plus précise si l'on tient
compte de l'altitude. L'équation de la régression multiple est la suivante:
srr = (0,341 *coord. FI) + (-0,000227*altitude) + 0,544.
L'effet des deux variables est hautement significatif.
Il résulte de cette équation que pour un 8fT égal à X prédit à 400 et à 1100 m., le 8fT réel
sera effectivement égal à X à 400 m et égal à X(1-16/100) à 1100 m.

Analyse de la prédiction du pH de l'horizon Al à l'aide de la végétation par un expert

Le pH eau de l'horizon Al a été estimé à l'aide du caractère bio-indicateur de la végétation par un expert
(voir chapitre 10). Les prédictions sont réalisées à partir de la végétation seule, sans indication de la valeur
de variables de milieu. La différence entrè le pH réel et le pH estimé par l'expert est corrélée à l'altitude de
façon significative au seuil de 10 %. L'estimation du pH eau est surévaluée pour les altitudes élevées.
Pour un même pH X évalué à 400 et 1100 m, le pH réel est égal à X à 400 m et à X - 0,3 à 1100 m.
L'expert est, pour les mêmes caractéristiques minérales du sol, trompé par le caractère plus neutrophile de
la végétation à altitude élevée qu'à altitude faible.
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7.4.3. Influence des autres facteurs sur la fréquence des espèces

L'examen attentif des diagrammes de fréquence montre des effets qui ne sont pas imputables aux
descripteurs étudiés. L'analyse de quelques espèces de la strate arborée illustre la combinaison des
paramètres qui influent sur l'écologie des essences. Ces espèces sont choisies parce que leur écologie est
mieux connue que celle des herbacées d'une part et parce que l'étude de l'influence mutuelle des espèces les
unes sur les autres est plus simple du fait du faible nombre d'espèces concernées (une dizaine pour la strate
arborée). Les quatre espèces étudiées sont le Chêne sessile, le Hêtre, le Sapin et l'Érable. Ces quatre
essences sont les plus fréquentes dans l'échantillon (si l'on exclut l'Épicéa très utilisé comme essence de
reboisement). La distribution des fréquences de ces quatre espèces est indiquée dans la figure 77 .
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Figure 77 : Fréquence de quatre essences au stade arboré en fonction d'un gradient synthétique de richesse
minérale du sol et de l'altitude.

Deux espèces sont très sensibles à l'une ou l'autre des variables analysées: le chêne sessile est localisé à
basse altitude; l'Érable sycomore a un préférendum écologique marqué pour les sols à bonnes ressources
minérales. Du point de vue autécologique, le Sapin et le Hêtre ont tendance à être localisés dans les
milieux médians vis-à-vis de l'altitude pour le Sapin, vis-à-vis des ressources minérales du sol pour le
Hêtre.
Deux facteurs non abiotiques viennent modifier les fréquences de ces quatre essences. Il s'agit du facteur
anthropique et de la compétition entre espèces.

L'homme, par sa sylviculture, a modifié la fréquence du Sapin principalement aux altitudes faibles (à
proximité des villages) et à altitude élevée (à proximité des pâturages d'altitude). Il est donc tout à fait
probable que la fréquence du Sapin est naturellement plus importante aux deux extrêmes altitudinaux
(RAMEAU et al., 1994).
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La compétition entre essences constitue le second facteur qui influence de façon visible la fréquence des
espèces. Pour la presque totalité des combinaisons écologiques, deux essences dominent les peuplements.
II s'agit du Hêtre et du Chêne à basse altitude, et du Hêtre et du Sapin à altitude plus élevée (après 500 m
environ). A partir de ce canevas, l'augmentation de fréquence des autres essences se traduit par une
diminution de l'une ou l'autre des essences principales.

L'examen des variations de fréquence du Hêtre est significatif à cet égard. Ainsi, il est possible de trouver
une explication logique aux fréquences faibles de cette essence.

Le creux à 30 % de fréquence dans les milieux riches situés à altitude forte est du au fort pouvoir
concurrentiel de l'Érable à cette altitude et pour ce niveau trophique.

Le creux à JO % dans les milieux riches collinéens est provoqué par la forte concurrence du Charme en
partie favorisé par l'homme. II est clair que la baisse de fréquence à cette altitude n'est pas autécologique
mais bien due à la concurrence car avec la disparition du Charme au delà de 600 m, le Hêtre a une
fréquence élevée dans les milieux riches.

Au pôle acide, le creux de fréquence à 30 % du Hêtre est explicable par la triple concurrence à cette altitude
du Sapin, du Chêne sessile et du Pin sylvestre. Inversement le pouvoir concurrentiel limité du Hêtre pour
les milieux très acides favorise le développement du Chêne à des altitudes qu'il n'atteint nulle part ailleurs.

De même, les pics de fréquence du Hêtre sont imputables à une concurrence plus faible des autres
essences. Ainsi sa fréquence (ainsi que celle de l'Érable) augmente fortement à altitude élevée du fait de la
disparition du Sapin. Le pic à 70 % correspond également à des zones écologiques où l'influence des autres
essences est modérée. Cette faible influence est provoquée par des milieux trop acides pour l'Érable, trop
riches pour le Pin sylvestre, trop élevé en altitude pour le Chêne et peut-être pas assez élevé pour le Sapin
(qui à cette altitude a probablement été éliminé de façon drastique par les activités humaines).

En conclusion, il est probable que le Hêtre a sa fréquence maximale dans des milieux
(altitude élevée et milieu assez acide) où il est peu à l'aise sur le plan écologique. Ce
phénomène est imputable au faible pouvoir concurrentiel des autres espèces dans ce type
de milieu.

Ce modèle n'est cependant pas transposable entièrement aux espèces herbacées. Pour ces espèces,
l'intervention anthropique ne peut être qu'indirecte du fait de la modification de la canopée. D'autre part, les
effets de la concurrence doivent être moins importants: un recouvrement important de la strate herbacée
est en effet assez peu fréquent.

7.5. CONCLUSION

L'analyse de l'influence de l'altitude sur la distribution des espèces vis-à-vis des ressources minérales dü sol
met en évidence plusieurs points intéressants.

L'influence de l'altitude sur le comportement nutritionnel des espèces est très marquée: pour une espèce,
la fréquence, l'amplitude et même l'optimum écologique vis-à-vis de la nutrition minérale peuvent évoluer
fortement avec l'altitude. Trois facteurs principaux semblent à l'origine de ces variations. II s'agit de
l'augmentation naturelle de la fréquence des espèces lorsque l'on s'approche de leur optimum altitudinal,
des effets d'interaction de facteurs et enfin des phénomènes liés à la concurrence entre espèces.

Ces variations des profils écologiques pour la richesse minérale avec l'altitude entraîne trois conséquences
pratiques:
- L'élaboration des profils écologiques doit être réalisée selon un plan d'échantillonnage stratifié suivant la

richesse minérale et l'altitude. L'absence de stratification selon l'altitude conduit à des profils écologiques
biaisés.

- Le caractère indicateur des profils écologiques réalisés avec des relevés provenant d'un vaste éventail
d'altitudes doit être utilisé avec prudence à une altitude donnée. En effet, le profil d'une espèce pour une
altitude fixée est généralement différent du profil global. Cependant, les résultats montrent des variations
de fréquences plutôt que d'optimums. II en résulte que le caractère indicateur des espèces ne varie pas sur
un large éventail d'altitudes.
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- Enfin, il est possible d'imaginer une différenciation du caractère indicateur des espèces les plus sensibles
avec l'altitude, notamment pour celles dont l'optimum vis-à-vis de la richesse minérale du sol est
subordonnée à l'altitude.

Du point de vue fondamental, la variété des phénomènes d'interaction a pour conséquence de rendre ceux-ci
difficilement modélisables (par la régression logistique par exemple) sans observation préalable des
diagrammes bidimensionnels.

La répartition hétérogène des optimums des espèces vis-à-vis de l'altitude et des ressources minérales du
sol constitue le second résultat intéressant de ce chapitre. Pour des ressources minérales identiques,
ce phénomène est à l'origine d'une végétation de plus en plus neutrophile au fur et à
mesure que l'on s'élève' en altitude.

Ce chapitre confirme et illustre également l'importance déjà bien connue de la compétition entre espèces.
La fréquence observée vis-à-vis du niveau trophique semble toujours être la résultante d'un équilibre entre
les phénomènes autécologiques et les phénomènes de compétition. Le Hêtre qui a sa fréquence maximale
dans une situation autécologique défavorable, est un bon exemple.

L'analyse des phénomènes d'interaction, dont ce chapitre illustre la complexité, mériterait, par ailleurs,
d'être approfondie.. L'influence de la concurrence sur les profils autécologiques vis-à-vis d'une variable
environnementale nécessite également des études complémentaires. Enfin une étude plus fondamentale sur
les problèmes de niche écologique à deux dimensions peut être réalisée. En effet, d'une part, l'écologie des
espèces vis-à-vis des deux variables de milieu les plus importantes est définie et d'autre part les outils
d'étude de la niche (les notions d'optimums et d'amplitude écologique) sont aisément extrapolable de une à
deux dimensions.
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Chap. 8 : influence de la situation géographique

8.1. INTRODUCTION

La représentation cartographique des données concernant la flore et la végétation est une préoccupation
souvent importante des phytoécologues. Le plus souvent, ce sont des communautés végétales définies qui
sont cartographiées.

La cartographie des espèces offre la possibilité d'étudier l'aire de répartition de chaque taxon (DUPONT,
1990) et d'établir la relation entre les caractères macroclimatiques ou géologiques et la distribution des
espèces. La cartographie offrc un intérêt certain en matière de politique patrimoniale. Elle permet
également d'émettre des hypothèses sur la diversité génétique des espèces à travers les caractères de leur aire
de répartition (aires continues, disjointes ...)

Nous abordons également la distribution spatiale des données floristiques, mais notre objectif diffère de
ceux généralement assignés à ce genre d'étude. Il s'agit ici d'analyser l'influence de la situation
géographique des relevés sur le profil écologique des espèces vis-à-vis de la richesse
minérale du sol.

L'analyse de l'effet régional nécessite la maîtrise des principaux facteurs du milieu influant sur la
végétation. En effet, un lien cntre des modalités d'un facteur important et une zone géographique pourrait
conduire à attribuer à la région une influence qui n'est due qu'à une variable liée. Les études réalisées sur ce
massif (PENEL, 1979 ; HUBERT, 1986 ; MORLOT, 1986 ; OBERTI, 1987 ; PIGUET, 1987... ) ainsi
que les résultats des <inalyse~ multivariées de ce travail indiquent qu'un seul descripteur, l'altitude, est
réellement important dans le cadre fixé pour la validité des résultats (couvert fermé, absence de conditions
hydromorphes). C'est pourquoi, ce descripteur est pris en compte dans toutes les analyses réalisées dans ce
chapitre.

L'évaluation de l'influence du contexte géographique est réalisée en plusieurs étapes. Dans un premier
temps, un effet global de la situation géographique sur la répartition des espèces est recherché une fois
tenu compte de l'altitude et des ressources minérales du sol. Pour réaliser cette première étape, la
probabilité de présence de chaque espèce est estimée pour chaque relevé à partir de l'altitude et du niveau
trophique de celui-ci. La différence entre note réelle et probabilité de présence est ensuite calculée. Cette
différence est positive si l'espèce est plus présente que prévu sur le site du relevé; elle est négative sinon.

La répartition spatiale des différences entre note réelle et probabilité de présence est utilisée pour distinguer
les différences qui sont aléatoires ou locales de celles qui sont dues au contexte géographique. Un
ensemble de différences presque toutes du même signe (par exemple, la note réelle est presque toujours
supérieure à la note attendue) dans une même région est attribué à l'effet du contexte géographique. Dans
ce cas on peut penser que les différences ne sont pas dues au hasard, mais à un facteur du milieu localisé
dans cet espace géographique. Par contre, des fluctuations de signe différent dans une même région seront
attribuées à des effets aléatoires ou locaux.
L'étape suivante consiste à regrouper les espèces qui réagissent de façon semblable et à réaliser des
moyennes de différences entre note réelle et probabilité d'occurreilce par groupe d'espèces afin de définir
précisément les limites des régions individualisées.

L'interprétation des effets régionaux en terme d'effets de facteurs du milieu importants pour la plante est
ensuite réalisée. Cette interprétation n'est pas indépendante de l'échelle de travail (BUREL et al., 1992 ;
REED et al., 1993). L'échelle de distance entre les sites sondés est kilométrique dans une région d'étude
qui s'étend sur tout le massif. Il semble donc exclu d'observer des phénomènes influant à des échelles
inférieures telles que l'effet du peuplement ou celui du mésoclimat (BECKER, 1982). A l'échelle du
massif Vosgien, il est probable que ce sont essentiellement des effets macroclimatiques qui seront mis en
évidence.

La dernière étape du traitement est basée sur la réalisation de profils bidimensionnels (niveau trophique
altitude) pour chaque espèce et chacune des régions individualisées. Il est alors possible d'obtenir des
profils monovariés de fréquence vis-à ·vis du niveau trophique connaissant l'altitude et la région. L'effet
propre de la situation régionale sur le comportement nutritionnel des espèces peut alors être évalué.
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8.2. MATÉRIELS ET MÉTHODES

L'influence de la situation géographique est étudiée pour 82 espèces. Les critères de choix de ces espèces
sont exposés au paragraphe 421.
306 relevés sont utilisés. Ce sont les mêmes que ceux utilisés dans les chapitres 5 et 8. La répartition
spatiale de ces relevés est indiquée sur la carte 5.
Les relevés sont répartis de façon relativement homogène sur tout le massif, tant dans sa partie lorraine
que dans sa partie alsacienne.

8.2.1. Sensibilité des espèces à l'influence de la situation géographique

Pour un relevé, la probabilité de présence d'une espèce est estimée à l'aide du diagramme de probabilité
d'occurrence pour la richesse minérale du sol et l'altitude (voir le chapitre 7). La variable synthétique,
définie au chapitre 5 constitue l'indicateur de nutrition minérale utilisé dans cette partie. Il prend en
compte le srr, le C/N et le type d'humus (voir le chapitre 5.3.3.3). Pratiquement, la probabilité de
présence n'est pas estimée graphiquement, mais directement à partir des valeurs calculées. Les calculs sont
réalisés pour 100 valeurs régulièrement réparties le long de chaque gradient écologique. 10000 (100*100)
probabilités de présence sont donc estimées pour chaque espèce.
La différence entre la note réelle (0 ou 1) d'une espèce dans un relevé et sa valeur estimée est ensuite
calculée puis représentée cartographiquement. (figure 78).

8.2.2. Délimitation des zones géographiques

Elle est réalisée en plusieurs étapes.
- Pour chaque espèce, l'observation de la carte des différences entre note réelle et probabilité de présence
permet de localiser les zones où l'espèce est moins fréquente que prévu ainsi que celles où elle est plus
fréquente que prévu; Cette détermination est réalisée de façon visuelle (figure 79).
- Les espèces possédant un comportement semblable sont ensuite regroupées dans une même classe.
- En chaque site, une moyenne des différences de fréquence est ensuite réalisée pour toutes les espèces d'un
même groupe. Ceci, afin d'éliminer les fluctuations des espèces prises de façon individuelle et de
déterminer précisément les limites des régions.

8.2.3. Établissement des profils écologiques des espèces vis-à-vis du gradient
de nutrition minérale pour chaque zone

L'influence de la situation géographique sur la fréquence des espèces vis-à-vis du gradient trophique est
étudiée en tenant compte de l'effet de l'altitude: ce ~ont les diagrammes de distribution de fréquence
suivant l'altitude et le niveau trophique qui sont analysés pour chaque région.
La fréquence des espèces est calculée par la méthode de la moyenne mobile bivariée. La méthodologie est
la même que celle utilisée dans le chapitre 4. Une fonction de pondération gaussienne des relevés est
utilisée. La taille de la fenêtre mobile correspond au 1/3 de l'intervalle entre le minimum et le maximum
de chaque variable. D'autre part, les résultats ne sont présentés et analysés que pour les probabilités
d'occurrence calculées avec au moins cinq relevés.

8.3. RÉSULTATS

8.3.1. Recherche des espèces sensibles

L'observation des différences entre fréquences prévues et fréquences observées montre des résultats
généraux assez nets.
Trente et une espèces sont indifférentes aux variations de situation géographique. Il s'agit de :
Acer pseudoplatanus (arbre), Adenostyles alliariae, Anemone nemorosa, Bazzania trilobata, Brachypodium
sylvaticum, Cardamine heptaphylla, Deschampsia cespitosa, Deschampsiaflexuosa, Dicranum scoparium,
Fagus sylvatica (arbre), Galium odoratum, Galium saxatile, Glechoma hederacea, Impatiens noli-tangere,
Leucobryum glaucum, Lonicera peryclymenum, Lunaria rediviva, Luzula pilosa, Melampyrum pratense,
Mercurialis perennis, Milium effusuni, Pinus sylvestris (arbuste+plantule), Plagiomnium undulatum,
Poa nemoralis, Polygonatum verticillatum, Prunus avium (arbre), Rumex arifolius, Stachys sylvatica,
Teucrium scorodonia, Vlmus glabra (arbre), Vaccinium myrtillus.
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CARTE 5: LOCALISATION DES RELEVÉS UTILISÉS POUR ÉVALUER L'EFFET DE LA

SITUATION GÉOGRAPHIQUE SUR LE COMPORTEMENT NUTRITIONNEL DES ESPECES

ECHELLE: 1/750000
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Figure 78 : Représentation des cinq étapes du calcul de la différence entre note réelle et probabilité de présence pour
Lamiastrum galeobdolon. Illustration des différents cas de figure possibles sur 5 relevés représentatifs.

1ère étape: Représentation cartographique des occurrences et des absences de l'espèce (figure 78a)
2ème étape: Estimation de la probabilité de présence de l'espèce grâce au diagramme bidimensionnel (figure 78b)
3ème étape: Représentation cartographique des probabilités de présence de l'espèce (figure 78c)
4ème étape: Calcul de la différence entre note réelle et probabilité de présence
5ème étape: Représentation cartographique des différences (figure 78d)

Nota: pour chaque carte de lafigure 78, la taille des points est proportionnelle aux valeurs de la variable observée.
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Figure 78a : Représentation cartographique des occurrences et des absences de Lamiastrum galeobdolon (1 ère étape)

- 155 -



Figure 78b : Estimation de la probabilité de présence de Lamiastrum galeobdolon grâce au diagramme
bidimensionnel (2ème étape)
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Figure 78c: Représentation cartographique des probabilités de présence de Lamiastrum galeobdolon (3ème étape)
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Figure 78d: Représentation cartographique des différences entre notes réelles et valeurs
prédites (probabilités de présence) (5ème étape)
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Figure 79: Carte de la délimitation pour une espèce (Lamiastrum galeobdolon) des zones de différences de
fréquence homogènes
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Chap. 8 : influence de la situation géographique

Trente sept espèces sont moins représentées que prévu à l'est et/ou à l'ouest du massif et plus représentées
au centre. Il s'agit de :
Abies alba (arbre), Abies alba (arbuste+plantule), Acer pseudoplatanus (arbuste+plantule), Athyriumfilix
femina, Atrichum undulatum, Calluna vulgaris, Carex sylvatica, Circaea lutetiana, Corylus avellana,
Digitalis purpurea, Dryopteris carthusiana, Dryopteris dilatata, Dryopteris filix-mas, Epilobium
montanum, Festuca altissima, Fraxinus excelsior (arbuste+plantule), Galeopsis tetrahit, Hedera helix, Ilex
aquifolium, Lamiastrum galeobdolon, Luzula luzuloides, Luzula sylvatica. Oxalis acetosella, Paris
quadrifolia, Picea abies (arbre), Picea abies (arbuste+plantule), Polytrichum formosum. Prenanthes
purpurea, Rhytidiadelphus loreus, Rubus idaeus, Rubus species. Senecio fuchsii, Silene dioica, Solidago
virgaurea, Sorbus aitcuparia (arbuste+plantule), Stellaria nemorum, Viola sylvestris.

Quatre espèces sont localisées de façon plus importante que prévu à l'ouest du massif et nettement moins
à l'est. Il s'agit de : Carex pililufera , Euphorbia amygdaloides, Fagus sylvatica (arbuste + plantule) et
Pteridium aquilinum.

Quatre espèces sont localisées de façon plus importante que prévu à l'est du massif et moins à l'ouest. Il
s'agit de Geranium robertianum, Pinus sylvestris (arbre), Pleurozium schreberi et Urtica dioica.

Le Chêne sessile (au stade arboré ou arbustif) est plus fréquent à la fois dans la partie occidentale et la
partie orientale du massif. Il est moins répandu dans la partie centrale.

Enfin quatre espèces ne réagissent pas à un gradient ouest-est. Il s'agit de Melica uniflora moins présente
dans le sud ouest du massif et de Carpinus betulus. Eurynchium striatum, et Fraxinus excelsior (arbre) qui
sont plus fréquents que prévu dans la partie sud du massif.

8.3.2. Délimitation des régions biogéographiques

Les trois quart des espèces sensibles à la situation géographique suivent le même schéma : fréquence
moindre à l'ouest et à l'est qu'au centre du massif. Par ailleurs huit autres espèces ont des comportements
différents, mais sont sensibles aux mêmes régions géographiques.
Il semble logique de considérer que toutes ces espèces réagissent à un même gradient sous-jacent qui peut
être considéré comme le plus important à l'échelle étudiée, une fois tenu compte de l'altitude et du niveau
trophique du site.
Le calcul de la moyenne des différences, entre note réelle et probabilité de présence, des 37 espèces
réagissant de la même façon à ce paramètre pour chaque point échantillonné doit permettre d'éliminer les
fluctuations aléatoires propres à chaque espèce. Les relevés pour lesquels la fréquence générale d'apparition
de ces espèces est plus faible que prévu ainsi que ceux pour lesquels la fréquence générale d'apparition est
plus importante que prévu sont, de cette façon, mis en évidence.
L'observation de la répartition géographique de ces relevés doit permettre (ou non) de délimiter des régions
biogéographiques.

La moyenne des différences de fréquence est réalisée pour les 37 espèces sensibles réagissant de la même
façon aux variations de localisation géographique. Les résultats sont représentés sur la carte 6. Sur cette
carte la taille des points est proportionnelle à la différence de fréquence. Quatre classes sont représentées
(tableau 19) :

Classe Fréquence moyenne Fréquence moyenne Différence
réelle des 37 es èces prévue des 37 espèces moyenne

@ faible forte >10%
(j) faible forte <10%• forte faible <10%• forte faible >10%

Tableau 19: Visualisation des symboles utilisés pour mettre en évidence des effets régionaux

La répartition spatiale des points permet d'individualiser trois régions: une zone occidentale où les espèces
sensibles sont moins fréquentes que prévu, une région centrale dans laquelle les espèces sont plus
fréquentes que prévu et une région orientale où les espèces sensibles sont moins fréquentes que prévu.

L'individualisation de chaque zone est remarquable. Chacune d'elle est en effet homogène et très différente
de la région adjacente. Cette homogénéité indique que le(s) facteur(s) à l'origine des
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Partie li! : effet de paramètres du milieu sur la réponse des espèces
aux variations de ressources minérales de l'horizon Al

variations géographiques de fréquence sont suffisamment importants pour gommer l'effet
de facteurs influant (tel que le mésoclimat) à plus grande échelle.

8.3.3. Variations de fréquence des espèces dans chaque région

L'effet des régions sur la différence (réelle-estimée) de fréquence des espèces sensibles au gradient ouest-est
a été testé par une analyse de variance. Les résultats relatifs au groupe le plus important sont présentés
dans le tableau 20. Les résultats relatifs aux trois autres groupes sont associés dans le tableau 21. Les
différences sont hautement significatives pour la plupart des espèces.

La même analyse réalisée sur les espèces classées comme indifférentes ne montre pas de résultats
significatifs au seuil de 1 %.

Espèce Région ouest Région centre Région Est Signification
Abies alba (arbre) -30 9 ° 0,0001
Festuca altissima -21 6 1 0,0001
Senecio fuchsii -16 5 ° 0,0015
Picea abies (arbre) -13 4 ° 0,03
Digitalis purpurea -II 3 -1 0,03
Dryopteris filix-mas -12 7 -4 0,0023

Fréquence faible Rhytidiadelphus loreus -14 7 -7 0,0001

dans la zone Luzula sylvatica -15 7 -8 0,0001

ouest Rubus idaeus -15 8 -8 0,0001
Circaea lutetiana -3 1 ° 0,19
Calluna vulgaris -3 2 ° 0,3
Polytrichum formosum -14 8 -8 0,0002
Dryopteris dilatata -18 9 -II 0,0001
Acer pseudoplatallus (régénération) -15 8 -1O 0,0001

Silene dioica -4 3 -3 0,09
Prenanthes purpurea -II 6 -8 0,009
Galeopsis te trahit -7 6 -6 0,01
Stellaria nemorum -3 3 -4 0,06

Fréquence forte Viola sylvestris -6 6 -7 0,0006

dans la zone Abies alba (régénération) -13 9 -12 0,0001

centrale Picea abies (régénération) -12 7 -12 0,0002
Ilex aquifolium -3 3 -6 0,1
Carex sylvatica -4 4 -7 0,0005
Epilobium montanum -2 4 -6 0,0005
Solidago virgaurea -2 4 -6 0,02
Oxalis acetosella -15 II -15 0,0001
Dryopteris carthu~iana -9 7 -II 0,0006

Paris quadrifolia 2 2 -5 0,05
Sorbus aucuparia (régénération) -1O 7 -14 0,0001
Atrichum undulatum 1 3 -7 0,03

Fréquence faible Athyrium filix-femina -II 10 -16 0,0001

dans la zone Hedera helix -2 5 -1O 0,0009

est Corylus avellana -1 4 -1O 0,0013
Fraxinus excelsior (régénération) 1 4 -9 0,0024
Rubus sp -14 12 -21 0,0001
Luzula luzuloides -1 6 -14 0,004
Lamiastrum galeobdolon 3 6 -15 0,0001

Tableau 20 : Différence moyenne (en %) entre fréquence réelle et fréquence attendue du groupe d'espèces
moins répandues que prévu à l'ouest et/ou à l'est du massif vosgien. Les différences de fréquence sont
fournies pour chacune des 3 régions individualisées par l'analyse cartographique. Le seuil de signification
de l'analyse de variance testant la validité des différences de fréquences est indiqué dans la colonne de droite.
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CARTE 6: LOCALISATION DES RÉGIONS BIOGÉOGRAPHIQUES
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CluIp. 8 : influence de la situation géographique

Espèce Région ouest Région centre Région Est Signification
Espèces plus Carex pilulifera 9 -2 -2 0,01
fréquentes à Euphorbia amygdaloides 3 2 -7 0,002
l'ouest du massif Fagus sylvatica (régénération) 9 5 -2 0,0001

Pteridium aquilinum 3 1 -9 0,07
Espèces plus Geranium robertianum -3 ° 6 0,07
fréquentes à Pinus sylvestris (arbre) -4 -2 10 0,002
l'est du massif Pleurozium schreberi -5 -1 7 0,0004

Urtica dioica -2 ° 4 0,18
Esp. moins fréq. Quercus petraea (arbre) 17 -7 7 0,0001
au centre du mass. Quercus petraea (régénération) 8 -5 6 0,002

Tableau 21 : Différence moyenne (en %) entre fréquence réelle etfréquence attendue des autres groupes
d'espèces sensibles à la situation géographique. Les différences de fréquence sontfournies pour chacune des
3 régions individualisées par l'analyse cartographique. Le seuil de signification de l'analyse de variance
testant la validité des différences de fréquences est indiqué dans la colonne de droite.

8.3.4. Influence de la situation géographique sur la fréquence des espèces vis
à-vis du gradient trophique.

L'influence de la situation géographique sur le comportement nutritionnel des espèces est analysée en
tenant compte de l'effet de l'altitude: ce sont les diagrammes de distribution de fréquences suivant l'altitude
et le niveau trophique qui sont analysés pour chaque région.
Cependant, du fait des caractéristiques trophiques et altitudinales de la région occidentale, seules les
altitudes inférieures à 700 m et les niveaux trophiques faibles et moyens ont pu être analysé dans cette
région.

D'autre part, seules les espèces présentant des différences de fréquence significatives au seuil de 1 % entre
les régions sont analysées. Ce choix limité a été décidé du fait de la lourdeur de la procédure.

Le faible nombre de relevés pour chaque ensemble régional-57, 175,74- (respectivement dans les régions
occidentale, centrale et orientale) est à l'origine de fortes fluctuations de fréquences. Ces fluctuations ont
rendu l'interprétation visuelle des diagrammes à la fois difficile et incertaine. C'est pourquoi, seules les
tendances générales marquées, ont été interprétées comme des effets régionaux.

L'analyse des résultats indique trois grands types de comportements suivant les régions:
- le cas où les profils écologiques des espèces sont semblables à une différence de fréquence près, ceci de

façon cunstante quelle que soit l'altitude;
- le cas où les profils écologiques des espèces sont semblables à une différence de fréquence près.

Cependant, ici, les différences de fréquence sont plus ou moins marquées suivant l'altitude prise en
compte;

- le cas où les profils écologiques vis-à-vis du niveau trophique diffèrent.
Quelques espèces ont, en outre, un comportement difficile à interpréter et n'ont de ce fait pas été classées.
Il s'agit de Picea abies (régénération), Pteridium aquilinum, Rhytidiadelphus loreus et Rubus sp..

8.3.4. 1. Effet régional constant

La reglOn modifie la fréquence des espèces concernées de façon égale quels que soient le
niveau trophique et l'altitude pris en compte.
La plupart des espèces sont s:tuées dans ce groupe. Il s'agit de : Abies alba (arbre et régénération), Acer
pseudoplatanus (régénération)(figure 80), Dryopteris carthusiana, Dryopteris dilatata, Dryopteris jilix-mas,
Fagus sylvatica (régénération), Lamiastrum galeobdolon, Luzula luzuloides, Luzula sylvatica,
Polytrichumformosum, Prenanthes pUlpurea, Quercus petraea (régénération).
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Partie III: effet de paramètres du milieu sur la réponse des espèces
aux variations de ressources minérales de l'horizon Al

Région orientale

Région centrale

égion occidentale

Figure 80: Profils écologiques
d'Acer pseudoplatanus
(régénération) vis-à-vis de la
richesse minérale du sol pour
chaque région biogéographique.
L'altitude est égale à 360 m. La
variation de fréquence entre les
régions est considérée comme
significative. Les variations de
comportement nutritionnel ne sont
pas considérées comme
significatives.
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Le cas extrême de cette diminution de fréquence correspond à l'absence de l'espèce dans une région. Deux
possibilités peuvent se présenter:
- l'espèce est absente pour des raisons autécologiques : les milieux où elle se développe ne sont pas

présents dans la région étudiée;
- l'espèce est absente pour des raisons chorologiques : les milieux où elle se développe sont présents,

mais l'espèce est absente.

Carex sylvatica, Epilobium montanum, Euphorbia amygdaloides, Fraxinus excelsior (régénération) et
Viola sylvestris sont absentes ou presque dans la partie occidentale du massif. Des raisons autécologiques
(les milieux riches chimiquement sont rares dans cette région) suffisent à expliquer l'absence de ces
espèces exigeantes du point de vue de leur alimentation minérale.

Par contre, Senecio fuchsii et Pleurozium schreberi, (figure 81) sont également quasi absents dans la
région occidentale. Pour ces espèces, seules des raisons d'ordre chorologique permettent d'expliquer cette
absence.

Région orientale

0,6

o

Région centrale

Région occidentale

Figure 81 : Profils écologiques de
Plellrozillm schreberi vis-à-vis de la
richesse minérale du sol pour chaque
région biogéographique. L'altitude est
égale à 400 m.
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8.3.4.2. Effet régional variable suivant l'altitude.

Cet effet n'est perceptible que dans la comparaison entre la région centrale et la région orientale du massif.
Les variations d'altitude sont trop faibles dans la partie occidentale pour pouvoir l'observer. En effet, pour
cette région occidentale, les altitudes ne dépassent guère 700 m.
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Chap. 8 : influence de la situation géographique

Pour les espèces de ce groupe, l'effet de la reglOn se fait sentir de façon différente suivant
l'altitude du relevé. Mais pour une même altitude l'effet régional est constant quelle que
soient les ressources minérales du sol.
Deux sous-groupes peuvent être individualisés:
- les espèces pour lesquelles l'effet négatif de la région orientale est important à faible altitude et moins

important à altitude forte. TI s'agit d'Athyrium filix-femina (figure 82), Oxalis acetosella, Rubus idaeus,
Sorbus aucuparia (régénération) ;

- les espèces pour lesquelles l'effet négatif de la région orientale est faible à basse altitude et important à
altitude élevée. C'est le cas pour Corylus avellana et Hedera helix.
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Figure 82 : Profils écologiques d'Athyrium filix·femina vis-à-vis de la richesse minérale du sol pour
deux régions biogéographiques. L'altitude est égale à 460 m (à gauche) et 1010 m à droite. Les variations
de fréquence sont considérées comme significatives à 460 m, mais pas à 1010 m. Les variations de
comportement nutritionnel ne sont pas considérées comme significatives.

Rubus idaeus a par ailleurs la particularité d'être absent de la région occidentale.

8.3.4.3. Effet régional variable suivant le niveau trophique

Pour les espèces de ce groupe, l'effet de la reglOn est variable suivant la richesse minérale du
sol. Ceci est explicable par des variations de concurrence inter régionales ou par des phénomènes de
compensations de facteurs. Deux espèces semblent concernées par ce phénomène. Il s'agit de Festuca
altissima (figure 83) et de Quercus petraea au stade arboré.
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Figure 83 : Profils écologiques de Festuca
altissima vis-à-vis de la richesse minérale du
sol pour deux régions biogéographiques.
L'altitude est égale à 756 m. L'espèce est
absente dans la région occidentale.
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Partie III: effet de paramètres du milieu sur la réponse des espèces
aux variations de ressources minérales de l'horizon AI

Festuca altissima est par ailleurs absente dans l'échantillon de la zone occidentale. Cette absence est
imputable à des phénomènes chorologiques car les conditions sont réunies pour qu'elle soit présente dans
20 % des relevés de cette zone.

8.4. DISCUSSION

8.4. 1. Rappel des résultats

L'observation des différents résultats met en évidence plusieurs phénomènes.

1) 51 espèces ou strates (environ 60 %) analysées sont sensibles à la situation géographique des relevés et
ceci indépendamment des ressources minérales et de l'altitude de ceux-ci.

2) 47 espèces réagissent aux mêmes régions bioclimatiques. Il est logique de penser que
le ou les facteurs écologiques responsables de leur répartition sont les mêmes pour toutes
ces espèces.

3) Une moyenne des différences, entre présence/absence réelle et probabilité d'apparition des 37 espèces,
qui réagissent de la même façon aux variations spatiales, permet d'individualiser 3 régions à l'intérieur du
massif vosgien. Les différences de fréquence des espèces sensibles sont statistiquement significatives entre
ces trois régions une fois tenu compte de l'altitude et de la richesse minérale du sol.

4) L'influence de la situation géographique est donc démontrée; la délimitation en trois zones est
pertinente biologiquement et la plupart des espèces classées comme espèces sensibles à partir d'un examen
cartographique le sont de façon significative du point de vue statistique.

5) Enfin l'observation des profils écologiques des espèces vis-à-vis des ressources minérales en fonction de
l'altitude et de la région biogéographique indique que l'effet de la région est généralement constant sur le
comportement nutritionnel des espèces.

L'ensemble de ces résultats a conduit, d'une part à rechercher les causes des différences de fréquence entre
régions géographiques et d'autre part à analyser l'effet de la région sur les profils écologiques vis-à-vis du
gradient trophique. Par ailleurs, différents aspects méthodologiques sont discutés afin de cerner la validité
des résultats obtenus.

8.4.2. Recherche des causes de différenciation des trois régions
biogéographiques

Les facteurs à l'origine des localisations préférentielles des trois groupes marginaux d'espèces ne sont pas
aisés à déterminer. Le hasard, les préférences climatiques et les caractéristiques des peuplements participent
probablement à cette localisation préférentielle.

Les facteurs à l'origine des variations géographiques de répartition des 37 espèces du groupe principal sont
certainement d'ordre climatique.

En effet, pour une même altitude et sensiblement une même température moyenne annuelle (de 7 à 9°C),
on passe, à la latitude de Remiremont, d'une lame d'eau de 900 mm environ àl'ouest du massif à plus de
1200 mm dans la zone centrale, puis à moins de 800 mm dans la partie alsacienne (à partir des cartes
climatiques détaillées de Strasbourg 1983 et de Mulhouse 1988).

Cette augmentation de pluviométrie est à mettre en relation avec le caractère montagnard de la plupart des
espèces sensibles: 75 % des espèces de ce groupe ont leur optimum à moyenne ou haute altitude contre
40 % des espèces indifférentes à la répartition géographique du relevé.

Cependant, si le macroclimat explique bien la présence du gradient général, de même que la limite de la
région orientale (voir les régions climatiques du massif définies par CACHAN, 1974), il ne permet pas de
comprendre l'importance de l'effet dépressif de la région occidentale. De même, les limites de celle-ci
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restent pour une bonne part inexpliquées. La pluviométrie de la région occidentale est, en effet, supérieure
à cel1e de la région orientale. Pourtant, en moyenne, l'effet dépressif est légèrement plus marqué à l'ouest
qu'à l'est du massif.

La distance différente de ces deux régions au centre de massif, ainsi que les vents du sud-ouest dominants
doivent être en partie responsables de l'effet dépressif important de la région occidentale. La majorité des
espèces sensibles étant montagnardes, la plupart des semenciers se trouvent au coeur du massif. Il en
résulte que la distance importante des semenciers ainsi que les vents dominants défavorables limitent la
dissémination des diaspores dans la partie occidentale du massif.

Les effets anthropiques peuvent également constituer un facteur explicatif de la moindre présence de
nombreuses espèces dans les régions occidentales et orientales. En effet, le poids de l'action humaine a été
particulièrement marqué sur les marges du massif notamment dans les Vosges gréseuses. Cel1es-ci ont
subi une forte dégradation de leurs peuplements primaires transformés en landes à Cal1une jusqu'à une
période récente. Par opposition, les Vosges granitiques semblent avoir toujours gardé une couverture
forestière peu altérée par l'action de l'homme (GUILLET, 1972 et 1974).

8.4.3. Influence de la région sur les profils écologiques des espèces vis-à-vis
des ressources minérales du sol

Pour la plupart des espèces, l'effet régional est à l'origine d'une différence de fréquence uniforme d'une
région à l'autre. Les profils écologiques vis-à-vis du gradient trophique sont donc semblables à une
différence de fréquence près. Les optimums et amplitudes écologiques sont les mêmes dans les trois
régions.
L'effet régional est parfois différent selon l'altitude des relevés. Dans ce cas, l'optimum de l'espèce vis-à
vis du gradient trophique n'est, en général, pas modifié. Par contre l'amplitude écologique peut être
modifiée de façon importante (voir la figure 82).
Enfin, il semble que l'effet régional puisse influer sur la distribution, l'optimum et l'amplitude écologique
d'une faible proportion d'espèces.

8.4.4. Discussion sur la méthode

La méthode développée dans ce chapitre peut être décrite comme une succession de 10 étapes aboutissant à
l'analyse d'un effet régional sur le comportement nutritionnel des espèces. La démarche générale est la
suivante:

1) Détermination des facteurs importants pour la végétation (chapitre lA).
2) Prédiction de la probabilité d'occurrence des espèces pour les combinaisons de ces facteurs importants.
3) Calcul, pour chaque relevé, de la différence entre note réel1e et probabilité d'occurrence de chaque espèce.
4) Représentation cartographique, pour chaque espèce, des différences obtenues.
5) Détermination des espèces sensibles à un effet régional par l'observation des répartitions des différences
de fréquence.
6) Regroupement des espèces sensibles qui réagissent de la même façon aux variations spatiales.
7) Calcul de la moyenne des différences de fréquence des espèces d'un même groupe.
8) Cartographie des moyennes obtenues, et délimitation des régions biogéographiques.
9) Comparaison des régions biogéographiques avec la répartition de facteurs cartographiés (géologie, T,
Poo.) afin de déterminer les facteurs sous-jacents aux variations de répartition des espèces (eUou
détermination intuitive).
10) Calcul, par la réalisation de diagrammes bidimensionnels pour chaque région, des fréquences des
espèces vis-à-vis du gradient trophique connaissant la région géographique et les grands paramètres du
milieu.

Ce schéma théorique soulève des problèmes à plusieurs étapes du travail.

La détermination des facteurs importants pour la répartition des espèces n'est pas évident! Le couplage
AFC-ACC semble le plus approprié pour permettre de déterminer les principaux paramètres du milieu
responsables de la répartition des espèces.
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La prédiction de la probabilité d'occurrence peut être réalisée par différentes méthodes dont il conviendrait
de comparer l'efficacité: ACC, moyenne mobile et régression logistique. Le nombre de variables à prendre
en compte ne peut, dans le cas de la régression logistique, qu'être réduit. De plus ces paramètres doivent
être bien stratifiés.

Le calcul de la différence entre note réelle et probabilité d'occurrence se heurte à la nature différente de ces
deux types des données. Les valeurs évaluées sont en effet des réels compris entre 0 et 1. Par contre, les
notes de présence-absence réelles sont toutes égales à 0 ou à 1. Par conséquent, il y a toujours une
différence entre note réelle et évaluation, même sans effet de la variable analysée.

La délimitation des zones autour des valeurs ponctuelles constitue, à l'issue de la cartographie, un autre
problème difficile à résoudre.

La comparaison des cartographies obtenues par les différents groupes d'espèces sensibles à un même
paramètre constitue également une difficulté. Pour prendre un exemple théorique, la cartographie des zones
acides grâce à la présence des espèces acidiphiles n'est peut-être pas la même que celle obtenue par la
cartographie de l'absence des espèces neutrophiles.

L'amélioration de la démarche exposée dépasse les compétences du seul phytoécologue puisqu'elle utilise,
outre les connaissances propres à la phytoécologie, des outils mathématiques et cartographiques.

8.5. CONCLUSION

Plusieurs résultats concernant l'influence de la localisation des relevés sont obtenus. Ils confirment des
effets régionaux sur les espèces, indépendants de l'effet de l'altitude et du niveau trophique du sol.

Ces effets régionaux sont délimités dans l'espace par la création de trois sous-régions grâce à une démarche
originale. Les zones sont déterminées après l'observation du comportement des espèces sur un grand
nombre de points et non pas a priori sur des critères du milieu.

L'effet régional modifie généralement la fréquence des espèces. Les changements de fréquence sont le plus
souvent imputables à des effets macroclimatiques non pris en compte par la mesure de l'altitude. Parfois,
les effets régionaux affectent le comportement nutritionnel des espèces. Les phénomènes de concurrence et
de compensation de facteurs peuvent probablement être avancés pour rendre compte de ces modifications.

D'autre part, la méthode développée dans ce chapitre s'inscrit dans un cadre assez général qui permet
d'aborder trois grands types de problématiques.

L'élimination d'effets de facteurs écologiques représente un sujet important du traitement des données.
L'approche par la fenêtre mobile pour éliminer l'influence de facteurs du milieu sur les espèces semble
nouvelle. Elle a permis, dans ce chapitre, de mettre en évidence l'effet d'un paramètre écologique
secondaire: la région bioclimatique. Elle complète les méthodes d'élimination d'effets développées dans le
cadre des analyses multivariées sous contrainte (YOCCOZ et CHESSEL, 1988).

L'utilisation cartographique des probabilités d'occurrence des espèces constitue un autre sujet à
approfondir. La différence entre probabilités d'occurrence et notes réelles permet de déterminer l'effet de
variables écologiques difficilement appréhendables sur le terrain (comme le macroclimat).

Enfin, la comparaison de la cartographie des occurrences des espèces avec celle des probabilités de présence
constitue un outil d'étude de la chorologie des espèces. Dans les régions où l'espèce est absente, cette
comparaison permet de déterminer si l'absence est due à des phénomènes autécologiques ou si elle provient
de phénomènes chorologiques. Cette distinction est impossible avec la seule cartographie des occurrences
des espèces, sans une connaissance très approfondie de l'autécologie de celles-ci.
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Chap. 9 : estimation du pH d'un site

9.1 INTRODUCTION

La prédiction des variables environnementales par la végétation est une application très importante de
l'écologie des espèces. Par exemple, la détermination des paléoclimats repose en partie sur le caractère bio
indicateur des êtres vivants (GUIOT et al., 1989; GUIOT et ROUX, 1993). De même, dans le cadre de la
typologie des stations basée sur une approche phytoécologique, la justification des types de stations
repose explicitement sur le caractère indicateur des espèces (BRETHES, 1989 ; BECKER et LE GOFF,
1988).

La démarche générale d'évaluation des variables environnementales se décompose généralement en deux
étapes.
La première consiste à définir le caractère indicateur des espèces pour la variable environnementale
analysée. Cette étape n'est possible que par la connaissance simultanée, sur différents sites, des
occunences et des absences des espèces et des valeurs prises par la variable.
La seconde étape consiste à estimer la valeur de la variable analysée à partir de la composition floristique
d'un site nouveau et du caractère indicateur des espèces, défini dans l'étape précédente.

Plusieurs méthodes peuvent être utilisées pour réaliser les prédictions .
• La première trouve son origine dans une approche plus générale de l'étude de l'écologie des espèces
(DAGET et GODRON, 1982). Elle n'est pas, à proprement parler, une méthode de prédiction d'une seule
variable écologique, puisque son objet est de regrouper et d'ordonner les relevés selon les paramètres
écologiques principaux qui structurent la végétation. Cependant l'approche est transposable à l'évaluation
d'une variable quelconque du milieu. Les diverses étapes aboutissant à l'estimation de la valeur de la
variable peuvent être décrites comme suit.
Des profils écologiques sont d'abord élaborés pour chaque espèce vis-à-vis de la variable étudiée. Les
espèces aux exigences semblables sont ensuite associées en groupes écologiques. Les espèces, classées en
groupes écologiques, sont alors ordonnées suivant leur optimum pour le gradient analysé. Les relevés dont
on désire déterminer la valeur de la variable sont introduits dans ce tableau et ordonnés pour former un
tableau diagonalisé. Les relevés sont ainsi triés vis-à-vis du gradient étudié à partir du caractère indicateur
des espèces. L'étape de l'évaluation de la valeur de la variable environnementale n'a, semble-t-il, jamais été
réalisée par cette méthode.

• La seconde méthode détermine la valeur indicatrice des espèces par une moyenne pondérée
(ELLENBERG, 1948 in LEBRETON et al., 1988a). Le caractère indicateur de l'espèce conespond à la
moyenne des valeurs prises par la variable environnementale des relevés dans lesquels l'espèce est présente.
Cette moyenne est parfois pondérée par l'abondance de l'espèce dans les différents relevés.
La valeur de la variable environnementale déterminée à partir de la composition floristique d'un relevé est
prédite ensuite par la moyenne (pondérée ou pas) des valeurs indicatrices des espèces présentes dans ce
relevé (ELLENBERG et al., 1991).
Cette méthode a été automatisée grâce à l'utilisation des propriétés d'une méthode d'analyse récente:
l'analyse canonique des conespondances (ou A.C.c.) (TER BRAAK, 1986). Son principe consiste à
réaliser une analyse du tableau floristique de référence, sous contrainte du tableau de la variable du milieu.
Le tableau des variables floristiques contient n lignes: les relevés, et p colonnes: les espèces. Le tableau
des variables instrumentales contient n lignes: les relevés et une colonne: la variable de milieu. Une
A.C.c. est réalisée à partir de ces deux tableaux. Les coordonnées des espèces dans cette analyse sont
ensuite utilisées pour prédire le pH des relevés dont on veut connaître la valeur de la variable
environnementale. Pour un relevé, le pH estimé est proportionnel à la moyenne des coordonnées des
espèces présentes dans ce relevé.

L'approche de la moyenne pondérée présente deux inconvénients.
1 - La valeur du caractère indicateur des espèces est variable suivant la distribution des valeurs prises par
la variable dans le jeu de données utilisé. Si les valeurs faibles sont suréchantillonnées, la valeur
indicatrice calculée des espèces sera plus faible que les valeurs indicatrices calculées avec un
échantillonnage équilibré. De même, si ce sont les valeurs fortes qui sont suréchantillonnées, les valeurs
indicatrices calculées seront plus élevées que celles calculées avec un échantillonnage équilibré.
2 - Les valeurs indicatrices, ainsi que les estimations de la variable étant calculées par des moyennes, il
est impossible d'obtenir des valeurs extrêmes. Les pH extrêmes ne sont donc jamais prédits. On obtient
plutôt une ordination des relevés par rapport au descripteur analysé que des estimations réelles de ce
descripteur.
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• La méthode la plus récente consiste à modéliser la courbe de réponse des espèces vis-à-vis de la variable
grâce à une régression logistique (TER BRAAK et LOOMAN, 1986). L'estimation de la valeur de la
variable environnementale est ensuite réalisée à partir de l'ensemble des courbes de réponse des espèces.

Le développement de deux nouvelles méthodes univariées de prédiction des variables environnementales à
partir de la végétation constitue l'une des deux problématiques de ce chapitre.
La première approche, complètement nouvelle, est basée sur l'évolution, le long du gradient étudié, de la
similitude floristique entre un relevé dont on veut prédire la variable et des relevés de référence. La seconde
approche est, comme celle d'Ellenberg, basée sur la moyenne pondérée des valeurs indicatrices. L'aspect
innovateur réside dans le calcul de la valeur indicatrice des espèces. C'est en effet la valeur de l'optimum
écologique défini dans cette thèse qui est utilisé comme valeur indicatrice.

L'efficacité de ces méthodes est testée sur un jeu de données et les résultats sont comparés à ceux des
autres approches: valeurs indicatrices d'Ellenberg (1991), A.C.C., régression logistique, et enfin
prédiction par un expert qui a utilisé la méthode des groupes écologiques (RAMEAU, communication
personnelle).

La seconde problématique de ce chapitre repose sur l'analyse précise des résultats obtenus par chacune des
méthodes afin de déterminer les approches les plus pertinentes pour prédire la végétation.

9.2 MATÉRIELS ET MÉTHODES

9.2.1. Données

9.2.1.1. Variable étudiée

L'estimation du pH eau a été choisie pour plusieurs raisons. C'est l'une des variables les plus utilisée dans
les études de prédiction ; elle correspond à l'une des variables (la valeur de réaction) pour laquelle
ELLENBERG a estimé la valeur indicatrice des espèces; elle représente enfin une assez bonne synthèse de
la richesse minérale du sol.

9.2.1.2. Relevés et espèces utilisés

Les relevés ont été séparés en deux lots. Le premier est constitué dans le but d'établir le caractère
indicateur des espèces vis-à-vis du pH. Ces relevés (316) sont appelés relevés de référence. Le second lot,
regroupant 134 relevés tests, est utilisé pour estimer la valeur du pH à partir de la composition floristique
des relevés. La séparation des relevés en deux ensembles est effectuée afin d'éviter des problèmes de biais
dans l'estimation des pH.

Le classement des relevés dans l'un de ces deux lots est déterminé par un tirage aléatoire particulier dans
l'ensemble des relevés effectués. La méthode de tirage a été élaborée de façon à respecter plusieurs
objectifs:

- avoir un lot de référence comprenant environ 300 relevés (les 2/3) et un lot test comprenant environ 150
relevés (1/3). Ces nombres, arbitraires, sont retenus pour avoir une bonne estimation du caractère
indicateur des espèces ainsi qu'une assez bonne évaluation de l'efficacité des méthodes utilisées;

- conserver pour l'estimation du caractère indicateur des espèces, une distribution équilibrée des relevés
dans les strates d'échantillonnage, de façon à obtenir une qualité d'estimation homogène dans les
différents milieux étudiés;

- tester la validité des différentes méthodes dans tous les milieux étudiés.

Pour réaliser ces objectifs, le tirage au sort est réalisé successivement dans chacune des 30 strates du plan
d'échantillonnage. Le nombre de relevés à prélever dans chaque strate est déterminé de la façon suivante:
soit n le nombre de relevés dans la strate d'échantil1onnage. Le nombre de relevés tiré est égal à (n-6)!2.
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Cette méthode de tirage a permis de classer 316 relevés dans le lot de référence en gardant au minimum 6
relevés dans chaque strate (lorsque ce nombre était atteint dans le lot initial). La répartition exacte de ces
relevés est la suivante:

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux
magmatique <600 8 8 9 10 14 14 63

600-900 8 14 13 19 14 10 78
>900 8 Il 9 Il 8 7 54

gréseux <600 13 13 11 16 9 9 71
600-900 13 9 8 9 6 5 50

Totaux 50 55 50 65 51 45 316

La méthode de tirage a également permis de classer 134 relevés dans le lot test. Leur répartition est la
suivante:

Substrat Altitude Dysmoder Moder Mull moder Mull acide Mull mésotrophe Mull eutrophe Totaux

magmatique <600 2 1 3 4 8 8 26
600-900 2 10 5 15 8 4 44
>900 2 4 2 5 2 1 16

gréseux <600 7 5 6 10 3 3 34
600-900 7 3 0 3 1 0 14

Totaux 20 23 16 37 22 16 134

L'observation des deux tableaux précédents montre un assez bon équilibre de la répartition des relevés du
lot de référence; par contre celle des relevés du lot test est plutôt mauvaise. Il sera donc difficile d'évaluer
la qualité de prédiction en fonction du milieu étudié.

Les espèces présentes dans moins de 1% des relevés de référence soit 3 relevés ou moins sont, par ailleurs,
éliminées afin d'éviter l'influence de fluctuations d'occurrences aléatoires. 153 espèces sont analysées. Les
espèces rencontrées dans les relevés tests n'apparaissant pas dans les relevés de référence ont été éliminées.

9.2.2. Présentation de l'approche utilisant la similitude floristique entre
relevés

9.2.2.1. Principe

Cette approche repose sur la comparaison de la composition floristique d'un relevé dont on veut déterminer
la valeur du pH avec celle de chaque relevé du jeu de référence. Les relevés du jeu de référence étant
préalablement ordonnés suivant leur pH, un lissage, par la méthode de la fenêtre mobile, de l'indice de
similitude permet de déterminer la valeur du gradient pour laquelle cet indice est le plus important. C'est
cette valeur qui est considérée comme la meilleure estimation du pH réel.
Les différentes étapes de cette approche peuvent être décrites comme suit:

1) Ordination des relevés du jeu de référence suivant la valeur prise par leur pH ;
2) Calcul de l'indice de similitude entre chacun de ces relevés et le relevé dont on veut déterminer la valeur
du pH;
3) Réalisation, par la méthode de la fenêtre mobile de la courbe de l'indice de similitude moyen;
4) Détermination de la valeur du pH correspondant au maximum de la courbe. Cette valeur du pH est
considérée comme la meilleure estimation du pH réel. La démarche est schématisée dans la figure 84.

Cette méthode repose donc sur l'hypothèse suivante : les valeurs prises par une variable
de milieu pour deux relevés seront d'autant plus proches que la composition f10ristique de
ce couple de relevés est semblable. Pour le cas du pH, l'indice de similitude entre deux relevés est
d'autant plus important que leur pH est proche.
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Figure 84 : Démarche générale d'estimation d'une variable environnementale à l'aide du caractère bio
indicateur de la végétation. Les relevés (R) sont en colonne, les espèces (E) sont en lignes. Xl à Xp
indiquent les valeurs prises par la variable environnementale dans les relevés ordonnés vis-à-vis de cette
variable. nI à np indiquent le nombre d'espèces communes entre le relevé test et chacun des relevés de
référence.

9.2.2.2. Propriété

Cette méthode utilise, pour calculer la similitude entre relevés, toutes les notes de présence et d'absence de
chaque espèce. Il en résulte que la participation de chaque espèce à la formation d'un maximum de la
courbe moyenne des indices de similitude est proportionnelle à son caractère indicateur.

Ainsi, soit un relevé test qui possède une espèce indicatrice dont le maximum de fréquence est marqué
pour une valeur xi du gradient analysé x ; celle-ci est surtout présente dans les relevés qui ont une valeur
du gradient proche de xi.
La prise en compte de cette espèce a pour conséquence de faire augmenter la similitude entre le relevé test
et les relevés ayant des valeurs de x proche de xi. Par contre la similitude entre le relevé test et les relevés
ayant des valeurs de x éloignées de xi diminue. La courbe lissée des indices de similitude augmente donc
fortement pour les valeurs de x proche de xi et diminue ailleurs.

A l'opposé, soit un relevé test qui possède une espèce à large amplitude; celle-ci est distribuée
régulièrement sur tout le gradient. La prise en compte de cette espèce a pour conséquence de faire
augmenter la similitude entre le relevé test et des relevés répartis sur tout le gradient. La courbe lissée des
indices de similitude sera modifiée de façon uniforme sur tout le gradient.

Cette propriété signifie que pour calculer le pH d'un relevé, on prend en compte la
distribution entière de chaque espèce par rapport au pH. Cette prise en compte constitue
une source d'amélioration par rapport aux méthodes (toutes sauf l'approche par la
régression logistique) dans lesquelles on utilise une seule valeur pour caractériser le
caractère indicateur d'une espèce.

9.2.2.3. Indices de similitude utilisés

Trois mesures de la similitude entre relevés ont été testés. Ils combinent de diverses manières les valeurs
suivantes associées aux deux relevés comparés:
a =nombre d'espèces communes;
b =nombre d'espèces possédées par le relevé test et absente du relevé de référence ;
c = nombre d'espèces possédées par le relevé de référence et absente du relevé test;
d =nombre d'espèces que ne possèdent ni le relevé test ni le relevé de référence.

Le premier indice pris en compte est le calcul du nombre d'espèces communes entre 2 relevés. On calcule
donc la valeur prise par a.
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Le second indice retenu correspond au calcul du nombre de notes communes entre deux relevés. On calcule
donc la valeur a+d.
Le troisième indice retenu est l'indice de similitude de Dice ou Czekanowski (SAPORTA 1990) égal à :
(2a)/(2a+b+c). Cet indice est choisi de préférence à celui de Jaccard (égal à a/(a+b+c» car il augmente plus
vite que ce dernier pour des coefficients de similitude faibles à moyens (inférieurs à 0,7). Cette
augmentation plus rapide entraîne des différences d'indices plus fortes et donc, lors du lissage, des pics
plus marqués. L'indice de similitude moyen calculé entre chacun des 134 relevés tests et chacun des 316
relevés de référence est égal à 0,27. Le choix de l'indice de Dice ou Czekanowski semble donc approprié.
Par ailleurs, les termes de cet indice ont une signification biologique, ce qui n'est pas le cas de l'indice de
Jaccard. L'indice de Dice peut, en effet, être exprimé par a/(a+«(b+c)/2») qui représente le nombre d'espèces
communes rapporté au nombre moyen d'espèces dans les deux relevés.

9.2.2.4. Détermination des paramètres nécessaires au calcul des valeurs
lissées

La fonction de pondération de l'importance des relevés utilisée dans la méthode de la fenêtre mobile est
gaussienne. Elle est identique à celle utilisée dans les chapitres précédents. La largeur de la fenêtre mobile
choisie est égale au quart de l'intervalle situé entre les deux bornes de pH. L'indice de similitude entre un
relevé test et les relevés de référence est calculé sur un intervalle de pH pour lequel chaque valeur est
estimée avec au moins 20 relevés. Le pH minimum de cet intervalle est égal à 3,1, le pH maximum à
5,7.

9.2.3. Présentation des approches utilisant les valeurs indicatrices des espèces

Des estimations du pH sont réalisées à partir de la valeur indicatrice des espèces évaluée par trois
approches différentes:
- les valeurs indicatrices d'ELLENBERG estimées à l'aide de plusieurs milliers de relevés fIoristiques ;
- les valeurs indicatrices obtenues par l'ACC, qui correspondent à la moyenne des pH des relevés dans

lesquels les espèces sont présentes;
- les valeurs indicatrices qui sont données par le mode des distributions des fréquences relatives des espèces

calculées par la méthode de la fenêtre mobile (développée au chapitre 3 de cette thèse).

9.2.3.1. Méthode d'estimation d'ELLENBERG

Les valeurs indicatrices d'ELLENBERG et al. (1991) ont été attribuées aux différentes espèces du tableau
de référence. Une valeur de pH a ensuite été calculée pour chacun des relevés tests. Plus précisément, et
conformément aux indications d'ELLENBERG, la démarche est la suivante:
- la valeur indicatrice vis-à-vis de la réaction (r) d'ELLENBERG est attribuée à chaque espèce ;
- les stades de croissance des essences participant à différentes strates sont regroupés, la présence dans une

strate étant suffisante pour définir la présence de l'espèce;
- la valeur indicatrice d'EIlenberg est attribuée à chaque espèce présente dans un relevé;
- une moyenne est effectuée sur la valeur indicatrice des espèces présentes dans chaque relevé test. Les

espèces qui n'ont pas de valeur indicatrice ne sont pas prises en compte;
- cette valeur moyenne est considérée comme le pH du relevé.

9.2.3.2. Méthode d'estimation par l'analyse canonique des
correspondances

L'estimation est réalisée en plusieurs étapes.
- Une Analyse Canonique des Correspondances (TER BRAAK, 1986 et 1987) est réalisée sur le tableau

fIoristique de référence associé au tableau des valeurs du pH de chaque relevé. Les deux tableaux
contiennent donc 316 lignes et respectivement 153 colonnes (les espèces) et 1 colonne (la valeur du pH).

- Les paramètres a et b de l'équation: pH=axr+b sont déterminés. La variable pH correspond au pH des
relevés de référence et la variable Xr correspond aux coordonnées (établies à partir du tableau des variables
instrumentales) des relevés de référence pour l'axe 1 de l'ACC.

- Les coordonnées des espèces sur le premier axe de l'ACC sont transformées à l'aide de l'équation :
Ye=axe+b. Dans cette équation, xe correspond aux coordonnées des espèces pour l'axe 1 de l'ACC du
tableau de référence; a et b sont les constantes de l'équation pH=axr+b. Cette transformation permet de
passer des coordonnées Xe des espèces dans l'ACC à des valeurs indicatrices Ye exprimées en unités de

- 177-



Partie IV: étude du caractère bioindicateur des espèces

pH. Les valeurs Ye sont égales aux valeurs indicatrices obtenues en calculant, pour chaque espèce, la
moyenne des pH des relevés dans lesquelles l'espèce est présente.

- la valeur Ye est attribuée à chaque espèce présente dans un relevé;
- une moyenne est effectuée sur les valeurs Ye des espèces présentes dans chaque relevé test.
- Cette valeur moyenne est considérée comme le pH estimé du relevé.

9.2.3.3. Méthode d'estimation par la moyenne des optimums écologiques
des espèces

Une troisième méthode utilisant des valeurs indicatrices est testée. Elle complète l'approche d'Eilenberg et
celle de l'ACe. Dans cett~ approche la valeur indicatrice de chaque espèce correspond à la valeur du
gradient pour laquelle la fréquence de l'espèce est maximale. La valeur du gradient pour laquelle la
fréquence de l'espèce est maximale correspond à son optimum écologique défini au chapitre 3 de cette
thèse. La démarche d'estimation du pH est la suivante:
- réalisation des profils écologiques des espèces par la méthode de la fenêtre mobile à partir des 329

relevés de référence ;
- détermination de la valeur indicatrice de chaque espèce qui correspond à la valeur du gradient pour

laquelle sa fréquence est maximale (valeur de l'optimum écologique) ;
- la valeur indicatrice est attribuée à chaque espèce présente dans un relevé;
- une moyenne est effectuée sur la valeur indicatrice des espèces présentes dans chaque relevé test;
- cette valeur moyenne est considérée comme le pH estimé du relevé.

9.2.4. Présentation de l'approche par la régression logistique

La régression logistique est utilisée pour réaliser les deux étapes de l'estimation de la variable
environnementale: déterminer le caractère indicateur des espèces d'une part, évaluer le pH des relevés tests
à partir de leur composition floristique d'autre part.

9.2.4. 1. Caractère indicateur des espèces

La régression logistique est utilisée pour estimer la probabilité d'occurrence des espèces vis-à-vis du pH.
Les courbes sont estimées avec l'hypothèse d'une réponse unimodale des espèces vis-à-vis de la variable
environnementale étudiée.
La courbe de probabilité de présence d'une espèce i le long du gradient de pH a pour équation:

pei présente/pH) = 1/(1+exp(ai + bi*pH + ci*pH2» (1)
où ai, bi, ci sont des coefficients caractéristiques de l'espèce i pour la variable pH.
(1) implique que la courbe de probabilité des absences a pour équation:

pei absente/pH) = exp(ai + bi*pH + ci*pH2)/(1 +exp(ai + bi*pH + ci*pH2» (1')
Un test est réalisé pour juger de la signification statistique des différents coefficients. Lorsque le
coefficient ci n'est pas significatif au seuil de 5 %, la courbe de réponse des espèces est modélisée par les
équations:

P(i présente/pH) = 1/(1+exp(ai + bi*pH» (2) et
P(i absente/pH) =exp(ai + bi*pH)/(l +exp(ai + bi*pH» (2')
Un test est réalisé pour juger de la signification statistique du coefficient bi. Lorsque celui-ci n'est pas
significatif au seuil de 5 %, l'équation utilisée devient:

pei présente/x) =ai et P(i absente/x) = l-ai. (3) (3')
où ai est égal à la fréquence relative de l'espèce dans l'ensemble des relevés.

Des exemples de courbes de probabilité d'occurrence et de probabilité d'absence sont données pour les trois
types d'équation (figure 85).
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Figure 85a

Acer pseudoplatanus

Probabilité de présence

Probabilité d'absence

Figure 85b
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Retula pendula

Probabilité de présence

.;

Probabilité d'absence

Figure 85c

Figure 85 : Probabilité d'occurrence et d'absence pour Anemone nemorosa (a), Acer pseudoplatanus
(arbre) (b) et Betula pendula (arbre) (c). Les équations utilisées pour modéliser la réponse de ces trois
espèces sont respectivement les équations (1)(1 'Y, (2)(2') et (3)(3'). Les pH sont en abscisses. Ils varient de
3,1 à 5,8. La probabilité de présence ou d'absence des espèces est en ordonnée. Elle varie de 0 à J.

9.2.4.2. Estimation du pH des relevés tests

L'estimation du pH d'un relevé test est basée sur le calcul, pour toute la gamme de valeurs du gradient, de
la probabilité de présence de l'ensemble des espèces présentes dans le relevé et de la probabilité d'absence
de l'ensemble des espèces absentes dans le relevé. Autrement dit, on calcule la probabilité d'avoir
exactement la composition floristique du relevé pour toutes les valeurs de pH du gradient et on choisit
comme estimation du pH du relevé la valeur qui maximise cette probabilité. Cette méthode correspond à
la méthode du maximum de vraisemblance. Le calcul est réalisé en deux étapes.

1) On calcule pour un grand nombre de valeurs de pH (en pratique 100) régulièrement réparties le long du
gradient la probabilité d'obtenir la composition floristique exacte du relevé. Le calcul est établi en
supposant que les présences/absences des espèces sont indépendantes les unes des autres
conditionnellement au pH. On calcule la probabilité d'observer l'ensemble des espèces présentes ou
absentes du relevé comme suit :

P(pH) = ni présentes l/(l+exp(ai + bi*pH + ci*pH2)) * nj absentes exp(aj + bj*pH +

cj*pH2)/(l +exp(aj + bj*pH + cj*pH2))
P est donc une fonction du pH et de la présence ou de l'absence des espèces.
Pratiquement les équations de type (2) ont été introduites lorsque les coefficients c n'étaient pas
significatifs. De même, les équations de type 3 ont été introduites lorsque les coefficients b et c n'étaient
pas significatifs.

2) Pour chaque relevé, on cherche ensuite la valeur du pH la plus "vraisemblable", c'est à dire celle qui
maximise P(pH) (exemple figure 86).

3.5E-26

3E-26 ,

2.5E-26

2E-26

1.5E-26

IE-26

5E-27

o-J-..-r-r-,-...,.---,-,-...,.---,-,-r
_f""'lV'lr-0\_f""'lV1r-0\_~.V)r-

r""Îf""Î~~r<Ï~~~~~v1v)v)v1

2.5E-28

2E-28

1.5E-28

1E-28

5E-29
1

o J
-f""'lV"1r-0\-f")V'lt-C7\-f""'lV'lr-
,....),....)Mr""Ïr""Î..f"ori'..f"-.:i"-.:iv1v)v)v)

- 179 -

Figure 86: Deux
exemples de
fonctions P(pH)
pour deux relevés
réels. Le pH est en
abscisse. La
probabilité de
trouver la
composition
floristique exacte
du relevé est en
ordonnée.



Partie IV: étude du caractère bioindicateur des espèces

C'est cette valeur qui est retenue comme valeur estimée du pH réel.

9.2.5. Présentation de l'approche utilisée par un expert

Un "expert", J.-C. RAMEAU, a également évalué le pH des 134 relevés tests. Deux documents ont servi
de base à cette évaluation. D'une part, le tableau floristique en abondance dominance des 134 relevés et des
153 espèces, d'autre part la distribution des pH des 316 relevés de référence. Aucune variable de milieu n'a
été jointe au tableau floristique, dans le but de pouvoir apprécier le caractère indicateur de la végétation.
La méthode utilisée pour cette estimation consiste en un regroupement des espèces en groupes indicateurs
établis à partir de l'expérience de l'expert. Les relevés sont ensuite ordonnés à partir de la combinaison de
ces groupes. Le pH est enfin estimé sur la base de la distribution des pH des 316 relevés de référence.

9.2.6. Évaluation de la qualité des méthodes

Deux mesures sont utilisées pour évaluer la qualité des différentes méthodes testées. Une mesure directe et
une mesure après correction.

La mesure directe est la plus commune utilisée pour évaluer l'erreur moyenne d'une procédure d'estimation
ou de prévision. Cette mesure est la racine de l'erreur quadratique moyenne (REQM) :

n

REQM 1 = 1ln * I. (pH réel - pH estimé)2

i=1
Cette mesure a la forme d'un écart-type. Elle a donc l'avantage de pouvoir être comparée à l'écart-type de la
distribution des pH des relevés tests que l'on exprime par :

n

s = lin * I. (pH réel - pH moyen)2

i=1
La mesure directe permet donc de comparer les prévisions d'une méthode quelconque, à la meilleure
prévision obtenue par une constante (la constante qui minimise la REQM est en effet égale au pH
moyen). Une méthode de prévision est évidemment mauvaise si la REQM de cette prévision est
supérieure à l'écart-type de la distribution.

La mesure indirecte de la qualité de prévision d'une méthode est réalisée grâce à un ajustement préalable.
Dans un premier temps, on calcule par une régression linéaire, les paramètres a et b de la relation:
pH réel = a*pH estimé + b
On estime ensuite la qualité de prédiction par la valeur:

n

REQM2 = lin * I. (pH réel - (a*pH estimé + b))2

i=1
La méthode indirecte compare la valeur réelle du pH à une valeur estimée corrigée (pÎl) donnée par:
pH estimé corrigé = a*pH estimé + b.

9.3 RÉSULTATS

9.3.1. Prédiction par la similitude floristique entre relevés

9.3.1.1. Estimation par le nombre d'espèces communes

La relation entre le pH estimé par la méthode du nombre d'espèces communes et le pH réel des 134 relevés
test est faible. L'erreur de prévision entre la valeur estimée et la valeur réelle, égal à 0,85 unité, est très
important. Elle est supérieure à l'écart type du pH réel égal à 0,69. Par contre, si on utilise l'équation: pH
estimé corrigé=0,404*(pH estimé)+2,493, la REQM tombe à 0,50 unité.
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Figure 87 : Relation entre le pH eau estimé par le
nombre d'espèces communes et le pH eau mesuré
sur les relevés. La droite pH réel =pH estimé est
représentée sur le graphique

Comme le montre la figure 87, de nombreux pH estimés par la flore sont extrêmes: égaux à 3,1 (61
relevés) ou à 5,7 (38 relevés). Par contre, seuls un petit nombre de relevés ont un pH mesuré égal à ces
valeurs: 1 relevé a un pH mesuré égal à 3.1,5 relevés ont un pH mesuré supérieur ou égal à 5,7.

Un grand nombre de relevés de pH supérieur à 3,1 ont un pH prédit plus acide que leur pH réel. Or la
valeur prédite est égale à la valeur qui correspond au maximum de la courbe du nombre d'espèces
communes (figure 88). Les 61 relevés ont donc un nombre d'espèces communes maximum avec des
relevés de pH plus acide que le leur.
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Figure 88 : Nombre moyen d'espèce communes, estimé par la méthode de la fenêtre mobile, entre un
relevé de pH 3,9 et des relevés situés sur toute la gamme de pH. Ce reievé a, en moyenne, un plus grand
nombre d'espèces communes avec des relevés de pH 3,1 (9,5 espèces communes), qu'avec des relevés de
pH égal au sien (8,4 espèces communes) (flèche).

De même, un grand nombre de relevés de pH inférieur à 5,7 ont un pH prédit plus basique que leur pH
réel. La plupart des 38 relevés de pH prédit égal à 5,7 ont un nombre d'espèces communes maximum avec
des relevés de pH plus basique que le leur.

9.3. 1. 2. Estimation par le nombre de notes communes

La relation entre le pH estimé par la méthode du nombre de notes communes et le pH réel des 134 relevés
test est assez bonne (figure 89). La REQM entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,69
unité. Elle est égale à l'écart-type de la distribution de pH. L'erreur de prévision tombe à 0,46 unité si on
utilise l'équation pH estimé corrigé=0,569*(pH estimé)+ 1,989.
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Comme lors de l'estimation du pH par le nombre d'espèces communes, de nombreux pH estimés (71) sont
minimums. Par contre, relativement peu de pH maximums (9) sont prédits.

La différence de pH extrêmes prédits entre la méthode du nombre d'espèces communes et celle du nombre
de notes communes peut être expliquée par les nombres respectifs d'espèces communes et d'absences
communes aux différents pH.

Aux pH assez acides, proches de 3,5-4, les relevés ont en moyenne:
- plus d'occurrences communes avec des relevés de pH plus acide qu'avec des relevés de pH égal au leur ;
- moins d'espèces différentes avec des relevés de pH plus acide qu'avec des relevés de pH égal au leur;
- donc plus d'absences communes avec des relevés de pH plus acide qu'avec des relevés de pH égal au
leur;

Ces caractéristiques sont responsable d'une forte similitude floristique (mesurée par l'indice a+d) de ces
relevés avec des relevés de pH plus acides.

Aux pH peu acides, proche de 5, les relevés ont en moyenne:
- plus d'occurrences communes avec des relevés de pH plus basique qu'avec des relevés de pH égal au

leur ;
- plus d'espèces différentes avec des relevés de pH plus basique qu'avec des relevés de pH égal au leur ;
- donc moins d'absences communes avec des relevés de pH plus basique qu'avec des relevés de pH égal au

leur ;
La valeur de d étant faible, l'indice a+d ne favorise guère la similitude floristique entre des relevés de pH 5
et des relevés de pH plus basique. Un faible nombre de ces pH est donc prédit.

9.3.1.3. Estimation par l'indice de similitude de Dice ou Csezanowski

L'indice de Czekanowski combine les 2 indices précédents: nombre d'espèces communes et nombre de
notes communes. En effet le nombre d'espèces communes entre directement dans le numérateur et dans le
dénominateur de l'indice. D'autre part si n est égal au nombre total d'espèces (l53) rencontrées dans les
différents relevés, on a : (b+c)=n-(a+d). Le nombre d'espèces différentes correspond au nombre total
d'espèces moins le nombre de notes communes. Ainsi à une constante près: le nombre total d'espèces,
l'indice de Dice peut s'écrire comme une combinaison des deux indices précédents: 2a/(2a+n-(a+d))

L'estimation du pH par l'indice de similitude de Dice est moins bonne que celle réalisée à l'aide du nombre
de notes communes (figure 90). L'erreur de prévision entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à
0,80. L'utilisation de l'équation pH estimé corrigé=O,393*pH estimé+2,527 permet de réduire l'erreur de
prédiction: elle tombe à 0,50 unité.
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Figure 90 : Relation entre le pH eau estimé par
l'indice de Dice et le pH eau mesuré sur les relevés.
La droite pH réel =pH estimé est représentée sur le
graphique
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L'indice de Dice combinant les deux indices précédents, il fournit logiquement des résultats
intermédiaires: Les nombres de pH minimas et de pH ma~imas prédits sont compris entre ceux des
méthodes du nombre d'espèces communes et ceux du nombre de notes communes.

9.3.2. Prédiction par les valeurs indicatrices

9.3.2.1. Estimation par les coefficients d'ELLENBERG

L'estimation du pH eau de l'horizon Al par les valeurs indicatrices d'ELLENBERG et al. (1991) est assez
faible (figure 91). La REQM entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,98. L'utilisation de
l'équation pH estimé corrigé=0,351 *(pH estimé)+2,682 réduit l'erreur d'estimation qui vaut alors 0,52
unité.
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Figure 91 : Présentation des résultats de
l'estimation du pH eau d'un lot de 134
relevés par les coefficient:s de
ELLENBERG.
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9.3.2.2. Estimation à l'aide des résultats de l'ACC

L'erreur de prévision entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,53 (figure 92). L'utilisation de
l'équation pH estimé corrigé=1,944*(pH estimé)-4,014 réduit cette erreur de prévision qui vaut alors 0,47
unité.
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Figure 92 : Présentation des
résultats de l'estimation du pH
eau d'un lot de 134 relevés à
l'aide de l'ACe.
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9.3.2.3. b'stimation par la moyenne des optimums écologiques

La REQM entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,53 (figure 93). L'utilisation de l'équation
pH estimé corrigé=0,73*(pH estimé)+ 1,042 réduit l'erreur de prévision qui vaut alors 0,49 unité.

Figure 93 : Présentation des
résultats de l'estimation du pH
eau d'un lot de 134 relevés par la
méthode de la moyenne des
optimums écologiques des
espèces.
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9.3.3. Prédiction par la régression logistique

La relation entre le pH estimé par la régression logistique et le pH réel des 134 relevés test est bonne
(figure 94). La REQM entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,55 unité. L'erreur de
prédiction est égale à 0,46 unité si on utilise l'équation pH estimé corrigé=0,638*(pH estimé)+ 1,433.

- 184 -



6,5

6

5,5

3,5

3
3

D

D

3,5 4 4,5 5 5,5

pH eau estimé par la régression logistique

6

Chap. 9 : estimation du pH d'un site

Figure 94 : Présentation des
résultats de l'estimation du pH
eau d'un lot de 134 relevés par la
régression logistique.

9.3.4. Prédiction par un expert

La qualité des prédictions réalisées par un expert est proche de l'écart-type de la distribution (figure 95).
L'erreur de prédiction entre la valeur estimée et la valeur réelle est égale à 0,71. L'utilisation de l'équation

-------p·H-.----e-,st,.---imé corrigé=0,576*(pH estimé)+ 1,564 réduit l'erreur de prédiction qui vaut alors 0,52 unité.
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Figure 95 : Présentation des résultats de
l'estimation du pH eau d'un lot de 134
relevés par un expert.

9.4 DISCUSSION

La prédiction des valeurs de pH par la méthode de la similitude floristique entre relevés fournit des
résultats de qualité moyenne. En effet, l'attribution à tous les relevés d'un pH constant égal à 4,2 (le pH
moyen des 134 relevés) a pour conséquence une qualité de prédiction équivalente à celle obtenue par cette
nouvelle méthode.
Cette qualité de prédiction médiocre est due, on l'a vu, à une plus grande similitude floristique des relevés
avec des relevés de pH différent qu'avec des relevés de pH semblable. Cependant les pH prédits ne semblent
pas distribués au hasard de part et d'autre des pH mesurés: dans les milieux de pH faible, les pH prédits
sont presque systématiquement plus faibles que les pH mesurés; dans les milieux de pH élevés, les pH
prédits sont presque systématiquement plus élevés que les pH mesurés. Il en résulte que:
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- les relevés situés sur des sols de pH faible (environ 4) semblent avoir, en moyenne, une plus grande
similitude floristique avec des relevés de pH plus acide qu'avec des relevés de pH équivalent au leur ;

- les relevés situés sur des sols de pH assez élevé (environ 5) semblent avoir, en moyenne, une plus
grande similitude floristique avec des relevés de pH plus élevé qu'avec des relevés de pH équivalent au
leur.

La vérification et la compréhension, sur l'ensemble des relevés utilisés dans notre travail, de ce
phénomène paradoxal constitue la première partie de la discussion.

La seconde partie est consacrée à discuter et à comparer la qualité de prédiction de toutes les méthodes
abordées.

9.4.1. Étude du phénomène de similitude floristique entre milieux différents

Les faits mentionnés dans le chapitre "résultats" ont été démontrés à partir de l'observation des similitudes
de 134 relevés par rapport à 316 autres. Une étude plus poussée a été réalisée afin de déterminer la réalité
du phénomène de similitude floristique entre milieux différents. Pour atteindre cet objectif, l'indice de
similitude de chacun des 473 relevés utilisés dans notre thèse est calculé avec les 472 autres.

Pour analyser les résultats et présenter des valeurs synthétiques, les relevés sont séparés en quatre classes.
Leurs limites et le nombre de relevés qu'elles contiennent sont les suivants:
- 3,I::;pH::;3,8 : 166 relevés
- 3,8<pH::;4,5 : 175 relevés
- 4,5<pHs5,2 : 76 relevés
- pH>5,2 : 33 relevés

le traitement des données est réalisé en calculant le coefficient de similitude moyen de chaque relevé avec
l'ensemble des relevés d'une classe (figure 96).

Cx
Cx

CI --.........
Rxl Rxj Rxp

~
R Il

C2 Rli n ii ni Ip

Cl

C3

R ln
n../npC4

Figure 96: Présentation de la technique de calcul du coefficient de similitude moyen entre classes de pH.

Pour réaliser cette opération, les relevés de la classe Cx étudiée sont mis en colonne et les relevés de cette
classe et ceux des autres classes sont mis en lignes.
L'intersection d'une ligne i et d'une colonne j contient le coefficient de similitude floristique nij entre le
relevé i et le relevé j (ou aucune valeur si le même relevé est traité en ligne et en colonne). La moyenne
ni/p des coefficients de similitude d'un relevé avec les relevés de la classe Ci est ensuite calculée. La
moyenne n../np de l'ensemble des valeurs ni/p correspond au coefficient de similitude d'un relevé moyen
de Ci avec un relevé moyen de Cx. c'est cette valeur qui est présentée dans un tableau synthétique.
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9.4.1.1. Vérification du phénomène

Le calcul du nombre d'espèces communes d'un relevé moyen de chaque classe de pH avec un relevé moyen
des autres classes de pH est mentionné dans le tableau 22 :

Classe pH<3,8 3,8<pH<4,5

pH~3,8 6,0
3,8<pH~4,5 4,7 4,5
4,5<pH~5,2 3,7 4,2

pH>5,2 3,2 4,0

4,5<pH<5,2

5,0
5,7

pH>5,2

7,0

Tableau 22 : Nombre moyen d'espèces communes entre deux relevés, pour chaque couple de classes de pH.
La similitude floristique entre relevés de pH semblable est indiquée en italique. Une similitude floristique
plus importante entre milieux différents qu'entre milieux semblables est indiquée en gras.

Le calcul du nombre de notes communes d'un relevé moyen de chaque classe de pH avec un relevé moyen
des autres classes de pH est mentionné dans le tableau 23 :

Classe pH~3,8 3,8<pH~4,5

pH~3,8 135
3,8<pH~4,5 132 131
4,5<pH~5,2 127 128

pH>5,2 122 123

4,5<pH~5,2

127
124

pH>5,2

122

Tableau 23 : Nombre moyen de notes communes entre deux relevés, pour chaque couple de classes de pH.
La similitude floristique entre relevés de pH semblable est indiquée en italique. Une similitude floristique
plus importante entre milieux différents qu'entre milieux semblables est indiquée en gras.

Le calcul de l'indice de similitude de Dice d'un relevé moyen de chaque classe de pH avec un relevé moyen
des autres classes de pH est mentionné dans le tableau 24 :

Classe pH~3,8 3,8<pH~4,5

pH~3,8 0,39
3,8<pH~4,5 0,31 0,29
4,5<pH~5,2 0,22 0,24

pH>5,2 0,17 0,21

4,5<pH~5,2

0,26
0,27

pH>5,2

0,30

Tableau 24 : 1ndice de similitude moyen entre 2 relevés, pour chaque couple de classes de pH. La
similitude floristique entre relevés de pH semblable est indiquée en italique. Une similitude floristique
plus importante entre milieux différents qu'entre milieux semblables est indiquée en gras.

L'observation des tableaux 22 à 24 met en évidence, pour les relevés de plusieurs classes, une similitude
maximale avec les relevés situés dans d'autres milieux. Cependant, seuls, les relevés d'une seule classe
(3,8<pH~4,5) ont des indices de similitude moyens systématiquement plus élevés avec les relevés d'une
autre classe (pH~3,8) que la leur.

Deux sites de pH proches de 4 ont, en moyenne, un indice de similitude floristique plus
faible que celui de deux sites de pH respectif 3,5 et 4.

Si les indices de similitude sont des images de la similarité de composition floristique entre relevés
(GOUNOT 1969), on peut dire que la composition floristique la plus semblable à celle située
dans un site de pH 4 se trouve, le plus souvent, dans un site de pH proche de 3,5.
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9.4.1.2. Validité écologique

Un lien nul entre la variable environnementale et la flore entraîne une absence de différence entre les
indices de similarité de couples de relevés pris dans n'importe quel milieu. La valeur écologique du pH
comme indicateur de niveau trophique est discutée par certains auteurs (DUCHAUFOUR, 1989). Il est
donc possible que la similitude floristique forte entre milieux différents puisse être imputée à un lien
faible entre le pH et la flore pour certaines parties du gradient. Pour vérifier ou invalider cette hypothèse,
la similarité des relevés floristiques a été calculée en classant les relevés suivant la valeur du srr (mesuré
au pH du sol) de l'horizon Al. Deux lots ont été réalisés. le premier de 164 relevés regroupe les relevés
dont le srr est compris entre °et 20 % inclus. Le second lot regroupe les relevés dont le srr varie de 20
à 40 % inclus. Cette classe contient 110 relevés.

Le coefficient de similitude moyen entre les relevés du groupe situé sur les sols dont le srr est compris
entre 20 et 40 % est égal à 0,31. Le coefficient de similitude moyen entre les relevés situés sur des sols
dont le srr est compris entre 20 et 40 % et les relevés situés sur des sols dont le S/T est compris entre °
et 20 % est égal à 0,33.

Dans notre échantillon, les relevés situés dans des milieux assez désaturés ont une composition floristique
moyenne plus proche de celle de relevés situés dans des milieux fortement désaturés que de celle de relevés
situés dans des milieux ayant des taux de saturation semblables au leur.

9.4.1.3. Approche théorique

Le phénomène de similitude floristique entre des relevés de milieux différents, montré à partir de 134
relevés a été vérifié à l'aide de l'utilisation de l'ensemble des relevés (450) disposant de mesure du pH eau
de l'horizon Al. Les faits semblent donc établis non seulement pour le gradient de pH mais aussi pour le
gradient de S/T. Si :
- on considère la présence ou l'absence des espèces comme une image de la composition floristique des
relevés;
- les indices de similitude utilisés reflètent la ressemblance entre relevés;
- les relevés de pH 3 à 4,5 de notre échantillon sont représentatifs de la flore située sur des pH
équivalents;
il est possible de postuler que dans le massif vosgien:

1) La flore la plus semblable à celle située dans un site de plI faible est généralement
situé~ dans un site de pH très faible.

Ou, ce qui revient au même:

2) Deux sites, de pH respectivement faible et très faibh:, ont généralement une
composition floristique plus semblable que celle de deux sites de pH faible .

C'est la possibilité théorique de ce postulat qui est discutée dans cette partie. Cette approche théorique est
développée en prenant le nombre d'espèces communes comnle exemple d'indice de similitude. Cet indice,
bien qu'imparfait, a été choisi du fait de sa relative simplicité.

Possibilité théorique

Pour deux relevés, Xm 1 pris au hasard dans ml;
Xm2 pris au hasard dans m2.

Soit Ci/ml *m2 la variable qui vaut 1 si l'espèce i est commune à xml et xm2 ;
a sinon.

Soit a(xm l, Xm2) le nombre d'espèces communes à Xm 1 et xm2.
n

on a a(Xml, xm2)= I,(ci/m 1*m2)
i=1
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et le nombre moyen d'espèces communes entre un relevé de ml et un relevé de m2 est:
n n

a= E (a(Xml, Xm2)) = E (L(ci/ml *m2) = LE (c/ml *m2)
i=l i=l

Pour une espèce, on a :

E (ci/ml *m2) = 1. Pr {ci/ml *m2 = l} + 0 . Pr {ci/ml *m2 = O}
= PEi/ml *PEi/m2

n
d'où a= L(PEi/ml *PEi/m2)

i=l

Le nombre moyen d'espèces communes, entre deux relevés Xml et Xm2 situés dans les milieux ml et m2,
correspond à la somme des probabilités de présence simultanée de chacune des n espèces dont la présence
est possible dans les milieux ml et m2.
Dans la suite, pour alléger les formules et faciliter la compréhension PEi/ml sera notée Pl et
PEi/m2 sera notée P2.

L'objectif de cette démonstration est de prouver la possibilité théorique à'un nombre d'espèces communes
plus important entre relevés situés sur des t:lilieux (ml et m2) différents qu'entre relevés situés sur des
milieux (ml et ml) identiques.

On cherche donc :

n n

a(Xml, xm2)=L(PI *P2) > a(xml, xmJ)=L(PI *PI) ou

i=l i=l

si le relevé est réduit à une espèce:

a(xmI. xmZ)· a(xml, xml> = PI(PZ • Pl) > 0 dès que PZ> Pl.

Autrement dit, si une espèce est plus fréquente dans m2 que dans ml, sa probabilité de
présence commune sera plus forte dans un couple de relevés de ml et de m2 que dans un
couple de relevés de ml. Il en résulte que toute espèce plus fréquente dans m2 contribuera
à une similitude floristique plus grande entre ml et m2 qu'entre ml et ml. Par contre,
toute espèce plus fréquente dans ml contribuera à une similitude floristique plus grande
entre ml et ml.

Pour des relevés ayant un nombre d'espèces quelconque, on peut reecrire l'équation en
deux termes : l'un contenant les espèces plus fréquentes dans m2 (=ind2)2 et l'autre
contenant les espèces plus fréquentes dans ml (=indl). L'équation s'écrit :

n

a(xmI. xmZ) - a(xmI. xml> = L(PI *(PZ-PI»

i = 1

= L(PI*(PZ-PI» - L(PI*(PI-PZ»
ind2 indl

(1)

Dans cette équation, la probabilités de présence des espèces caractéristiques de m2 peut s'écrire:
2

PI(PZ - Pl) = Pz Pl/PZ Cl-Pl/PZ) (Z) et

la probabilité de présence des espèces caractéristiques de ml peut s'écrire:

2"ind2" comme espèces indicatrices du milieu 2.
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(3)

On cherche alors les règles qui contribuent à augmenter L2 et à diminuer LI. Ces règles sont au nombre de
trois.

• Règle 1 : Règle des rapports de fréquence :
2Pour les espèces caractéristiques de m2, (2) est maximum lorsque PIIP2 = 112 ; on a alors P2 Pl/P2 (1-

2
PI IP2) = P2/4

Pour les espèces caractéristiques de ml, (3) est minimum lorsque PIIP2 est Proche de 1 ; on a alors P~

PIIP2 (Pl/P2-1) Proche de O.

(1) sera d'autant plus important que les espèces caractéristiques de m2 seront deux fois plus fréquentes dans
m2 que dans ml et que les espèces caractéristiques de ml seront presqu'aussi fréquentes dans ml que dans
m2.

• Règle 2 : règle de la valeur de fréquence:

Pour les espèces caractéristiques de m2, (2) est maximum lorsque p~ est maximum donc lorsque P2 est

maximum.

Pour les espèces caractéristiques de ml, (3) est minimum lorsque P~ est minimum donc lorsque P2 est

minImum.

(1) sera d'autant plus important que les espèces caractéristiques de m2 seront plus fréquentes dans m2 et
que les espèces caractéristiques de miseront moins fréquentes dans m2.

• Règle 3 : Règle du nombre d'espèces plus fréquentes dans chaque milieu.
(1) sera d'autant plus important que les espèces caractéristiques de m2 seront nombreuses et que les espèces
caractéristiques de miseront peu nombreuses.

Examen des classes de relevés au regard des règles énoncées.

L'observation des caractéristiques spécifiques des relevés des classes de pH permet de déterminer quelles
sont, dans les conditions naturelles, parmi les 3 règles énoncées, celles qui sont prépondérantes pour
expliquer une forte similitude floristique entre milieux différents. Les milieux différents à nombre
d'espèces communes important sont comparés.

Comparaison des caractéristiques spécifiques des milieux de pH compris entre 3,8 et 4,5 avec celles
des milieux de pH compris entre 3,1 et 3,8

Les caractéristiques spécifiques de chacune des deux classes de relevés étudiées sont les suivantes
(tableau 25) :

Caractéristiques\Classes pH 3,1-3,8 pH 3,8-4,5
(m2) (ml)

Nombre moyen, dans un relevé, d'espèces plus fréquentes à pH 3,1-3,8 (m2) 10,35 6,21
Nombre moyen, dans un relevé, d'espèces de fréquence égale dans les 2 0,28 0,27
classes
Nombre moyen, dans un relevé d'espèces plus fréquentes à pH 3,8-4,5 (ml) 4,35 8,74
Nombre potentiel d'esp. plus fréquentes à pH 3,1-3,8 (m2) 52
Nombre potentiel d'esp. indifférentes 15
Nombre potentiel d'esp. plus fréquentes à pH 3,8-4,5 (ml) 123
Fréquence moyenne des espèces plus fréquentes à pH 3,1-3,8 (m2) 0,20 0,12
Fréquence moyenne des espèces indifférentes 0,02 0,02
Fréquence moyenne des espèces plus fréquentes à pH 3,8-4,5 (ml) 0,04 0,07

Tableau 25 : Caractéristiques spécifiques des milieux de pH compris entre 3,1 et 3,8 et des milieux de pH
compris entre 3,8 et 4,5.
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Le nombre d'espèces caractéristiques de chaque milieu et leur fréquence moyenne dans chacun des milieux
permettent d'estimer quelles sont les règles qui sont présentes dans la nature pour expliquer le nombre
importants d'espèces communes entre milieux différents. Les résultats sont fournis dans le tableau 26.

Règle Valeurs favorables valeurs dans les classes Les valeurs
favorisent une
similitude entre

Rapport de indicatrices de ml : P21P1=1 ind 1 : P2/P 1=0,6 effet nul
fréquences indicatrices de m2 : P21P1=0,5 ind 2: P1/P2=0,6

Valeurs de indicatrices de ml : fréquence faible dans m2 ind 1 : P2=0,04 m1*m2
fréquence indicatrices de m2 : fréquence forte dans m2 ind 2 : P2=0,20

nombre d'espèces indicatrices de ml : nombre faible ind 1 : 123 m1*m1
caractéristiques indicatrices de m2 : nombre élevé ind 2 : 52

Tableau 26 : Présentation des résultats expliquant un plus grand nombre d'espèces communes entre
milieux de pH proche de 4 et milieux de pH proche de 3,5 qu'entre milieux de pH proche de 4 et autres
milieux de pH proches de 4.

L'examen des résultats exprimés dans le tableau 26 indique que le nombre d'espèces communes plus
important entre milieux différents qu'entre milieux identiques est du, dans les milieux assez acides à la
différence de fréquence des espèces dans les deux milieux (règle 2).

Comparaison des caractéristigues spécifigues des milieux de pH compris entre 4,5 et 5,2 avec celles
des milieux de pH compris entre 5,2 et 6.3

L'examen des fréquences des espèces dans les deux groupes de relevés fournit les résultats suivants
(tableau 27) :

Caractéristiques pH 4,5-5,2 pH 5,2-7,3
(ml) (m2)

Nombre moyen, dans un relevé, d'espèces plus fréquentes à pH 4,5-5,2 (ml) 8,39 5,39
Nombre moyen, dans un relevé, d'espèces de fréquence égale dans les 2 1,17 2,21
classes
Nombre moyen, dans un relevé d'espèces plus fréquentes à pH 5,2-7,3 (m2) 8,68 14,97
Nombre potentiel d'esp. plus fréquentes à pH 4,5-5,2 (ml) 54
Nombre potentiel d'esp. indifférentes 77
Nombre potentiel d'esp. plus fréquentes à pH 5,2-7,3 (m2) 67
Fréquence moyenne des espèces plus fréquentes à pH 4,5-5,2 (m 1) 0,16 0,10
Fréquence moyenne des espèces indifférentes 0,02 0,03
Fréquence moyenne des espèces plus fréquentes à oH 5,2-7,3 (m2) 0,13 0,22

Tableau 27: Caractéristiques spécifiques moyennes des groupes de relevés présents sur des sols de pH
compris entre 4,5 et 5,2 et sur des sols de pH compris entre 5,2 et 6,3.

Ces caractéristiques permettent de déterminer quelles règles permettent une similitude floristique
importante entre milieux de pH proche de 5 et milieux de pH proche de 6. Les résultats sont présentés
dans le tableau 28 :
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Règle Valeurs favorables valeurs dans les Les valeurs favorisent
classes une similitude entre

Rapport de fréquences indicatrices de ml : P2/PI=1 ind 1 : P2/PI =0,6 effet nul
indicatrices de m2 : P2/PI=0,5 ind 2 : PI/P2=0,6

Valeurs de fréquence indicatrices de ml : fréquence faible dans m2 ind 1 : P2=0,IO ml*m2
indicatrices de m2 : fréquence forte dans ml ind 2 : P2=0,22

nombre d'espèces indicatrices de ml: nombre faible ind 1 : 54 ml*m2
caractéristiques indicatrices de m2 : nombre élevé ind 2: 67

Tableau 28 : Présentation des résultats expliquant un plus grand nombre d'espèces communes entre
milieux de pH proche de 5 et milieux de pH proche de 5,5 qu'entre milieux de pH proche de 5 et autres
milieux de pH proche de 5.

L'examen des résultats exprimés dans le tableau 28 indique que la forte similitude floristique des relevés
situés sur des sols de pH proches de 5 avec les relevés de pH proche de 5,5 est due au nombre élevé
d'espèces caractéristiques des milieux eutrophes (règle 3) et à leur fréquence élevée dans l'ensemble des
relevés (règle 2).

L'étude théorique a donc permis de montrer la possibilité d'avoir un plus grand nombre d'espèces
communes entre milieux différents qu'entre milieux identiques. L'analyse, au regard des
résultats théoriques, des relevés acidiphiles et acidiclines indique que ce ne sont pas toujours les mêmes
règles qui, dans la nature, permettent cette plus grande similitude floristique.

9.4.2. Qualité d'estimation du pH par les différentes approches abordées

9.4.2.1. Méthode de la similitude jloristique entre relevés

Les trois approches d'évaluation de la similitude de la composition floristique entre relevés fournissent des
résultats aux caractères généraux semblables: les relevés situés sur certaines parties du gradient ont des
flores très proches de ceiles de milieux différents. Ces similitudes floristiques sont dues à des spécificités
de la composition floristiques de ces milieux. Cette proximité floristique induit une évaluation générale du
pH plutôt moyenne avec de nombreuses estimations de pH extrêmes.

Les résultats indiquent que l'indice le plus fiable pour estimer le pH eau de l'horizon AI d'un sol est celui
du nombre de notes communes: 2 relevés qui ont un maximum de notes communes ou, ce qui revient au
même, un minimum de notes différentes ont plus de chance de se trouver sur des milieux de pH
semblable, que deux relevés ayant un maximum d'espèces communes ou un indice de similitude de Dice
maximum. Il en résulte que la meilleure estimation du pH est réalisée par le calcul du nombre de notes
communes plutôt que par un autre indice de similitude.

9.4.2.2. Qualité de prédiction des autres méthodes

Parmi les autres méthodes d'estimation du pH, l'approche par la moyenne des valeurs indicatrices des
espèces fournit des résultats faibles à bons. Ils sont assez faibles lorsque la valeur indicatrice est fournie
pour une très grande diversité de milieux et pour un vaste territoire (l'Allemagne) situé en dehors des
limites de la région d'étude.

L'estimation par l'ACC donne de bons résultats. Elle présente cependant un inconvénient majeur: elle ne
permet pas de prédire les pH extrêmes. En effet, la valeur indicatrice des espèces correspond au barycentre
des relevés dans lesquels elles sont présentes. Les espèces ne peuvent avoir de valeur indicatrice
correspondant à un pH extrême que si elles sont présentes uniquement dans des relevés de pH extrême; ce
qui n'arrive jamais. Dans l'étape suivante, le phénomène se reproduit encore une fois, puisque les relevés
situés au barycentre des espèces qu'ils contiennent, ne peuvent avoir des pH aussi extrêmes que les valeurs
indicatrices de ces espèces. Il en résulte que les pH prédits par cette méthode varient de 3,8 à 4,9 alors que
les pH réels varie de 3,1 à 6,3. De même, l'écart-type des valeurs prédites est de 0,26 alors que l'écart-type
des valeurs mesurées est égal à 0,69.
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L'estimation par la moyenne des optimums écologiques fournit également de bons résultats: la qualité de
prédiction par cette méthode est équivalente à celle de l'ACC. Contrairement à l'ACC, l'approche par la
moyenne des optimums permet l'estimation des valeurs de pH extrêmes. Les valeurs prédites ont d'ailleurs
le même écart-type que les valeurs mesurées. L'absence de diminution de l'écart-type est due au nombre
important (68 % du total) d'espèces qui présentent un optimum égal au pH minimal ou au pH maximal.
La valeur de l'optimum écologique, qui correspond à la valeur du gradient pour laquelle la
fréquence de l'espèce est maximale, peut donc être considérée comme un bon indice de la
valeur indicatrice des espèces.

Les résultats obtenus par la régression logistique sont bons. Cette qualité est due à une démarche de
prédiction a priori supérieure à celle des valeurs indicatrices. En effet, dans cette méthode, on utilise toute
l'infonnation fournie par la distribution des espèces et pas seulement un seul nombre. Il en résulte que les
espèces ont, dans le calcul de la prédiction, une importance proportionnelle à leur caractère indicateur.
Cette caractéristique oppose cette approche aux méthodes utilisant les valeurs indicatrices.

L'estimation d'un expert est moyenne (écart-type avec les pH réel =0,71). C'est à la fois étonnant -il
intègre a priori beaucoup plus de connaissances que celles fournies comme référence à l'ordinateur- et
normal: d'une part, les prédictions sont en général réalisées sur le terrain en intégrant tous les paramètres
de milieu, et d'autre part, il prédit traditionnellement un niveau trophique général et non un pH.
L'ordination fournie par l'expert est ainsi mip-ux corrélée au srr ou au gradient trophique synthétique qu'au
pH.

9.4.2.3. Comparaison des méthodes

Seules quatre méthodes sont réellement comparables car les données utilisées dans toutes les étapes de
prédiction sont identiques. Il s'agit des approches qui utilisent la similitude floristique entre relevés, la
moyenne des optimums écologiques, l'ACC, et la régression logistique. L'approche d'ELLENBERG
emploie les valeurs indicatrices des espèces à partir de relevés de référence établis en Allemagne. L'expert
utilise évidemment ses connaissances personnelles.

La comparaison des résultats indique que les qualités de prédiction obtenues par les nouvelles approches
sont légèrement inférieures ou équivalentes à celles obtenues par les meilleures méthodes traditionnelles
(figure 97).
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Figure 97: Comparaison des résultats des différentes méthodes de prédiction du pH.
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Panni l'ensemble des méthodes utilisées, trois méthodes de prédiction non corrigées sont supérieures aux
autres. II s'agit de l'ACC, de la régression logistique et de l'approche par l'optimum écologique des
espèces. Les autres méthodes sont nettement plus mauvaises: leur qualité de prédiction est égale ou
supérieure à l'écart-type (0,69) de la distribution des pH réels.

La différence de qualité entre les méthodes est beaucoup plus faible lorsque les valeurs estimées sont
corrigées. Pour ces approches, trois méthodes sont supérieures aux autres. II s'agit de l'ACC, de la
régression logistique et de la méthode de similitude floristique entre relevés (qui utilise le nombre
d'espèces communes comme indice de similitude).

9.5 CONCLUSION

Les méthodes de prédiction du pH, à l'aide de la végétation introduites dans ce travail ont été testées et
comparées aux approches traditionneIIes. L'ensemble des résultats indique une qualité de prédiction
satisfaisante de ces nouveIIe méthodes.

Ce chapitre permet également d'avoir une vue générale des méthodes utilisées par les phytoécologues pour
prédire une variable environnementale à l'aide du caractère bio-indic3teur de la végétation. II semble
possible de les regrouper en quatre catégories.

L'approche par la similitude floristique entre relevés constitue la méthode la plus marginale. Plusieurs
voies d'amélioration de cette approche semblent possibles. La première consiste à mettre en relation
directement les paramètres a, b, c, d avec le pH des relevés de référence par l'intermédiaire d'une analyse
multivariée. Une seconde solution consiste à utiliser des distances entre relevés plutôt que des indices de
similitude. Les distances permettraient d'utiliser les notes d'abondance des espèces ou de réaliser des
opérations plus complexes. Enfin une dernière solution consiste à calculer la similitude des relevés avec
des relevés moyens positionnés par rapport à deux gradients, par exemple le pH et l'altitude. Cette
méthode permettrait d'évaluer le gain de qualité d'estimation apporté par la connaissance d'une variable du
milieu importante, en plus de la végétation.

L'approche par la moyenne des valeurs indicatrices des espèces est traditionneIIement la plus employée.
Dans cette méthode, l'information apportée p3r chaque espèce est résumée à un nombre. Cette approche
semble donc assez réductrice. Ce chapitre a démontré que les méthodes objectives de détermination des
valeurs indicatrices ne sc limitaient pas à l'approche utilisant la notion de moyenne. L'utilisation de la
valeur correspondant au mode des profils écologique peut également être utilisée. Cette utilisation a une
grande importance du point de vue de l'application des résultats de cette thèse:
les optimums des espèces pour les variables nutritionnelles (indiquées dans l'annexe 3)
peuvent probablement être utilisées comme valeurs indicatrices pour prédire ces
variables à l'aide de la végétation. Le domaine de validité est le massif vosgien.

La mesure, pour c:laque valeur du gradient, de la probabilité d'avoir la flore du relevé observé constitue la
troisième grande méthode de prédiction utilisée. Une seule technique, la régression logistique, est basée
sur ce principe. Dans cette approche, la totalité du profil écologique des espèces est pris en compte. De ce
fait, cette méthode semble beaucoup plus moderne que celle qui utilise les valeurs indicatrices des espèces.
Paradoxalement, la qualité de prédiction estimée par nos tests est comparable pour les deux types de
méthode (régression logistique et valeur indicatrice).

La prédiction par un expert constitue la dernière approche de la prédiction de la végétation. Son
objectivation est évidemment difficile. Cependant la démarche de l'expert peut être utilisée pour valider et
améliorer les méthodes formalisées. .

D'autre part, l'utilisation de l'ensemble des méthodes pour prédire le pH de l'horizon Al d'un sol, permet
d'évaluer globalement la qualité du caractère bio-indicateur des espèces vis-à-vis du pH. La qualité de
prédiction est médiocre même pour le~ bonnes méthodes. Il est en effet impossible de prédire le pH avec
un écart-type inférieur à 0,4 unité. QueIIe que soit la méthodes utilisée, les valeurs estimées du pH d'un
horizon Al restent donc imprécises.
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Cette mauvaise prédiction relative peut être due à l'inadéquation des méthodes actuellement utilisées. Elle
est également la conséquence des relations assez moyennes liant le pH et la végétation (voir les chapitres
3 et 5). Ces corrélations médiocres sont probablement imputables, pour les sols acides, à une forte
variabilité des mesures de pH à l'intérieur des placettes (BRAUN-BLANQUET, 1932; GOOVAERTS et
al., 1989) et dans le temps (ELLENBERG, 1986). L'utilisation de moyennes de pH mesurés sur plusieurs
sites à l'intérieur d'une placette et au cours du temps aurait probablement fourni une meilleure estimation.
II est donc possible que les estimations soient assez bonnes et les mesures mauvaises.

Enfin, certains résultats de ce chapitre sont tout à fait inattendus. Ils ont trait aux distributions des
communautés végétales vis-à-vis du gradient de pH. La flore des relevés de pH 4 a une meilleure
similitude avec des relevés de pH 3,5 qu'avec d'autres relevés de pH 4. Ce phénomène étonnant met peut
être en évidence une certaine faiblesse des indices de similarité pour refléter la similarité réelle entre
relevés.
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Conclusion générale

La détermination du comportement nutritionnel des espèces forestières du massif Vosgien et
l'étude de leur caractère bio-indicateur représentaient les objectifs de notre travail. Pour les atteindre, nous
avons employé une démarche comportant trois étapes principales : l'étude des variables à analyser,
l'élaboration d'une stratégie d'échantillonnage et l'utilisation d'un éventail de traitements des données.

• Un souci d'exhaustivité a conduit à étudier simultanément un grand nombre de variables floristiques
et écologiques. 157 espèces fréquentes ont été analysées. Les principales variables nutritionnelles: pH,
cations échangeables du complexe adsorbant, carbone et azote (totaux) ont été mesurées. Parmi les

variables choisies, l'originalité repose sur la prise en compte systématique de la quantité d'ions Al+++
mesurée au pH du sol.

• La localisation des relevés a été déterminée selon un plan d'échantillonnage contraignant. Celui
ci a été établi pour satisfaire trois impératifs:
- cerner au mieux, l'effet des variables étudiées (ressources minérales mais aussi substrat et altitude) sur

les espèces;
- éviter des problèmes de biais dérivant d'un mauvais contrôle d'autres variables importantes tels que le

stade de maturation dynamique des communautés ou les caractéristiques hydriques des sols;
- acquérir un grand nombre de relevés dans tout l'éventail des variables étudiées afin d'obtenir des résultats

fiables.
La collecte de 473 relevés répartis de façon relativement homogène dans les différentes strates du plan
d'échantillonnage a permis de satisfaire cet objectif.

• La démarche employée pour comprendre et définir le comportement nutritionnel des espèces a commencé
par le simple examen de l'effet de chaque variable initiale sur chaque espèce pour aboutir à l'étude plus
complexe de l'effet d'un paramètre du milieu sur le comportement nutritionnel synthétique des taxons.
Le passage de l'effet d'une variable à l'action de plusieurs facteurs a été mené en synthétisant les variables
corrélées en un seul descripteur et en observant la distribution des espèces par rapport à deux descripteurs
simultanément.

L'approche utilisée pour établir le lien entre une ou deux variables et une espèce est basée sur la technique
de la fenêtre mobile. Celle-ci permet de calculer la fréquence d'une espèce pour chaque
valeur d'une variable. Son emploi permet une étude novatrice du comportement des espèces. Elle
n'avait jamais été utilisée, en effet, pour étudier le comportement de plus de quelques taxons vis-à-vis de
quelques variables. Elle fournit pourtant plusieurs avantages qui justifient son utilisation.

La méthode de la fenêtre mobile donne une estimation de la fréquence d'une espèce, en chaque point du
gradient, plus exacte que celle des profils écologiques. En effet, à l'intérieur d'une classe d'un profil
écologique, la fréquence est la même quelle que soit la valeur du gradient analysé. Or, il est bien évident
que la fréquence réelle de l'espèce varie entre les deux bornes de la classe. Avec la technique de la fenêtre
mobile, chaque point du gradient est placé au centre d'une classe qui est utilisée pour calculer la fréquence
de l'espèce.

La méthode de la fenêtre mobile décrit les données plutôt qu'elle ne les modélise. Les probabilités
d'occurrence calculées pour une espèce ne dépendent donc pas d'un modèle a priori. Cette approche
descriptive des données oppose la méthode de la fenêtre mobile à celle de la régression logistique qui
calcule des probabilités d'occurrence à partir de modèles établis a priori.
Cependant, elle offre un inconvénient par rapport à la régression logistique en ne fournissant pas de
résumés numériques. Or, ceux-ci sont très utiles pour la synthèse des comportements nutritionnels d'un
grand nombre d'espèces.

C'est pourquoi, nous avons élaboré deux résumés numenques ayant pour objectif de caractériser
"l'optimum" et "l'amplitude" écologique des espèces. La valeur de l'optimum choisie correspond
à la valeur du gradient pour laquelle la fréquence de l'espèce est maximale. La valeur de l'amplitude
correspond à l'intervalle du gradient pour lequel la fréquence de l'espèce est maximale et qui représente une
part définie de la distribution.
Ces notions d'optimum et d'amplitude écologiques sont applicables à l'étude d'une ou plusieurs variables
du milieu.
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Les probabilités d'occurrence fournies par la méthode de la moyenne mobile peuvent être
représentées graphiquement pour une ou deux dimensions écologiques. Cette possibilité,
indispensable au dépouillement des résultats, permet l'examen synthétique des fréquences calculées. D'autre
part, le calcul des probabilités d'occurrence des différentes classes d'abondance met en évidence pour la
première fois, la contribution des différentes notes d'abondance dominance à la réalisation d'un profil.

Les différentes étapes d'acquisition et de traitement des données ont permis d'obtenir un certain
nombre de résultats concernant non seulement les problématiques abordées mais aussi les aspects
méthodologiques .

• L'étude a d'abord permis d'établir le signalement écologique complet -distribution et résumés
numériques- des 157 espèces étudiées vis-à-vis de toutes les variables de richesse minérale prises en
compte.

L'analyse des relations espèces-variables nutritionnelles confirme l'importance de certains
cations sur la répartition des espèces. II s'agit du calcium, du magnésium, de l'aluminium, des protons et
du fer. L'effet du potassium et du manganèse semble moins marqué. II existe, d'autre part, des relations
étroites entre certains groupes d'espèces aux exigences trophiques communes et certaines variables du
gradient trophique. Les espèces acidiphiles réagissent particulièrement aux variations de pH et
de C/N. Par contre, la plupart des neutrophiles sont plutôt sensibles à l'aluminium.

L'analyse simultanée de l'aluminium et des bases échangeables a permis d'étudier les vanatlOns
de fréquence des espèces liées à l'augmentation de la quantité de l'aluminium dans le sol. Les résultats
obtenus sont comparables à ceux obtenus avec des études expérimentales qui portent sur l'influence de
l'aluminium sur la croissance racinaire. Cependant, notre étude semble apporter quelques résultats
originaux:
- environ 50 % des espèces étudiées se révèlent être sensibles à de fortes quantités d'ions

aluminium présentes dans l'horizon Al ;
- toutes les espèces exigeant une bonne alimentation en bases sont sensibles à la

toxicité aluminique. Réciproquement, les espèces peu exigeantes vis-à-vis des bases échangeables ne
sont pas sensibles à un effet toxique de l'aluminium;

- les espèces sensibles ont des réactions très variables avec l'évolution des quantités d'aluminium et de
bases dans le sol. II en résulte que l'utilisation du rapport SIAl, comme indicateur de toxicité
aluminique, fournit des résultats qui ne sont pas toujours pertinents dans les conditions
naturelles. Pour un certain nombre d'espèces, ces résultats peuvent être complètement erronés;

- l'augmentation de la quantité d'aluminium dans le sol est responsable d'une baisse de fréquence des
espèces plus importante dans les milieux riches en bases que dans les milieux pauvres en bases;

- enfin, un certain nombre d'espèces réagissent positivement à l'augmentation de la quantité d'aluminium
du sol. Cette augmentation est imputable à une baisse de la concurrence plutôt qu'à une réelle sensibilité
à l'aluminium.

L'étude simultanée de l'influence de l'aluminium et des bases montre que les espèces qui ont des optimums
semblables pour les bases échangeables ont également des optimums semblables pour l'aluminium. Plus
généralement, l'analyse de l'ordination des optimums des espèces indique que celles-ci s'ordonnent de la
même façon vis-à-vis de dix variables nutritionnelles. II semble donc raisonnable de résumer ces variables
par un descripteur synthétique caractérisant le niveau trophique de l'horizon Al. L'évaluation de la
pertinence des descripteurs synthétiques traditionnels révèle que le SIT mesuré au pH du
sol traduit avec le plus de précision les variations de végétation dues aux conditions de
nutrition.
Un outil moderne d'analyse, l'ACC, a permis de construire un nouvel indicateur performant qui
combine de façon optimale le SIT, le CIN et le type d'humus. L'optimum des espèces vis-à-vis
de ce descripteur dans les Vosges correspond à leur caractère indicateur vis-à-vis du pH et de l'azote du sol
défini en Allemagne et en Suisse. Ces résultats semblent prouver un comportement nutritionnel
homogène des espèces sur un vaste territoire géographique.

La recherche de l'effet des ressources minérales du deuxième horizon a révélé leur importance
pour le tiers des espèces analysées. Le comportement de ces espèces vis-à-vis du srr du deuxième horizon
est, mis à part quelques exceptions, le même que leur comportement vis-à-vis du srr du premier horizon.
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L'étude du deuxième horizon n'invalide donc pas les résultats obtenus par l'analyse du premier. Elle
apporte cependant quelques précisions sur les phénomènes de compensation de nutrition minérale entre
différents horizons : pour la plupart des espèces sensibles, il existe un phénomène de
compensation de richesse en bases pour les espèces neutrophiles (mais aussi d'acidité
pour les acidiphiles) entre les deux horizons.

L'observation simultanée de l'influence de l'altitude et de la nutrition minérale révèle plusieurs points
intéressants. Le comportement nutritionnel de la plupart des espèces varie peu avec l'altitude: l'allure
générale de la courbe est comparable d'une altitude à l'autre. Par contre, la fréquence générale des espèces
sensibles à l'altitude varie avec celle-ci. Les phénomènes d'interaction qui affectent plusieurs espèces sont
multiples. Le phénomène de compensation de facteurs ne semble représenter qu'un type possible. Enfin la
répartition hétérogène des optimums des espèces vis-à-vis des deux variables a une conséquence qui n'avait
jamais, semble-t-il, été mise en évidence : la proportion des espèces neutrophiles, des
acidiclines et des acidiphiles varie selon l'altitude pour un même niveau trophique du sol.

L'étude de l'influence de la situation géographique indique plusieurs résultats intéressants.
Indépendamment de la nutrition minérale et de l'altitude, trois régions ont une influence marquée sur la
fréquence des espèces. Ces régions sont orientées dans le sens nord-sud et correspondent
approximativement à la Vôge, aux Vosges cristallines lorraines et aux Vosges alsaciennes. Ces trois
zones modifient la.fréquence des espèces mais n'ont guère d'influence sur leur comportement nutritionnel.

L'influence des ressources minérales du sol sur le recouvrement des espèces fait apparaître un décalage
significatif des optimums des classes d'abondance forte vers les milieux acides. L'amplitude écologique de
ces classes d'abondance élevée est également plus réduite que celle des classes d'abondance faible. Les
variations de comportement entre classes d'abondance affectent principalement les espèces acidiphiles et
acidiclines. Le comportement nutritionnel des neutrophiles est semblable quelle que soit leur abondance.
Le décalage des recouvrements forts des espèces acidiphiles vers les milieux les plus pauvres coïncide avec
une diversité spécifique plus faible de ces milieux. Ce décalage traduit probablement une réaction de ces
espèces à une baisse des phénomènes de concurrence.

L'essai de prédiction du pH avec le cortège floristique des relevés fournit des résultats
médiocres quelle que soit la méthode utilisée. Cependant, l'emploi de valeurs corrigées améliore
sensiblement la qualité de prédiction. Une nouvelle méthode, basée sur la comparaison de la
flore de relevés de pH inconnu avec celle de relevés de pH connu, est introduite. La
pertinence de ses prédictions est plutôt moyenne. Ces résultats passables sont
imputables à une particularité étonnante de la flore des milieux de pH proches de 4 : La
composition floristique de deux relevés de pH 4 est plus dissemblable que la composition
floristique de deux relevés de pH respectifs 4 et 3,5. Les pH prédits pour les milieux de pH
proches de 4 sont donc presque systématiquement sous-évalués.
D'autre part, l'utilisation de l'optimum écologique comme valeur indicatrice des espèces pennet de réaliser
des prédictions de bonne qualité. Il en résulte que les optimums écologiques déterminés dans cette
thèse (annexe 3) peuvent être utilisés comme valeurs indicatrices des espèces.

La comparaison des résultats obtenus par l'ensemble des approches laisse apparaître que les méthodes de
la régression logistique et de la moyenne pondérée (ACC et optimums écologiques)
fournissent les prédictions les plus fiables. Celles-ci sont de qualité supérieure aux
résultats indiqués par un expert.

• Ces différents résultats ont plusieurs conséquences méthodologiques. Elles concernent la phase
d'acquisition des données et l'analyse de l'influence des variables nutritionnelles ou des horizons sur les
espèces.
Un plan d'échantillonnage, qui pennet de contrôler les principaux facteurs influant sur la répartition des
espèces, est nécessaire. Comme le démontre l'analyse de l'effet de l'altitude, ces facteurs ont une forte
influence sur la fonne des profils écologiques vis-à-vis de la nutrition minérale. Un plan d'échantillonnage
très déséquilibré sera la cause de profils écologiques biaisés.

La corrélation entre les variables nutritionnelles rend délicate l'analyse de l'effet d'une seule variable: son
influence propre sur les espèces est difficile à distinguer de celle des autres facteurs. Par exemple, lorsque
l'on observe le profil écologique d'une espèce par rapport à la quantité de calcium du sol, on observe l'effet
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du Ca mais aussi l'effet simultané des éléments qui sont plus ou moins corrélés au Ca, c'est-à-dire l'effet
du pH, du Mg, du K et du Al.

Pour des raisons analogues, l'étude de l'effet des ressources minérales d'un horizon est impossible sans le
contrôle simultané des horizons supérieurs. Les ressources minérales des différents horizons étant
corrélées, la sensibilité d'une espèce à une variable dans l'horizon A 1 peut être responsable de sa
sensibilité apparente dans les horizons profonds.

Le travail réalisé sur les relations espèces-nutrition minérale du sol laisse enfin apparaître
plusieurs sujets qui restent à approfondir.

Les résultats moyens obtenus en matière de prédiction de pH incitent à une réflexion sur la méthode de
prélèvement des échantillons. Il semble raisonnable de penser (ceci est démontré dans certains travaux) que
les mesures réalisées à un moment donné et en un lieu précis ne correspondent pas au pH réel de la totalité
de la station pour l'ensemble de l'année. Une multiplication des prélèvements dans le temps et l'espace
pourrait permettre d'évaluer le pH de façon plus correcte.

Du point de vue du traitement des données, la signification statistique des résultats obtenus par la méthode
de la fenêtre mobile ne peut pas être testée. Or, il est souvent difficile de déterminer si les variations de
fréquences sont imputables à l'échantillonnage (au "hasard") ou au comportement de l'espèce. La
multiplication des mesures de fréquence sur une partie des données doit permettre de valider les effets
observés.

Le comportement des espèces vis-à-vis du deuxième horizon confirme l'influence (modérée) des ressources
minérales situées en profondeur. Les profils écologiques, réalisés à partir de la composition minérale de
l'horizon Al, ne traduisent pas cette influence. L'étude de la distribution des espèces par rapport à des
stocks d'éléments, calculés pour une épaisseur donnée, doit permettre la prise en compte de toutes les
ressources minérales du sol.

Le rôle réel joué par certains éléments demeure assez obscur; ainsi, le potassium a un effet totalement
différent de celui des autres éléments sur la répartition des espèces. Il faudrait également préciser l'effet du
fer et des protons indépendamment de celui de l'aluminium et des bases. Il est nécessaire, enfin, de mieux
connaître l'influence d'éléments qui sont mal pris en compte dans notre étude (notamment celle de la
nutrition azotée).

L'effet d'autres facteurs écologiques doit être étudié: quelle est, par exemple, j'influence des phénomènes
de concurrence sur le comportement nutritionnel des espèces?

Fondamentalement, l'influence respective de la végétation et de la roche mère sur les ressources minérales
du sol doit être éclaircie.

Le travail sur la prédiction des variables environnementales doit être poursuivi en essayant d'améliorer la
méthode proposée et en évaluant le caractère indicateur des espèces pour tous les éléments du sol
(notamment les paramètres synthétiques).
Les résultats obtenus dans ce travail sur le comportement nutritionnel et le caractère indicateur des espèces
sont nombreux et variés. Ils ont cependant été acquis sur une région, le massif Vosgien, de taille réduite.
La généralisation de ces résultats à un territoire géographique plus vaste semble essentielle.
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SUMMARY

The aim of this work is to determine the autecology of 157 forest species of the Vosges mountains in
relation to minerai nutrition parameters : exchangeable bases, cations of exchangeable acidity, saturation
percentage, pH value, organic carbon and nitrogen content and CfN ratio. Nutritional behavior of these
herbaceous and arborescent species is studied in relation to sorne environmental factors. Finally,
bioindicator quality of species is discussed.

For this study, 473 forest sites were sampled. The sampling strategy was based on three criteria: humus
form, altitude and geology. Several approaches are used for data analysis. The most important, smoothing
methods allow to calculate species frequency for any value of one or two environmental gradients.
Frequency variations are visualized as ecological profiles which take into account classes of abundance
according to Braun-Blanquet. Ecological optimum and amplitude concepts are revised.

The results allow us to establish the complete description (distribution and numerical summaries) of each
species in relation to each trophic variables. They also show a toxic effect of aluminium on species which
prefer mesotrophic or eutrophie soils. Analysis show the same effect of many nutritional variables on
species. These variables have been combined to create a synthetic factor. Species behaviour towards this
factor varies with depth of soil, altitude and geographic localization of the site. Ali analyses prove a clear
sensitivity of species to trophic factors which justifies the study of their suitability as bioindicators. The
comparison of sorne prediction methods demonstrates the quality of logistic regression to estimate the pH
value of a site based on its floristic composition.

KEY WORDS

Forest, autecology, plant nutrition, biological indicator, exchangeable cation, aluminium, pH, organic
carbon, nitrogen, species, vegetation, non parametric; estimation, data smoothing, multivariate analysis,
France, Vosges Mountains.
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RESUMEN

El objetivo de este trabajo es determinar el comportamiento de 157 especies forestales deI macizo de "Les
Vosges" (noreste de Francia) respecto a la mayorfa de los parametros de la nutrici6n mineraI: bases de
cambio, aluminio e hidrogeniones, grado de saturaci6n de bases, pH, nitr6geno y relaci6n CIN. De la
misma manera se estudian las variaciones de comportamiento nutricional de estas especies herbaceas y
arb6reas en funci6n de algunos factores importantes dei medio. La calidad deI caracter bioindicador de la
vegetaci6n constituye la liltima problematica abordada.

El estudio se basa en la utilizaci6n de 473 tomas de datos fifoecol6gicos, repartidas seglin un plan de
muestreo estratificado en funci6n dei tipo de humus, la altitud y el sustrato geol6gico. Se utilizan varios
métodos de tratamiento para analizar todos los datos. El principal, basado en el alisamiento de datos, es
un método no paramétrico que permite calcular la frecuencia de las especies para cualquier valor de una 0

dos variables deI medio. Las variaciones de frecuencia se visualizan en forma de perfiles ecol6gicos que
muestran las diferenttS clases de abundancia de las especies. Para tener en cuenta esta aproximaci6n
particular se reformulan los conceptos deI 6ptimo y la amplitud ecol6gica.

Los resultados permiten establecer la descripci6n ecol6gica completa (distribuci6n, valor caracterfstico deI
6ptimo y de la amplitud) de cada especie respecto a todas las variables estudiadas. Estos también muestran
un efecto t6xico deI aluminio para las especies mesoneutr6filas y neutr6filas. Por otro lado, la similitud
de efecto de la mayorfa de los parametros de la nutrici6n mineraI justifica su combinaci6n para formar
factores sintéticos. El comportamiento de las especies con respecto a éstos varfa seglin los recursos
minerales situados en profundidad, la altitud y la situaci6n geografica de las tomas de datos. El conjunto de
los analisis demuestra una sensibilidad marcada de las especies a los factores nutricionales, que justifica el
estudio de su caracter bioindicador. La comparaci6n de varios métodos de predicci6n revela la calidad de la
regresi6n logfstica para estirmar el pH de una estaci6n a partir de su composici6n florfstica.

PALABRAS CLAVE

Bosque, autoecologfa, nutrici6n vegetal, indicador biol6gico, cati6n intercambiable, aluminio, pH,
carbono organico, nitr6geno, especie, vegetaci6n, estimaci6n no paramétrica, alisadura datos, analisis
multivariable, Francia, Macizo de los Vosgos.
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ZUSAMMENFASSUNG

Ziel dieser Arbeit ist es, das okologische Verhalten von 157 Waldpflanzenarten der Vogesen bezüglich der
Niihrstoffparameter S-Wert, AI- und H-Ionengehalt, Basensiittigungswert, pH-Wert, C- und N-Gehalt
sowie C/N-Verhiiltnis zu bestimmen. AuBerdem werden Veriinderungen in der Niihrstoffaufnahme
verschiedener Kraut- und Baumarten in Abhiingigkeit von wichtigen Umweltfaktoren untersucht. Die
Eignung der Vegetation aIs Umweltindikator wird diskutiert.

Die Studie basiert auf 437 Vegetationsaufnahmen, die nach stratifizierter Stichprobe entsprechend
Humustyp, geographischer Hohe und geologischem Substrat durchgeführt wurden. Das Datenmaterial
wurde mit verschiedenen statistischen Verfahren ausgewertet. Das wichtigste ist die Methode des "mobilen
Fensters", ein noch junges Verfahren, welches erlaubt, die Hiiufigkeit des Vorkommens einer Pflanzenart
für jeden beliebigen Wert einer oder zweier Umweltvariablen zu berechnen. Hiiufigkeitsiinderungen werden
in Form von okologischen Profilen dargestellt, welche die von Braun-Blanquet definierten
Hiiufigkeitsklassen miceinbeziehen. Die Begriffe "Optimum" und "okologische Amplitude" werden neu
formuliert, um dieser besonderen Herangehensweise gerecht zu werden.

Die Ergebnisse erlauben, die Autokologie jeder Art bezüglich eines beliebigen Niihrstoffaktors zu
bestimmen und veranschaulichen die Aluminiumtoxizitiit gegenüber mesotrophen und eutrophen Pflanzen.
AuBerdem rechtfertigt der iihnliche EinfluB verschiedener trophischer Variablen auf aile Pflanzen deren
Zusammenfassung zu synthetischen Faktoren. Die Reaktion der Arten auf diese Faktoren variiert in
Abhiingigkeit von der Niihrstoffversorgung in tieferen Bodenhorizonten, der Hohe und der geographischen
Lage des Standortes. Alle Analysen bestiitigen die starke Abhiingigkeit der untersuchten Arten von
Niihrstoffparametern. Die Arten werden hinsichtlich ihrer Eignung aIs Bioindikatoren bewertet. Der
Vergleich mehrer Vorhersagemethoden unterstreicht die Qualitat der logistischen Regression aIs
statistische Methode, die es erlaubt, den pH-Wert eines Standortes aufgrund seiner floristischen
Zusammensetzung vorherzusagen.

STICHW0RTER

Wald, AutOkologie, Pflanzenerniihrung, Bioindikator, Kationenaustauschkapazitiit, Aluminium,
Siiuregrad, organischer Kohlenstoff, Stickstoff, Arten, Vegetation, nicht-parametrische Verfahren,
multivariate Analyse, Frankreich, Vogesen.
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RÉSUMÉ

L'objectif de ce travail est de. déterminer le comportement de 157 espèces forestières du massif Vosgien
vis-à-vis des paramètres suivants de la nutrition minérale: bases échangeables, cations de l'acidité
d'échange, taux de saturation, pH, carbone, azote et rapport C/N. Les variations de comportement
nutritionnel de ces espèces herbacées et arborescentes sont également étudiées en fonction de quelques
grands facteurs du milieu.'Enfin, la qualité du caractère bio-indicateur de la végétation constitue la dernière
problématique abordée.

L'étude repose sur l'utilisation de 473 relevés phytoécologiques répartis selon un plan d'échantillonnage
stratifié suivant le type d'humus, l'altitude et le substrat géologique. Plusieurs méthodes de traitement
sont utilisées pour analyser l'ensemble des données. La principale, la méthode de la fenêtre mobile, est
une approche récente qui permet de calculer la fréquence des espèces pour n'importe quelle valeur de une ou
deux variables de milieu. Les variations de fréquence sont visualisées sous la forme de profils écologiques
qui montrent les différentes classes d'abondance des espèces. Les concepts d'optimum et d'amplitude
écologiques sont reformulés pour tenir compte de cette approche particulière.

Les résultats permettent. d'établir le signalement écologique complet (distribution et résumés numériques)
de chaque espèce vis-à-vis de toutes les variables étudiées. Ils montrent également un effet toxique de
l'aluminium pour les espèces acidiclines et neutrophiles. L'analyse met d'autre part en évidence un effet
similaire de la plupart des variables minérales étudiées sur la végétation. Il permet la création d'un
paramètre nutritionel synthétique. Le comportement des espèces vis-à-vis de celui-ci varie avec les
ressources minérales situées en profondeur, l'altitude et la situation géographique des relevés. L'ensemble
des analyses réalisées démontre une sensibilité marquée des espèces aux facteurs trophiques, qui justifie
l'étude de leur caractère bio-in·dicateur. La comparaison de plusieurs méthodes de prédiction révèle la qualité
de l'approche par la régression logistique pour estimer le pH d'une station à partir de sa composition
floristique.

MOTS CLtS

Forêt, autécologie, nutrition des plantes, indicateur biologique, cations échangeables, aluminium, pH,
carbone organique, azote; espèce, végétation, estimation non paramétrique, lissage des données, analyse
multivariable, France, Massif Vosgien.
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REMARQUES GÉNÉRALES

Objet

L'objet de ce volume est de fournir un catalogue exhaustif des caractéristiques autécologiques des espèces
forestières du massif Vosgien vis-à-vis des ressources minérales du sol.

Données de bases

Les caractéristiques autécologiques des espèces sont établies à partir d'un échantillonnage de 473 relevés
stratifiés suivant la forme d'humus, l'altitude et le substrat géologique (magmatique ou gréseux).

Pour les cations, le comportement des espèces est indiqué vis-à-vis des éléments échangeables de l'horizon
Al extraits au' pH du sol.

Validité

Les résultats sont valides pour tous les milieux drainés et sous couvert globalement fermé du massif
Vosgien (limité par les grès du muschelkalk).

Précisions

- Annexe 1 : La mention relative à la fenêtre indique la largeur de l'intervalle qui a servi à calculer la
probabilité d'une espèce pour une valeur du gradient.

- Annexe 2 : L'absence d'indication de l'optimum de certaines espèces est liée à un problème technique.
L'optimum de ces espèces est compris entre celui des espèces qui les précèdent et celui des espèces qui
les suivent.



ISOMMAIREI

AN N EX E 1 - Distribution des espèces par rapport aux
principaux facteurs de la nutrition minérale 1

• Probabilité de présence des espèces en fonction du pH eau de l'horizon AL : 3
• Probabilité de présence des espèces en fonction du pH KCI de l'horizon AI 7

• Probabilité de présence des espèces en fonction du Ca++ échangeable de l'horizon AL II

• Probabilité de présence des espèces en fonction du Mg++ échangeable de l'horizon AL 15

• Probabilité de présence des espèces en fonction du K+ échangeable de l'horizon Al 19

• Probabilité de présence des espèces en fonction du Fe++ échangeable de l'horizon AI 23

• Probabilité de présence des espèces en fonction du Mn++ échangeable de l'horizon AL 27

• Probabilité de présence des espèces en fonction du AI+++ échangeable de l'horizon AI 31
• Probabilité de présence des espèces en fonction des protons échangeables de l'horizon AI 35
• Probabilité de présence des espèces en fonction de la somme des bases échangeables

de l'horizon AI 39
• Probabilité de présence des espèces en fonction de la CEC de l'horizon Al 43
• Probabilité de présence des espèces en fonction du srr de l'horizon Al 47
• Probabilité de présence des espèces en fonction du carbonne organique total de l'horizon AL 51
• Probabilité de présence des espèces en fonction de l'azote organique total de l'horizon Al 55
• Probabilité de présence des espèces en fonction du C/N de l'horizon Al 59

ANNEXE 2 - Ordination des espèces par rapport aux
principaux facteurs de la nutrition minérale 63

• Ordination des espèces selon le pH eau de l'horizon AL 65
• Ordination des espèces selon le pH KCl de l'horizon Al 66

• Ordination des espèces selon la quantité de Ca++ échangeable de l'horizon AL 67

• Ordination des espèces selon la quantité de Mg++ échangeable de l'horizon AL 68

• Ordination des espèces selon la quantité de K+ échangeable de l'horizon Al 69

• Ordination des espèces elon la quantité de Fe++ échangeable de l'horizon Al 70

• Ordination des espèces selon la quantité de Mn++ échangeable de l'horizon AL 71

• Ordination des espèces elon la quantité d'Al+++ échangeable de l'horizon Al 72
• Ordination des espèces selon les protons échangeables de l'horizon AL 73
• Ordination des espèces selon la somme des bases échangeables de l'horizon AI 74
• Ordination des espèces selon la CEC de l'horizon AI 75
• Ordination des espèces selon le srr de l'horizon Al 76
• Ordination des espèces selon la quantité de carbonne organique total de l'horizon AL 77
• Ordination des espèces selon la quantité d'azote organique total de l'horizon Al 78
• Ordination des espèces selon le C/N de l'horizon AI 79



AN N E X E 3 - Optimum et amplitude écologiques des
espèces par rapport aux principaux facteurs
de la nutrition minérale 81

ANNEXE 4 - Distribution des espèces vis-à-vis de l'ion
A13+ échangeable de l'horizon AI 95

ANNEXE 5 - Optimum et amplitude écologiques des
espèces vis-à-vis d'un facteur synthétique de
la nutrition minérale du sol... 103

ANNEXE 6 - Coefficients significatifs (au seuil de 5 %)
des équations de la régression logistique
linéaire 107



ANNEXE 1
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Probabilité de présence des espèces en fonction du pH eau de l'horizon Al.

L'axe X (pH eau du Al) varie de 3,1 à 5,80. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction du pH KCI de l'horizon Al.

L'axe X (pH KCL du Al) varie de 2,3 à 5,2. L'axe Y (fréquence de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abi,.' albo (A) (4;5)(2;3){/;+) Abi,,, olbo (0) (4;5)(2;3)(1)(+) Ac" p/otanaid,,, (A) (+; /:2;3:4) Ac" plotanaidu (0) {/ )(+) A",r p",udopluronu.' (A) (4;5X2;3X / :+)

Ac:u pseudop/awnul' (a) (2:3;4)(1 )(+) Adenf)\,tvll!\' ulJiariat' (/:2)( +) Ajugu Teplan\' (l ;+) AlJiaria pelia/ata (+;1;2) Alnu\' glutinoWl (A) (+: J;2:3)

"'
_An_'_m_un'_n_'_""_'_"'_SI_d,--2_;3,--;4...:).:...{/-,-)(,--+-,-)__,,_A_ru_n_"_,"_,,,_ul_a_'u_m...:(_+)=--- ,A_''--''.c-\.r_'u_m...:Ji_,/u_·.:.-/'_m_i_",_'(,--2,--;3,--;4-,-)(,--/.:...)(_+.:...)_--yA_,_,,_ch_u_m_u_n_du_l_u,_um=---(2-,-;--,3),--{/-,-)(,--+-,-) 8awmia trilobu/Cl (2;3;4)(J)(+)

Il ;-:: :-'~3 """" < , • !"~-~ 1 " " " , . , .1 "~~. < ,

B,',,/a p,ndu/a (A) (+;/;2) Drill/a pradu/a (a) (+;/;2;3) Blec:hnum V,ic:u"t(+;1;2) Brcu:hypodium .rylvulÏ(·um (J:+) ColI"na yu/guri., (2;3)( / )(+)

1

1
1

1 ~l=.N='~=::;=.;=~=,,; -'-
"' "'

ClImpliopusfraclii\' (+;1 ;2) Cardamme ht'ptaphrl/a (+: 1:2;3;4) Cardamlnl! tmpallenl' (+;1 ;2) Cardamme pralen.\'Is (J;+) Carex p,lt/ufera (J ;+)

-"'
Ctlslanea sa/lva (A) (+;/ ;2;3)Carplnu,' be,ul" , (0) (1 ;2;3)(+)

"'

Carp,nu,' brluil/\' (A) (4;5)(2;3X / :+)Caru ,\'.l'lvollw (l ;2)(+)

!
1

~.

Carel ft'nUJ/ll (1;+)

!
1

C(UUJnl'll ,WllVfI tu) (+:/:2) CI"u/mu alf/mtl (+:1:2;3) CIrC:ueu IUlelwna (+) Convul/arlU tnawl,s (J :2:3J(+) Corylu.\' ave/lunu (l :2;3;4;5)(+)

1

1

i::J ::l

,

NI-."""'?::l==-'..,==O:::~: =~-.---o~~,,; 1 NI-.-N~'--==<'~==;,.;=~;:::. =-:-'_"'----.-l,,;

CrulUegu..\·/uevtgata (+: J:2;3)

"'

Cyll,vus n:opurtu.\' (J)( +) Dt'schumpsw c:e.\pl1o:iU (1:2;3)(+) De.H:hampswj1exuosu (4;5)(2;3)(1 )(+) Dlaunt!lla he/t'ramaI/a (l ;2;3)(+)

~.

7



Diaa1&OdollJiWf't tÜ1UIdalwm (J;+) Di,il4/üp"'p"'"' (2)(1)(+) D'lapIOns oIfillis (1;+) D'Jap,.r" avtJuuialoa (2)(1)(+)

D'Japl<,i, dilaJal4 (2;];4)(1)(+)

'"......
,.;

N
,.;

..
N

Euploorbia amygdaJoidu (1;+)Epilobi"", ".".141UUrl (1;2)(+)

'"..
D'Jap'''ü [Jix-rntU (2;])(1)(+)

....
,.;

..
N

Fa,,,, "/WUi",, (a){4;5)(2;])(1)(+) F"'"""alli"ima (4;5)(2;])(1)(+)E"'Jodoi.,. ",iaI_ (1 ;2;])(+) Fa,1U "/WUi",, (A) (4;5)(2;])(1;+)

..
N

....
,.;

....
,.; '".. ..

N

Fi/ip«rtdu!Js uJmari4(+;1;2;])

FissitkIU ltuifoliMS (+) F,axi"", eu:elsior (A) (2;];4;5)(1;+) Fraxi"", eu:elsior (a) (2;3)(1)(+)

'"......
,.;

....
,.;

N
,.;

..
N'"......

,.;

::::::-.,:::.::::::::::
::::::.:::.:::::::::::.:.:.:

F,,,,,,,,la al"", (+;1;2)Fragaria wsca (J;+)

N
,.;

..
N

Calcapsi, lII,ahi, (2;])(1)(+) Cali_ .parin, (+;1;2)

....
,.;

..
N

Cali_ =uui/e (2;];4)(1)(+)

....
,.;

N
,.;

..
N

Gali"", ,0IurtdifoJi"", (1;+)

...-....
,.;

N
,.;

..
N

Ga/i_ odo,at"", (2;];4)(1)(+)

N
,.;

..
N'"..,' ",,'

....
,.;

N
,.;

M ..
N N

....
,.; .-

l
'".. N

,.;
....
,.; ;- '".. ..

N
N
,.;

....
,.;

....
,.; '"..

G""",,,,,, 'Obc"l41UUrl (2;];4)(1)(+) G.wmwrbanwm(J;+) G/ecitoma lud.,acea (1;2;])(+) Gymnocarp""" driopllrlS (1;+) Hcd"a loel",(2;];4;5)(I)(+)

HutUl,wm sphondililU11 (/;+) Hi,rtUilU11 mwrorwn (/)(+)

....
,.;

N
,.;

HyplUUrl cuprusi[o""" (2;]){1)(+)

....N
,.;

..
N

Hylocami"", ,pI'NU" (1;2;])(+)

...-;-....
,.;

N
,.;

..
N

HoU:", mollis (+;1;2;];4)

'"...-....
,.;

N
,.;

..
N

....
,.;

N
,.;

..
N

lIu"'l";[ol,.,. (1;2)(+) Impolie" nol'-I4"1'" (4)(2;])(1 )(+) lu""", '/T"'''' (1 ;+) lAnUa"",," ,aJ.obdoJon (2;])(1)( +)

'"...-....
,.;

...-.-....
,.;

N
,.;

..
N'"..N

,.;
..
N

Lonic". pc'Jcly....n"'" (2;])(I){+)

.-....
,.;

Ua"lapi/0S4 (+;1)

'"...-....
,.;

.. . . . . . .. :~_~_:.._~:~_~::_~:;_;:;_~:i __:;_~_~_:__:_"_-•
........:.:.:.:.:.:.:.:

N
,.;

..
N

Uaula I",uloidu (2;])(1)(+)

...-.-
Lwlari4 "divi"" (1;2;];4;5)(+)

N
,.;

..
N'".-.-

....
,.;

.... M ..
N N

..

..," vi
M ..
N N

N
,.;

....
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Probabilité de présence des espèces en fonction du Ca échangeable de l'horizon Al

L'axe X (Ca échangeable du Al) varie de 0 à 9,2. L'axe Y (fréquence relative de J'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abi.. alba (A) (4;5){2;3){1;+) Abi.. alba (a) (4;5)(2;3)(I)(+) Ac" p/aJanoûûs (A) (+;I ;2;3;4) Ac" p/aJanoûûs (a) (1)(+) Ac" psoudop/aJaruu (A) (4;5){2;3){1;+)

A/nlU g/"'u.- (A) (+;1;2;3)Alliari<Jp,liolauJ (+;1;2)

'"'"'"'"
Aar ps.udop/aJa"", (a) (2;3;4)(I)(+) Ad,nosIJI.. alliari<J, (1 ;2)(+)

Ar"," maculaJwm (+) A,ny""",fil,.-f.""na (2,3,4){1){+)

o
ci

Atrlchwn .odwla,,,," (2;3)( I){+)

'"'"
&uaoia "i/Obala (2;3;4)(1){+)

o
ci

1

'"'"
o
ci '"'"

o
ci

o
ci '"'"

B".1a p<ndJ<1a (A) (+;I ;2) B".1a p<ndJ<1a (a) (+;I ;2;3) BI«n1lJml sp.ca'" (+ ;1;2) Brachypod,,,," SYOOllcum (I;+) Call.na vwlgaris (2;3)(/)(+)

'"'"
o
ci '"'"

o
ci '"'"

o
ci

Camp.lopusfrag,/IS (+;1 ;2) Cardanu.. /oepl4phylla (+;1;2;3;4) CardanuM ,mp(JllI", (+;1;2) CardamJM praJC1ULI (J;+) Car..pi/i/u/"a (/;+)

o
ci '"'"

o
ci

o
ci '"'" '"'"

Carp,nus b,/wI.s (A) (4;5)(2;3)(1;+) Carp,nus bl/wI.s (a) (1;2;3)(+)Cauxr~mola(J;+)

~
'"'"

Car.. SYOOllca (1;2)( +)

o
ci

J
'"'"

o
ci '"'"

o
ci

CasI4Jt,a »,iva (A) (+;1;2;3)

'"'"
Casl4Jt,a saliva (a) (+;1;2) C,c"b,1a alp,na (+;I ;2;3) Clrca~a JUUllana (+) Co.vallana maialls (1 ;2;3){+) Cory/lU aVl/Ia.. (1 ;2;3;4;5)( +)

o
ci '"'"

o
ci ;:. o

ci
o
ci '"'"

o
ci

Cra...gus lalV.gaUJ (+ ,1,2,3) CytlSUS scopanus (J){ +) DuchampSlD c<Spl/osa (1,2,3)(+) D<schampSlDfI'JeMosa (4;5)(2;3)(1){+) D,crOlll11a M,mma/Ia (1;2;3)(+)

o
ci '"'"

o
ci

o
ci '"'"

-
o
ci '"'"

Il



Diu""odMli_ eU.wiaJ.". (1;+) Diu",,_ sc0p",i_ (2;];4)(1)(+) Di,ilalu p.TP."a (2)(1)(+) Dryop'.,u affiNs (1;+) DryopUrU CtUtNuÏIJNJ (2)(1)(+)

..... ..... o
d

o
d

..... l.....
Dryop",iJ dJ'/aJa", (2;];4)(1)(+) Dryoplt,iJfJ,x-mtU (2;])(1)(+) Epllobi"", maNa"",,, (1;2)(+) EwpIt",bia amygdaloido, (1;+) Ewry.o.i_ gp JIIocU'ü p,a.l. (+)

Fa,., rylvaiica (10) (4;5)(2;])(1 ;+) Fa,., rylvaiica (.)(4;5)(2;])(1)(+)

.....o
d

Filip.NlwJa wlma,ia (+ ;1;2;])

o
é

Fm.ca al'iuima (4;5)(2;])(1)(+)

.....o
é

......:...;.;.;.;.;.::;.:.:.:...~: :-:::>

Ewry.o.i"", ,triaI.". (1 ;2;])(+)

o
é

FiJsuu", IaJ:ifoliws (+)

o
é

Fragaria \lesca (1;+)

.::.:.•.•...•.:.:..:~.:.'::.'.'.:..•.::.:::..:::.:.:::..•.::.::..:...•..:..:.:::•....:•.: ::..•.:=:'.'.':::' .
. :;:::;:;~:~:~::::::::::::;:::::::::~:::::

o ~

é

F,,,,,,.la al.ws (+;1;2) F,oxi..s .:u.isi", (10) (2;];4;5)(1 ;+) F,oxi"", <:u:<isi", (.) (2;])(1)(+)

o
é

CaI.,'PSls "',.1.., (2;])(1)( +)

o
é

Cab.". ado,.,_ (2;];4)(1)(+)

...
oô

---::::: "

;:. ..... o
d

.J.................;.:......

G""",,,,,, 'ON""'"",,, (2;];4)(1)(+) GI.do""", MeU,OC•• (1;2;])(+)

.......
'"'

o
d

H.d.,. h.IIX(2;];4;5)(1 )(+)

.....o
é

Gymnocarplum dTloplcru (J;+)

.....~... :....;.;.::;::
o
é

.....l....o
é

o
é

o
é

o
é

o
é

o
é

H".d._ sphaNlil,.". (1;+) Hicracuun m.Mrorll11l (J)(+) Hokwsmallu (+;/;2;];4) HylocomI"" spI.1Idtns (1;2;])(+) Hyp"",,, c"P"usifo"", (2;])(1)(+)
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Probabilité de présence des espèces en fonction du Mg échangeable de l'horizon Al.

L'axe X (Mg échangeable du Al) varie de 0,02 à 1,00. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction du K échangeable de l'horizon Al

L'axe X (K échangeable du Al) varie de 0,03 à 0,86. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction de Fe échangeable de l'horizon Al.

L'axe X (Fe échangeable du Al) varie de 0 à 0,61. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées, La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction du Mn échangeable de l'horizon Al.

L'axe X (Mn échangeable du Al) varie de 0 à 0.95. L'axe Y (fréquence de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe. le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction du AI échangeable de l'horizon Al.

L'axe X (Al échangeable du Al) varie de 0 à 9,87. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/2.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction des protons échangeables de l'horizon Al.

L'axe X (protons échangeables du Al) varie de 0 à 3,75. L'axe Y (fréquence relative de l"espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre (max-min)l2.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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Probabilité de présence des espèces en fonction de la somme des bases échangeables de l'horizon Al

L'axe X (S du AI) varie de 0,08 à II,7. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de a à I. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.
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,---"-1~~,~~,----'--'--'--'-~-------'--~I

PO/\'J:onmum v('rlic:iIlOlum (1 :2)(+) PO/l'podium VU/Kure (+: J;2) Po/wrkhumformm"um (2;j;4)(1 J(+) l'rrnan,hr.\" purpurra (2;3}(l }(+) PrimuJa t.'Iul;or (+: / )

ci ri
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QUt'TCU\' pnrm!(J fA) (4;5)(2;3)(+:1) QUt'n:u\' pt'Irrll'U (a) (2:3:4)(J)(+) QUt'fC:IH rohur (A) (+:/;2;3) Rhwldwdelphu.\' toreus (2;3;4)(1J(+) RO\'aUfVm\1\'(+:J)

------
ri .•;

!
1

--.-.....__ 1 1

_!r:' :.w~:<;~~ ~. i
c roi ~ 'oC 00 ~ • ci

Ruhu.\" L'al.'.nu,r (J :2:3)(+) Rubux Idut'ux (2:3)( J)(+) Rubu., .'1' (4;5)(2;3J11}(+) Rumt'xarifollus (+. 1:2) Sn/ureap"a (A}(+,l)
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Sambu,:u'\" nigra (1 ;2)(+)

SI/ene dlO,,'a (/;2){+)

Sambucu.\' racemo.\'U (1;2)(+)

--
d N

..; ~
~

~N ""
Sabdago \/lrgaurea (1 ;2)(+}

Sanic:ula turopaM (+;1)

N
N

Sorhu,\' ana (A) (+' 1;2)

Scrophuluria nodosa (+)

N
N

Sorhu, aria (a) (1 ;2){+)

Sm,ôo luchii (2;3)(1 X+)

Sorhu\' aucupana (A) (1 ;2)(+)

!

--------~ -----::=---, ===---
ci ;:: ..;

~ :â ~ ci N ..; ~ :â ~ ci ~ :i ~ :â ci ;:: :i ~
~ ;:: ~ :â-ci of "" of ci ..; of

Sorbu\' aucupana (a) (2)(1)(+) Sorhus tormmallJ (1 :2)(+) Sl'h(,gnum sI' (+;/:2;3) Stach\',· ~ylvatlca(I;2;3)(+) Slel/arla holm,eu (+: 1:2;3)

1 1
1

1

~~
1-----.__

ci N "' ~ :â ci
N

..; ~
~ ~

ci
N

..; ~ :â ~
N

~ :â ~ ;:: "' ~ ~ ~

N ~ N "" of ri ci N ..; ci ..; -ci "" of

Stel/arw nwwrum (2;3:4)(1)(+) Teucnum .l'mmdonw (2;3)(1)(+) Thuvdlum tamarm:lnum (1;2;3)(+) U/ma, glabra (A) (+;/;2) Url/cu dlOJ<'a (2;3)( / )(+)

--- -=:===-j
-. ~: :':"'sW' ~""

ri

--,

Vm:clnlllm myrtllluJ (4:5)(2:3)(1)(+) Vaccl1uum v,tu'-Idat' (+; 1;2) Veron,,:a officlnaftJ (+:1) VdJurnum o{Julu,\' (+:1 ;2) V/Cwu{JllIm(+:1;2)

~ ~ N :â :â ~ N :â :â ~ ci N
~ :âci N ~ 1

ci ..; ~ ci N ..; N ..; of
1

Vinca mirlOr (+: 1:2) Viola sylve,\,tri.\' (2)(1)(+)

-.............1
---~---- 1--_._------,
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Probabilité de présence des espèces en fonction de la CEC du Al.

L'axe X (CEC du Al) varie de 1,42 à 17,80. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abicsalb<> (A) (4;5)(2;3)(/;+) Abjcsalb<> (a) (4;5X2;3X/X+) Ac.. p/alaIlOUU' (A) (+;/;2;3;4) Accr p/alaIlOUUS (a) (/X+) Ac..p...ldoplaJaluu (A) (4;5)(2;3)(/ ;+)

..
'"

..
'"
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.' ..
'"
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.,;
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'"
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CarurC'mota (1;+) Cauz ry/vallca (J ;2X"') Carpi"'" b..wl.s (A) (4;5)(2;3)( /;+) Carp'"'" b..wl.s (a) (/;2;3)(+) Caslan«J Ja'''''' (A) (+;1;2;3)

.' ..
.,; .' ..

<S .' ..
'"

Ca.stallca .Il311'WJ (a) (+ .. J;2) C'Clrbila alp,na (+;/;2;3) C""Yallana "",ialos (/ ;2;3)(+) COTY/'" a...llana (/ ;2;3;4;5X+)

.' ..
<S .' ..

<S
..
'"
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..
'"

..
:i

r--------..- ..--:::
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..
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Dio"".... >copari.... {2;J;4}(1}(+) Dry.",ari, tIjJi.ù (I;+)
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;. 2 .,. ..
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~
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Gat.."", ""aili/ {2;3}(I}( +) Gab"", odorallint (2;3;4)(I)(+) Gab"", rot.ndi/01."", (1;+) Gab"", l<JX4Iil. (2;J;4}(1}(+)
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<f

l
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GuanU,"1 robcrhtJfUun (2;3;4)(1)(+) Gewm wrbanwm (J;+) Gloclo""", h<,ur"".a (1;2;J}(+) Cymnocarpu"". dnopt'TIS (/;+) H..ura lu/IX (2;J;4;5)(1}(+)
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.,;
.. ~
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<f
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~

'"
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.; : - :.:.:.:.: :.:-:.:.:.. ',':':':..
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Probabilité de présence des espèces en fonction du 8fT de l'horizon Al.

L'axe X (Srr du Al) varie de 0,02 à 0,99. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)l3.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la fonnation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abi.. a/ha lA) 14;5)(2;])(1;+) Abi.. a/ha l') 14;5X2;]XIX+) Ac., p1al4llOws lA) 1+;1;2;];4) Ac., p1al4IlOWS l') Il X+) Au, PSOwdcp1al411lU lA) 14;5X2;]XI;+)

Ae., PUwdop1al411lU l') 12;];4X1X+)

A."""", """"0'" 12;];4XIX+)

Ad'llOsryl.. a/liaria, Il ;2X+)

A,,,,," mtUwlalwm (+)

Aj-sa "pIa'" Il;+)

A'hy,u.mfillx-f"'UNJ 12;];4)(1)(+)

Alliariap.,iolaJa 1+;1;2)

Alriciuult _ndw''''' 12;]X1)(+)

Abu.. ,IIlIw- lA) (+;1;2;])

Barzania "ilohala (2;];4X1)(+)

B"./o p<ntiJ</o lA) 1+;1 ;2) B.,_/o p<ntiJ</o l') 1+;1;2;]) BI,chfUUrl spu:4f1J 1+;1 ;2) B,ochypod,.", ryOO/lc.", Il;+) Ca/IMNJ VId,ar;' 12;]XIX+)

Campllop", frag.III 1+;1 ;2) Cardonune noplaphyl/o 1+;1;2;];4) Cardonune ""PO'''''' 1+;1;2) Cardonune proll"'" (1;+) Carupililfl/"a (1;+)

Carur~mola(J;+)

Ca.1la116a JIQll\olGl (T) (+;/;2)

s ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ~ ~
o 0 0 0 d d ô o. è é

Carex ryOO/lCO (/;2X +)

C,e.,blla a/P'NJ 1+;1 ;2;])

Carp..'" b.,iJ.. lA) 14;5X2;]XI;+)

ClrCiua lwJllUJIta (+)

Carp••", b.,iJ.. l') (/ ;2;]X+) COI-.a ....n.. lA) 1+;1 ;2;])

ConY01/ono moia/II Il;2;])(+) Caryl", avollaNJ (1 ;2;];4;5X+)

C,awg", /orv'gO/O 1+;1;2;]) CY/l.nts scopar'''' 1IX +) Deschompsl(J Clspl/O" (l;2;]X+) DescloompsltJfllxwosa 14;5X2;]X1)(+) D,C"u,e1la nou,omolla (l;2;]X+)
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Digi"'/i, plUpllTM (2X IX+) Dry."',,i, affiN' (1;+)

Fillid.... laZifo/i'" (+) Fragaria W'eD (1 ;+) Frang"1a ai.", (+;1;2) Fraxi.., IXCllIior (A) (2;];4;5)(1;+) Fraxi.., IXc.bior (r) (2;])(1)(+)

l

Gau.",iI wraJlil (2;]XIX+) Gaü"",apari•• (+;1;2)

Gerani"", robmia..... (2;];4}(1)(+) G."", llT/>an_ (/;+)

...: :.:.: :.:.:.:.::::

Gaü"", odoral_ (2;];4)(1)(+) Gaü"", rOl"Niifali"", (1;+)

Gl.dlOma lulÛroc.a (1 ;2;]X+) Gymnocorpi_ dri","ri, (/;+)

Gaü""'MUaliù(2;];4XIX+)

9 ~ ~ ~ • ~ ~ ~ - ~
dddddddddd

H<d"a ~.lùc(2;];4;5)(IX+)

Herocl."", lpiaoNijJiwm (/;+) Hi<rociwm _ror_ (/)(+1 HoU:.., mol/it (+ ;1;2;];4) HylocanUwm ,pl.nd<... (/ ;2;])(+) Hyp..... COf"ulifamv (2;])(IX+)

e ~ ~ ~ • ~ ~ ~ ; ~ g ~ ~ ~ • ~ ~ ~ ; ~ e ~ ~ ~ • ~ ~ ~ ; ~ e ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ; ~ 9 ~ ~ R ; ~ ; ~ • ~
o d d 0 d d d Ô d d d d d d d d d d d d d d d d d ci d d d d d d d Ô d d d d d d d d d d d d d d d d

lIu aqwif%"", (1 ;2X+) ImpaJ..... 001,.","11'" (4X2;])(1 X+) 1"""", .If..,.., (/;+) !AmUJllnun gai.oMalo. (2;]X IX+) uMCobry"", glawcwm (2;])(1)(+)

.."::::::::::::-:.:. '.

Loni«ra ";gra (1;2X+) Lonic"a perycl-j",.._ (2;])(1)(+) Lwuvia mljYi"" (/;2;];4;5)(+) Luz"1a Iwz"/oidu (2;]XI X+) Luz"lapilOlO (+;/)

1

e ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ~ ~
d é d ci ci d 0 é d 0
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UaNId syoolica (2;];4)(1)(+) L,.imtJcJlia ""00""" (1;2)(+) MaiallJ1l_ bifoliMm (1;2)(+) M.1amp,,,,,,, JWau"s< (2;])(1)(+) M.lica .,.ifl",a (4){2;])(I){+)

::::::::::::::.::::::':::::'::::::::::::::::::::~

M.,c.,ialis p.,.IIIIÙ (2;];4)(1)(+) M,I,,_ .ffiu- (2;];4)(1)(+) MN"'" ~O'IllUll (+;1;2;];4) MOfJIrI,.,Î41r"t~",ia(+:J) Molillia cas,llÙa (2;])(1)(+)

M,cdll""".11I (+;1;2) OmllltJCl/oulld (4)(2;])(1)(+) P.ns qwuirifolia (+;1) Pic"" .bi.. (....) (4;5)(2;])(+;1) Pu:oa .bi.. (,) (2;])(1)(+)

a ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ; ~
d d d d d d d d d d

Pi... ry/wsl,is(.... ) (2;];4)(+;1) Pi... rylv.."i. (,) (+;1;2;];4) PldSiochild tupl.Mws (+;1) PldSiomlU"'" affi•• (2;])(1)(+) PldSionWlUft IUIdolatlUft (1;2;];4)(+)

PldS,ou..c''''''Nlldoldtom (+;1;2;];4) PI.N,om_ ~rtbtr" (2;])(1)(+) Poo <Mu" (+;1 ;2) Poo """",alis (l ;2;])(+) Poryso""t_ rrudtiflDnUII (1;2)(+)

PolysollO'''''' wrt,c,IId,,,,,, (1;2)(+) Pol,po<hlUll v.ISO" (+;1 ;2) Porylrtc~""'fomw>SIUII(2;];4)(1)(+) Prtrwvtu..s p"'PN,.. (2;])(1)(+) p,imw}" .Id"", (+;1)

l

P,.....vi"'" (....) (+;1;2) P,.....vilUll (,) (+;1;2) P,.... pad.. (+;1;2) Pi<,idù"n.qNi/o"1IIUII (2;];4)(1)(+) PNbnonaria ob"".,. (+;1)

s ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ; ~
d d d d ci d d d d d

a ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ; ~
d d d d d d d d d d

Q."c.. pslTa." (....) (4;5)(2;])(+;1) Q."c..PSIT'" (,) (2;];4)(1)(+) Q."c.. ,ob.,(....)(+ ;1;2;]) R~,'idia<klpluu10'... (2;];4)(1)(+) ROJa .,.."'ù (+;1)

R.b.. cas".. (1;2;])( +) R.bw. ida... (2;3)(1)( +) R.bNs'P (4;5)(2;])(1)( +) RNnU!••rifoll.. (+;1;2) SolI:< C4}W"" (....) (+;1)

1

s ~ ~ ~ ; ~ ~ ~ ; ~
d d d d d d d d d d
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SambWClU ";,ra (1 ;2X+) SambWClU mc"""",, (1 ;2X+) ScropluJ"na IIC<Ü>I<J (+) S...ciofucJlii (2;J)(I)(+)

Sil... dl"'''" (1;2)(+) SoiidaSOVlrgalV1a (I;2X+) SorblUaria (A) (+;1;2) SorblUar... (r) (1;2X+) SorblU~ (A) (1;2)(+)

SorblU ""c"P"'''' (r) (2X1)(+)

s ~ ~ ~ • ~ ~ ~ ; ~
dddddddddd

SorblU ''''''''''''/1$ (1 ;2)(+) SpM,""'" If' (+;1;2;J) S..c1tY' sy/wJliaJ (1;2;3)(+) S..1JIJr... Itolo,.." (+;1;2;3)

~ ..

S"1JIJrllJ n.me""" (2;];4XIX+) T.wcri"", ,eorotiDnIIJ (2;])(1X+) ThMydi"'" """",j,ci""", (1 ;2;3)(+) UImJu ,labr" (A) (+;1 ;2) Urll,," dioic" (2;3XIX+)

VaCClfUlU1I "'Y,Il11WJ (4;5X2;JX IX+) Vacclluwm VIIIS·idtu (+;1;2) VUOlUca officîna/u (+ ;1) V,bwTfuun OpW/1U (+;1;2) V,cua '.pillnl (+;1;2)

Vinca ,""nor (+ .. 1;2)

e ~ ~ ~ • ~ ~ ~ ; ~
ci d ci ci ci ci ci d ci d

VIO", 'lN.,,'" (2X1X+)
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Probabilité de présence des espèces en fonction du carbone de l'horizon Al.

L'axe X (carbone du Al) varie de 1,1 à 104,8. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abi" alba (A) (4;5)(2;3)(1,+) Abi" alba (a) (4;5X2;3X1X+)

1----.
~

-

Ac" p/asa",,:,us (A) (+;1;2;3;4) Ac" p/asa",,:,us (a) (1X+) Ac" p..wdop/asaluu (A) (4;5)(2;3)(1;+)

Aur pm"/~/asa1UU(a) (2;3;4)(1X+) Ad,,,,,styl,, al/lana, (1 ;2X+)

1

AJoga rtplafU (J;+) Alliariapllialala (+;1;2) AlA.... ,lwJÛt<w (A) (+;/;2;3)

...... 1

rA_._""""__'_._"""'_o_....---'-(2 ;_3,_·4Xl X+ )__..-A_r_""'_"""'_"_/aJ_""'_(+) rA_/h..:.y_"_om filix-f",.oa (2;3;4)(1)(+) Alrlcluur. "odwla,,,,,, (2;3X1)(+) Ba..,._ Irilobala (2;3;q1)(+)

B,,"1a p<NiMIa (A) (+;1 ;2)

Camp,lop.. frag,lu (+;1 ;2)

CauxTlmola(l;+}

Ca.rIa1J~a .sra/IWJ (a) (+;1;2)

B.,ola p<NiMIa (a) (+;1;2;3)

Cardam"", "ptaphylla (+;1;2;3;4)

Caux rv/WJlIca (1;2)(+)

1

1

C,cc,bila aiPUlLJ (+;1;2;3)

;;

BI,ch""," 'Pitx'"' (+;1 ;2)

Cardamùu &mpatl~fU (+;1;2)

CarpIO" b,/wl", (A) (4;5X2;3X1;+)

Braclrypodl/ml syll'al'CWft (1;+)

Cardamùw JXal~/LSlS (J;+)

CarpIO" b.,w1.... (a) (l;2;3X+)

ConYallana "",ialu (1 ;2;3)(+)

Cali.." vwlgaru(2;3X1X+)

C<uu pilill([ora (l; +)

1

l~=N • ~ ~ §

Cas"""", ....,iva (A) (+;1 ;2;3)

Caryl.... a...lla"" (1 ;2;3;4;5X+)

Crala<g .. Ia",'gala (+;1 ;2;3) CYllSw.s JCopaTUU ( J)( +) DucnampsUJ C'SPIIO$(J (1;2;J)( +) DlScitamp=flu"osa (4;5X2;3X1)(+) D,cran.lla Iu'oromolla (1;2;3X+)

;; ;; ;;
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Dicr<JllOd<wi... ,".odal"", (/ ;+)

Dryopllru dil4JallJ (2;3;4)(/)(+) Dryop''''' [d,x-mas (2;3)( /)(+)

DiSillJli. pW'l'MT.a (2)(/)( +) Dryopllru a/fi.u (/;+) DryopllrU carùuuiaM (2)(/)(+)

1

~ :~ -- ---

......•.•......:.:

Ewry.d""", .'rial"", (1 ;2;3)(+) Fas.."Mu,ca (A) (4,5)(2,3)(/;+) Fas.. syMu'Cd (a)(4;5)(2;3)( /)(+)

~I

FWWCdal"u.,.. (4;5)(2;3)(1)(+)

l

Filipo..Jwla olmor;' (+;1;2;3)

FISSWIU IaXifoluu ( ... ) Fragan4 ,,",sca (1;+) Fr""swla aI.1U (+;/;2) Frox,"", .xubior (A) (2;3;4;5)(1;+) Frox,"", "'<obier (a) (2;3)(1)(+)

.........:=:---,

Gaùopns '<Ira)", (2;3)(/)(+)

lIuadtlUn sphoNlillluft (J;+)

;;

lIu"'lwi[ol"",. (/;2)(.)

;;

Galùunoparuu (+;/;2)

G,wm WTbanwm 1J, +)

;;

III1NJClwm 11Ulrorllm (I){ ... )

;;

Gah"", odDra'"", (2;3;4)(/)(+)

G/<cnoma luduac<a (/ ;2;3il+)

;;

Hoh:1U mollIS (.;1;2;3;4)

JWIU:WS tlflUw.J (/;+)

;;

Gah"", r"'w..Jifol,,,,,, (1;+)

GYmIlocarpUI:/t dn"opl,rls (1;+)

Ilyloc....."", spi",,".. (1 ;2;3)(+)

Lamiasl""" sal<abdol.. (2;3)( /)(+)

Gahwm_il. (2;3;4)(1)(+)

Hldua ~.llX (2;3,4;5)(/ )(+)

- .::::--..............~.::::::::::::::::::::::::::::.:.: :.: :.:.::: ': .

;;

Hyp""", cwpr..si[omtll (2;3)(1 iI+)

L.wcobry"", SIaJ.c... (2;3)(/)(+)

LAHSlCtTO fllgra (J;2X+) Lo,,,c,,a p<rycly"",""", (2;3)(/)(.) Uuwu'" "div,va (1;2;3;4;5)(.)

1

;;

52

Luzwla IlUw/oid.. (2;3)(/)(+)

; ;



ÛlzW "n..lica (2;3;4)(1)(+) M"",oJ!Ie"""" bifolilmo (/;2)(+) MeliaJ tlllif/<wa (4)(2;3)(1)(+)

; ; ; ;

McrelUÜJ1is pcre."is (2;3;4)(1)(+) Mili.... effiu_(2;3;4)(I)(+) M",,,,,, hor""," (+;1 ;2;3;4) Mt»h,i1Wia triMr'Vi4 (.;1) MolÎllia e",,,MW (2;3)(1)(+)

; ; ; ; ;

Myulis .....,ali. (+;1;2) O""lisaccloulla (4)(2;3)(1)(+) Paris q"""'ifolj,. (+;1) P,CCO obi.. (A) (4;5)(2;3)(+;1) PU- a"", (0) (2;3)(1)(+)

; ;

~~....,...-.... ----:J
;

P,nlU ,,/wslris (A) (2;3;4)(+ ;1) P,nlU ,,/wslris (a) (+;1 ;2;3;4) Plaglo"""",,, offine (2;3)(1)(+) PlagiOlMÎ"'" 1CNiJJ<JJ"", (1 ;2;3;4)(+)

....,.,.,.,"),~
; ; ; ; ;

PlagIOU.ICl"'" uttdw_ (+;1;2;3;4) Pleurozl_ sdlrcbcrii (2;3)(1 )(+) Poo c!oalXlI (+;1;2) Poo ...moral.. (1 ;2;3)(+) Polygo""t.... rruJtiflor_ (/ ;2)(+)

; ; ; ; ;

Polygo""t_ venIelllat_ (1;2)(+) PolypodJ_ VIllgor< (+;1 ;2) PolytnehMmformonun (2;3;4)(1)(+) Pren<Jnu...P"'Purco (2;3)(1)(+) PrimMJa elalior (+;1)

~ ~
::{/:.: :.:'.:. ·.::...::::::::::.;·:~;~;;;;:;(;~;i;i;;iii:~:~:~:~:~ ~... 1

; ; ; ;

PrMnlU aVI"'" (A) (+;1;2) PrfUltuGVUU1I (a) (+;1;2) Plcridj"",aqui/i""," (2;3;4)(1)(+) Pu"""",,,ia ob"'lUa (+;1 )

1

; ; ; ; ;

QucrelU pelraco (A) (4;5)(2;3)(+;l) Qucre..pelrata (0) (2;3;4)(1)(+) Qwcre.. rob", (A) (+;1;2;3) RhylidùuUlpluu lore.. (2;3;4)(1)(+) ROIla arv~ruu(+;/)

; ; ;

Rwb.. CdS"" (/;2;3)(+) Rub.. idaelU (2;3)(1)(+) Rub.. sp (4;5)(2;3)(1)(+) Rum.cxarifolllU (+;1;2) Solix oaprca (A) (+;1)

,.,.,.":::.,.,.::::::::::::'."'.'.'.'.'.'.'.'.:.:.:.:
~

.~~~~~~~~~~~~/}~;~;~; ... .:.:.:.: ::~:j

; ; ; ; ;
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SonobllC'" IIi"a (1 ;2)(+)

Sù,n, dioica (/ ;2)(+)

Sorblu a.""'p,,,ia (a) (2)(1)( +)

Sulla,", n,mo""" (2;3;4)(1)(+)

VacCln.."n nfJrlil/IU (4;5)(2;3)(1)( +)

V,nca ,,"00'(+;1;2)

SonobllC'" 'aCCntO*3 (/ ;2)(+)

SoIida,o vi,,..//T,,, (1 ;2)(+)

Sorblu ,""";oaJ" (1 ;2){+)

T'IlCnUntlcorodolll4 (2;3){I)(+)

Vaccin.iwm vilis·idtu (+;1;2)

V,Ola "/V.,,,,, (2)(1)(+)

:;;

S....ictd4 ,//TOpa'" (+;1)

Sorb", ar", (A) (+;1 ;2)

Sp/I4,,,,,,,, sp (+;1;2;3)

TI..ydù"n IanlllTUci""", (1 ;2;3){+)

V.rolUca officinal;J (+;1)

54

ScrOp/ltd4,;" MdM4 (+)

Sorb", aria (a) (/ ;2)(+)

1--

S14cJoY'IJ/va'ic4 (/ ;2;3)(+)

Ulnuu ,Zab,a (A) (+;1 ;2)

S,ItIcWfwcIW (2;3)(1)(+)

~ .

Sorblu~(A)(1;2)(+)

S,.lIa';" holo,"a (+;1;2;3)

Urlica dioica (2;3)(1)(+)

Vicia "pi_ (+;1;2)

1



Probabilité de présence des espèces en fonction de l'azote du Al.

L'axe X (N du Al) varie de 0 à 7,55. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui pennenent la formation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

Abi., alba (A) (4;5)(2;3)(/;+) Abi.,alba (a) (4;5X2;3X/X+) Accr plalanoi<Us (A) (+;/ ;2;3;4) Ac., plalanoi<Us (a) (/)(+) Aurp,...toplauuuu(A) (4;5)(2;3)(/;+)

o _

d -"

Accr psewdoplalalUU (a) (2;3;4)(/)(+) Adonostyl., alliariae (/ ;2)(+) Ai-sa rcpla., (l;+) A/liaria pelloi4la (+;/;2) Ahuu ,IMlUaosa (A) (+;/;2;3)

0_"
d ..: N

&=1Iia rriJobala (2;3;4)(/)(+)Atric!uurt outdoJollInt (2;3)(/)(+)

o _

d -"

AthyriMntfilu-fe""oo (2;3;4)(/)(+)

........~
A.."",... oemoro... (2;3;4)(/)(+)

o _ ~ ~ ~ ~ ~

ci ..: N r<\ ..; on '<Ô

Be/_la pclld.la (A) (+;/;2) Beluiapclld.la(a) (+;/;2;3) Bleclt""", Sf',canJ (+;/;2) Brocirypodlllnt "lvaliellnt (/; +) Call1Uf(I wJgari.J (2;3)(/)(+)

o _

d -"
- o<i _ ., '" ...." v; vS

Campllop.., fra,,11S (+;/ ;2) CardanU.. lupl4p~ylla(+;/;2;3;4) CardanU.. impolie., (+;/;2) CardanU.. prole.,;. (/;+) Carexpililll{.,a (/;+)

o _ ~ ..,. ~ ~ ~

O":rl"';.".".nvS o f"'I" "" "" llDd_f"f,..; ..·..nvS o f"'I" "" '0 00d_rl"';..,.".nvS

Caux remola (J .. +) Carex sylva/lca (l ;2X+) CarpIO'" be/Id.., (A) (4;5)(2;3)(/;+) Carpio.., be/Id... (a) (/;2;3)(+) C<u1aMa iJaln.a (A) (+;/;2;3)

-
od _ o<i _ o<i _

Cos""'ea ""'"" (a) (+;/;2) C,e.,,,,,,, alplOO (+;1 ;2;3) C"ca,a lwJduma (+) Convallana maia/IS (/ ;2;3)(+) Coryl... a...llaoo (/ ;2;3;4;5)(+)

o _
d ..:

od _ o<i _ o<i _
o _

d -" '" ..on 'Cf

CrauuglU lan-'84ltJ (+;/ ;2;3) C.,'lSJU .rCopat'HU ( JX+) DcscNvnpsUJ CUpIIOJl2 (l;2;3X+) Vescltampsiafle1O<0I0 (4;5)(2;3)(/)(+) Vier....lla lvl.,,,,,,,,11a (/;2;3)(+)

o f"'I" "" "" 00ci _ ri ro'Ï .,; vi vS
o _ f"'I .. "" "" 00
ci ..: N ,..; ,.: ...,. vI
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Dier<UlO<Û>ll/i_ do.MdaI"", (1;+)

Dryopl.m dJlaIa", (2;3;4X1)(+)

DierQII_ seopari_ (2;3;4XIX+)

Dryop..rilfi/'N"IU (2;3XIX+)

Digi"'li. f"UPJIT<4 (2X 1X +)

Epilobi_ ""'o1a1UUPl (1;2X +)

Dryop..ril aIfi.u (/;+) Dryop"riI _tJuuituta (2X1)(+)

1

od _

E.."nclIi_ IIrial"", (/ ;2;3X+) FaglU 1J/vaJ.ca (A) (4;5)(2;3XI;+) Fag.'IJ/vaJica (a) (4;5X2;3XIX+) Fwuco alli.uima (4;5X2;3XIX+) Fj/jp<NlIl14 uJmaria(+;1;2;3)

FisswIU IaXifolüu (+) Fra'(JTlIJ wsca (J;+) FrQIIg.1a al.... (+; 1;2) Frtu.1IJU ",..bier (A) (2;3;4;5)(1;+) FrtuÎ1UU o;raui", (a) (2;3X1)(+)

Galcopll' wraitit (2;3XIX+)

----~
Gtr.. /lI1. ",bcrlialUUPl (2;3;4)(1)(+)

Cab"", apan•• (+;1;2) Gab"", odoral_ (2;3;4)(1)(+)

GI.ciIoma ludorac.a (1;2;3X+)

--- ..

Gab"", rol.Nli/oJi"", (1;+)

Gymnocarpiwm driopl.ris (J;+)

Cab""'ltJXaJilo (2;3;4XIX+)

Hw.. holix(2;3;4;5)(1X+)

oÔ _
~ '" "..,.- """. vS

od _ o
Ô

-
oÔ _

Htracl''''''IpMNlili"", (1;+) HI~racuunmurofwn (J)(+) Hole... "",l/II (+ ;1;2;3;4) Hyloc",""", spItrltUOS (1;2;3)(+) HyplUUPl cuprCllifomtC (2;3)(1 X+)

oÔ _ oÔ _

lIu aquifol."", (1 ;2X+) I",pa"o•• ool.·",.,er. (4)(2;3)(1 X+) hoc•••If...... (1 ;+) lAmiall,"", galoobdoJo. (2;3XIX +) ullLobrylDft glaue_ (2;3)(1)(+)

- l
oÔ _

o _

d ..;

LOlllctra "'gra (/;2X+) Looicera pcrycly"",."", (2;3)(1)(+) UulaTIO rcdJYII'" (/;2;3;4;5)(+) Ua.la l.z.loid.. (2;3XIX+) Uall14pil"", (+;1)

oÔ _ oÔ _ od _
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Ua,"" ,,/vaIiCd (2;3;4)(1)(+) Ly,imadoia _"",,(1;2)(+) Maia"';'."""" bilol;"'" (1;2)(+) M./ied Illlif/<wG (4)(2;3)(1)(+)

---
MoliJlia CtunUa (2;3)(1)(+)

ocS _

M,..". ~"''''''''(+;1;2;3;4)

ocS _

Mili_ .fJiuW1l (2;3;4)(1)(+)MlrclUiaJù PIr'MII (2;3;4)(1)(+)

PicMa Gbi" (G) (2;3)(1)(+)

ocS _

PiClG Gbi" (A) (4;5)(2;3)(+;1)Oxalù """oulla (4)(2;3)(1)(+)

o _

cS ...;

MYCllù """Gill (+;1;2)

ocS _ o
d

~"""'..... ----"""'l

P"", ,,/wIl,ù(A) (2;3;4)(+;1) PlO'" ,,/v,"m(G) (+;1;2;3;4) PlagloclUla <1sp1.lIOid., (+;1) Plagiomni"", tJ/fi•• (2;3)(1)(+) Plagiomni..,.. wtdMlDt..,.. (l ;2;3;4)(+)

o
d

o
,;

PlaglOlMC'''''' JUtd,""bmI (+;1;2;3;4) PI••ru""", rl.,blrll (2;3)(1 )(+) Poo cMixii (+;1;2) Poo MmD'GIII (l ;2;3)(+) PolygofllJ'lInt "w'ifI"'''''' (1 ;2)(+)

o
,; - o

,;
ocS _

PolygONJtwn wrt,c,llatwn (1 ;2)(+) Polypod."", vulSGr< (+;1 ;2) Polylnc~""'lormo",,"(2;3;4)(1)(+) P.,=nlM, P"'PU.,o (2;3)(1)(+) P,imMUJ .la/i", (+;1)

P,,,,,,,, ovi"", (A) (+;1;2) P,,,,,,,, ovi.,. (0) (+;1;2)

o ~..., ~ ~ ~

O_rf'-; ..-vl'Ci

P,,,,,,,, po4", (+;1 ;2) PIt,idi.,. oqui/i""", (2;3;4)(1)(+) PulmoNui4 ob""lUo (+;1)

'" ~".; <f'"..~.

R~y'idiadllp~ ... I",.... (2;3;4)(1)(+)

o
,; -

QUirC'" ,ob.. (A) (+ ;/;2;3)

'"..
QU'reIl1 pllTo,o (0) (2;3;4)(1)(+)

'" '" ~"If" ...; vi

Q.lrC'" pllTo.o (A) (4;5)(2;3)(+;1)

-----...<" ::::::':::::::.:~.:.:.:::.:::.:::.::..::...:.:.:..._:.,:.:.:.:.:.:.:.::.::..<1./1:....:.:.:"~:;:~:~r.:.:.:.:.: . ~

o
,;

o
,;

o
,; '"~. o

,; - ocS _

Rub... etu"... (1 ;2;3)(+) Rub... ido.", (2;3)(1)(+) R.b.s'P (4;5)(2;3)(1)(+) Rwmuarifoluu (+;/;2) So/lXcaprla (1.)(+;1)

o
,; -

- 1

o
,; - o

cS
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o _ ~ ~ ~ ~ •
d':f'(P"Ï..,."v;'#J

S""icM14 'IITOpa'" (+;1) ScroploM14,;" JtDtiDoa (+) S....ciofidii (2;JXIX+)

-- ~~...
0 ::l ;; ~

... :d - '"
sa... dioi"" (/ ;2X+) Solidogo ."go"'''' (/ ;2X+) SINb.u DT'" (10) (+;1 ;2) SlNblUDT'" (0) (1;2X+) SINb.u """"f'OTio (10) (1 ;2X+)

SlNblU OMCwporia (0) (2XIX+) SINb.u IDmUIIO/is (/ ;2)(+) SpIoog""", sP (+;1;2;J) SlOcltys sylvoli"" (/;2;J)(+) Sld/o,;" holosloo (+ ;1;2;J)

-------~-... -----'J
od _

o _

d ""

o _ ~ ..,
d ..: N ~

SIoUoria ••mo""" (2;J;4XIX+) Tucn"", sClNodo.uo (2;J)(IX+) TI...,d,,,,,, lomOTl'ci""", (1 ;2;J)(+) U/nuu g/obro (10) (+;1 ;2) Urlico dioico (2;JXIX+)

: :.:.:.:.:.:.:.:.; : :
od _

Vocc.",,,,,, myrlilllU (4;5X2;JXIX+)

od _

VaccuuWln yilis-ifJae (+;/;2)

od _

VUOlUca olficmaJu (+;1)

o _

d ""

Vicia ,.pi"", (+;1;2)

'" ... ..
.,: w'j '4

V••co mmor (+;1 ;2) Viola sylvellm (2X1X+)

--- 1
0 ::; . '" ... .. 0 ::; ;;; '" ... ..
d - ,.; ... '" wf d - ... '" wf
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Probabilité de présence des espèces en fonction du C/N de l'horizon Al.

L'axe X (C/N du Al) varie de 8,4 à 26,4. L'axe Y (fréquence relative de l'espèce) varie de 0 à 1. Fenêtre: (max-min)/4.
Pour chaque graphe, le nom d'espèce est suivi des notes d'abondance dominance qui permettent la fonnation des différentes courbes.
Les courbes sont élaborées à partir des notes cumulées. La courbe la plus haute représente donc la probabilité d'occurence de l'espèce.

.'obi.. alha (A) (4;5)(2;3)(/;+) Abi"alha (.) (4;5X2;3X/X+) Accr plaJa""id., (A) (+;/ ;2;3;4) Ac., plaJa""id., (.) (/x+) Accr p....dcplalaJuu (A) (4;5)(2;3)(/ ;+)

AI~.....I..i...... (A) (+;/ ;2;3)

::

A//iariapJlio/aJa (+;/;2)Accrp..wdoplaJa.... (.) (2;3;4X/X+) Ad,,,,,,tyl.. allia,;'.. (/;2X+)

.'0"""""0"""'0'" (2;3;4X/X+) A,...". mtJCII.lalwm (+) AtIoY'lJUOtfillZ-f.",,,,. (2;3;4)(/)(+) AlricJuuo .wdiJol"" (2;3X /)(+) Ba=II"" /Tilohala (2;3;4X /)(+)

Bd.1a ",wla (A) (+;/ ;2) Bd.la",wla{O) (+;/;2;3) BI.cIo",,", 'P";"" (+;/ ;2)
----

Brachypodl",," syoolic"," fl;+)

Campilop.... fr".ili, (+;/ ;2) CardlJnu,.. n-p"'Phylla (+;1;2;3;4) CardanUM împatlelU (+;1;2) c.,upiliJ/ifcr" (/;+)

Cauxrcmol4(l;+) Caru "Mil'" (/;2X+) Carp.OlU bdoJlU (A) (4;5X2;3X/ ;+) Carpio .... NloJ.... (.) (/;2;3X+) C"'_ ....n.. (A) (+;/;2;3)

::

C"'tan.o ... 11... (,,) (+;/;2) C.ccrb.1a alpu", (+;/;2;3) Clrcaca luutlOftQ (+) C..valla"" "",ia/IJ (/ ;2;3)(+) Caryl........u."" (/;2;3;4;5X+)

---
C,.uu..... Ia<IV..... (+;/;2;3) Cylisws 6COpaTlUS (JX+) O"cIotunp"" <J'P"O'" (/;2;3X+) O"cioIJmpJiafl."""", (4;5X2;3X/)(+) O.CT....U. 1iJ14,.....11a (/;2;3X+)
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Dicrtut""lCopari"" (2;3;4)(1)(+) Di,ila/u 1"''P"'Ul (2)(1)(+) Dryopt.,u afliroi, (1;+) Dryop..ru aut!uuituta (2)(1)(+)

----
Dryoptm, diialala (2;3;4)(1)(+) Dryop..rufi/IX-mas (2;3)(1)(+) epI/obI"" me""'''''''' (1 ;2)(+) EwpIo",/>i4 tuftygd4/oiM, (1;+) EJuylfdti",,1IP .ocU,iip,.,o/_ (+)

Ewrylfdti"",triat.... (/;2;3)(+) Fa,1U sylvatica (A) (4;5)(2;3)(1 ;+) Fa,1U sylvatica (a) (4;5)(2;3)(1)(+) Fw.caalti.uima (4;5)(2;3)(1)(+) FilipcrtdMi<s IIbroaria(+;1;2;3)

FissuulIsl4Xifoliws (+) Fragaria Wlca (J;+) Frtut,.14 al... (+;1;2) FraxifIIU <xcolsi", (A) (2;3;4;5)(1;+) FraxUuu o,",o/si« (a) (2;3)(1)(+)

Gauopsu t<lra)u, (2;3)(1)(+) Gah.... apan•• (+;1;2) Gah.... odorat.... (2;3;4)(1)(+) Gah.... rolMrtdifo/i.... (1;+) Gah""oaxalilr (2;3;4)(1)(+)

G.,ani"", robertta""'" (2;3;4)(1)(+) Go.... ",ban"", (1;+) GI.ciIoma Mtùracra (1;2;3)(+) Gymnoœrpiwm driopt"is (1;+) Hrtùra Ao/u,(2;3;4;5)(1)(+)

- :::::::::::::::::':':':':':'~':" .::: '. .... ,'.', ',' .',",'.... ,', .

H.,ad."", ",hortdill"" (1;+) Hi~ra.cuu"I1IMforwm (J)(+) Holt:.. mol/u (+;1;2;3;4) Hy/ocoml"" spI.ntù., (1 ;2;3)(+) HW""'" aqJIusifomw (2;3)(1)(+)

uocobry.... ,1aJu:wrt (2;3)(1)(+)

=
UmUaSlllUft ,aloobdO/o. (2;3)(1)( +)

=
ImpaJJr11S Mit-la.,.,. (4)(2;3)(1)(+)

=
Ilu '''l';[oIUlnt (1 ;2)(+)

Lonic.ra !liSTa (J ;2X+) Lonic.,a prrycly_._ (2;3)(1)(+) Lwtaria rrdi_i"" (/;2;3;4;5)(+) Luz.I4IIU.loidu (2;3)(1)(+) LuzMi<spi/_(+;I)
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Uaola sylw1lica (2;3;4)(/)(+) Lysu..w.Î4 ..".,nuro (l ;2)(+) MaÎ4nt}""lJl," bi!oliMm (/;2)(+) M./ampyr"," pral,,,, (2;3)(/)(+) M./ied ..if/Dra (4)(2;3)(l)(+)

M.,corÎ41u /H"""U (2;3;4)(/)(+) Mi1i"," ,g.s"," (2;3;4)(/)(+) M",.". ~or,..".(+;/;2;3;4) Moch",.,ia Iri",,..,ïa (+;1) MoliJoÎ4 ca<noUa (2;3)(/)(+)

-- :--

Mycllu """a1u (+;/ ;2) OXJJ1is oelloulla (4)(2;3)(/)(+) Paris qWJdri!o1Î4 (+;1) P'CIO abi.. (A) (4;5)(2;3)(+;1) Piua obi.. (a) (2;3)(/)(+)

--:::;:, :.:.: J........:.: :.:.;: .

Pla,,,,,,,,".,,. affin, (2;3)(/)(+)Pla"ochila aspl,/lOidls (+;/)

r---- _
---.

PinlU SY/wSlris(a) (+;/;2;3;4)PinlU sy/wslri< (A) (2;3;4)(+;/)

PIa,io';"«.". ",",.la""" (+;/;2;3;4) PI,oroz,,,," scIt"blrii (2;3)(/)(+) Poo ...moralu (/ ;2;3)(+)Poo c!oaixii (+;/ ;2)

............................•.•.~

--
Poly,o..,,,," "'rlicilla,,,," (1 ;2)(+) Polypodi.". >01,." (+;/ ;2) PoIJlnc~!ormo..".(2;3;4)(/ )(+) P"",,,,,},,s P"'P0rlO (2;3)(1)(+) PrinlllJa ,1a11Ol' (+;/)

PrlUllU ayi.". (A) (+;/;2) Pr..1U ayi.". (a) (+;/;2) Pr..1U pad.. (+;/;2) Pt<ridi.". aqoi1i,..". (2;3;4)(/)(+) PoÙftoftiJTÎ4 obscora (+;l)

:: :: ::

Qurc.. /Hoa.a (A) (4;5)(2;3)(+;/) Qo"c.. /Hoa.. (a) (2;3;4)(/)(+) Qo"c.. robor (A) (+ ;/;2;3) R~JlidUuUlpluulor,.. (2;3;4)( /)(+) ROJ/d G"'.lUis (+;1)

- .................:.:.:-:.:.:.:.: ;;::::

RoblU COISlIU(l;2;3)(+) Rob.. ida,1U (2;3)(/)( +) Rwbws sp (4;5)(2;3)(/)(+) Rw,"uari!ol,1U (+;/;2) SaJL<ooprlO (AII+;/)
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SfJmbw:1U ..,,,, (1;2X+)

sa••• dioica (/ ;2X+)

SorblU OJICllptUia (a) (2X1X+)

S"1J<J,ia ••mo""" (2;3;4)(IX+)

Vacc...... my,'iIl.. (4;5)(2;3)(1)(+)

SfJmbw:1U ,aumo.. (1;2X+)

Solidago vi,II""''''' (/ ;2X+)

SorblU /("""ltOli. (1 ;2)(+)

T.w:n."ucorodo... (2;3)(1)(+)

VaCClIUMm VIIIS·idat (+;1;2)

S""ic/Ja .lirOpa"" (+;1)

SorblUaria (A) (+;1;2)

Sp/lag.""up (+;1;2;3)

T/uqdl"," lamarilCl""," (1 ;2;3)(+)

VUOlUca oflicinalls (+;1)

ScrOp/l/Jaria AodM<J (+)

SorblUaria (a) (1;2X+)

-
SlacJoJ' .,lvalioa (/ ;2;3)(+)

-
Uinuu g/ab,a (A) (+;/;2)

V.b",,",,,, 01'.1.. (+;/;2)

S'Mcio fw:/Ui (2;3XIX+)

SorblU_ia (A) (/;2X+)

S"1l4,ia ~olol"a (+;1;2;3)

Urtica dioiœ (2;3)(/)(+)

V.CIO ""''''" (+;/;2)

VillC4 minoT (+;1;2) Viola IJlwmil (2)(/)(+)
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ANNEXE 2

ORDINATION DES ESPÈCES PAR RAPPORT AUX

PRINCIPAUX FACTEURS DE LA NUTRITION MINÉRALE





Ordination des espèces selon le pH eau de l'horizon Al

pReau
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Ordination des espèces selon le pH KCI de l'horizon Al

kranum S4:oparium
Calluna vulgan!'
Rhytitliadelphus Inreus
Blc:chnum spicant
Sphagnum sr

~~~~~tr~~aral.~m
Dicranlidomium denudalum
BClula pendula (a)
Bazzam3 trîlohata
Campilopus fragUis

00

N pHKCI
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Ordination des espèces selon la quantité de Ca++ échangeable de l'horizon Al

L
Rumex ariroliu.~

~~~~b~~~isP
Sm~usltlllJ1inali1'i
U1nlteramgra
Cil.:crhita alpina
I(~~~~~S Jlurpurea
Galium aparînc
Veroni,aorflcinalis
SlcHaria hulnslea
Qry0rteris carthusiana
Teut.Tium soonxJonia
Sorhus aucuparia (A)
Mniumhornum

~ra~~~~~rJfJlium
H ,

Acer pseu op alanus (c)
Anemone nemorosa

VidalieflÎum
Sorhus ma(A) +-------

~~c::~~~~ne~g~ =======- -=========-=====Ruhus caesius
Pulmonaria ohscura

Gymnocarpium lIriopteris
Carcxremola

Cardamine.heplaflhylla
AJ\l~a rcptans

Salix C3prt.a (A)
. Rut'lus idaeus

o
6

CO I.f)

(V')

CV)

Ln

N

<..D
o
CO Ca++(me)
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Ordination des espèces selon la quantité de Mg++ échangeable de l'horizon Al

~cer p atanOi es a)
Paris quadriro ia

Aju~a reptans
'mpa8~nt~O ~~~f~~

Corylus avcllana
Carpinus betulus tA)

Carex sylvauc3
Accr pscudo§ill~~~mo)~J

SI.Tophul~~~~ht0:~

Halera hclix
Galcopsis lclrahil

Convallaria maialis. )

Ok,.

o
Ô

00

Ô

68

Mg++(me)



Ordination des espèces selon la quantité de K+ échangeable de l'horizon Al

Poancmoralis
PolygOnl.lIum v:erucillamffi

YSlmat.:hta ncmorum
TeuLTÎum scoroc..lonia

Parisquadrifo!ia
Pulmonana ohscura

. Polypcxli4m vulgate
Lomœramga

u~~~&r~~ t~J
Fîlipelltlula ulmaria

Euphorbla a~ygda1uidçs

Polyg~~~ri,u~~m~l~~:::
Acer pseutloplatanus (a)

Carelt piliJufera
Plagiomnium undulatum

IJé.'it:hampsia l:Cspitllsa
L\lnic~a ~t:Iymcnum

Hll.'raclUm muwrum
Fe.~IUl;aallissima

J~~~~l}~~~~
MniumhnTnllffi

PI~(i~~~~i ai.n~:~

Cyû~~:~~Rtv~~
Vero.nic3tlffidnalis

o
o

If)

o
00

o
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Ordination des espèces selon la quantité de Fe++ échangeable de l'horizon Al

le ariahl)lostea

~~;st1J~:~~ (A)
Pla~iomniumaOlnc
COllvallariamaialîs
i~~~Js~n~rl~~a
~~ffCU:~I~\~~~ennili

~~~~n~figmcinalis
ACCfplalanoidC5{a)

~1~t;un~~~r~~lus
Fngariavt:SC3
~ndlium strialum

opteris aflinÎs

o
Ô Fe++(me)
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Ordination des espèces selon la quantité de Mn++ échangeable de l'horizon Al

umexarifoliu.s
Corylus aveJlana

Ulmusglabra(A)
Circaea lUleliana

Flssidens laxifullus
Al;er p'iatanoidc.~ (a)

~7i~~~uurras~~~r~
Euphorbl3 amygdaloitles

Acer nlalanoidcs (A)

Acer pseu~~\~~~~~~~~
Polygonatum v~ûdlJa(um

Vihurnum opulus
Ace! [lseudoplatilllus (A)

Epllobium mtlntanum
PlagIOmnt~~~~~m~~~~

Glechoma ticderacea
Ruhus.Îtlacus

Primu aelalinf
Can.laminepratellsis
Blcchnum spicafll

è~~~~(~~~~t~ ~~llpu:ris
YaU:llllulll vlUs-IIJac
Dil.:rano(!onlium denudatum
Cllmpilupuli fragilis

oa
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Ordination des espèces selon la quantité d'aluminium échangeable de l'horizon Al

Hylocomium splendens
Frangula alnus

V'L~~~a~u~?:~m~
Deschampsia l1e:\uosa

Filipendu a ulmaria

Bfa'::~~~ru~lyï~~~l~~~~
Primulaclaliur
Rosa arvcm;is

Pulmonaria IlhSl:ura
Fissidens laxifolius

Vidasepium
Geum urhanum
Galium aparine

Cralaegus laevigata
Cardamlnepratensi:;
Alnus,gluunosa (Al

Al1Jariapetiolata

o
Ô
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Ordination des espèces selon la quantité de protons échangeables de l'horizon Al

SOlh~~~~ai"&
Dicranum liCOfIarium

o
o

00

o
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mmat..l.Ialum

~~~:)~~~~~l nooosa
RuhUsçacsius
Rnsa arvensi ...
Primula clalinl
~r;r~,~fau~~~~ondiliUl1l
Fis.'mJcnslaxifolius
FtlipcmJula ulmaria
Cin.:ac:.lutt:tiana
CanJamincptatensis
BriKhypntJium sylv:nic.:um
GeUIn urhanum
Cral;œl!lL'ilacvi~ata
Alnus{!lulinus.a(A)
Galium apatine
Alliaria rctiolati<l

r-. H+ (me)
tri



Ordination des espèces selon la quantité de bases échangeables de l'horizon Al

S (me)--
r-a

OxaJjs acelosella
Galiumaparine

Dcst;ham~::eC;xe:~~~
Cardamine.heplaphylla

Samhu~~~gr~~~~S:
Gcum urhanum

Sanil.:ula rompaea
Vihurnum npulus

Carpinlls belulus (A)
PolygonalUm multitlorum

Anemone nemornsa
Ahie... aJha (A)

Carrsi~IY: ~~~~~s(~l
Hetlerahelix
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Ordination des espèces selon la capacité d'échange cationique de l'horizon Al

v

um ur anum
Primulaelalior

Brachypodiu'\li~n~~~l~~
Lunaria rcdlviva

Pulmonaria ot\scura
Frangula alnus

Ewync~~~i"va~~

Gl~fi~~~ ~::~~

Sorbus torminalLs
Sorhus aria (A)

~~~g~~~~~~~~:
Ruhus idacus

Rh)1itliadelphus loreus
Mela~p~~~:}n~~

Die .

MniulIl hornum
Vcrnnil:anllidnalis
Campilnpus fragilis

0\
00
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Ordination des espèces selon le rapport srr de l'horizon Al

H(:~~~~ ~~'I\~~)
Fran.1'lJlaalnus
MnhnÎ:Jcaerulca
DîUêlntlllllntium denudatum
Bhxhnum spit.:anl

Vacdniurn vilis·idac

No
Ô

76

00

ô
-0\
Ô

srr



Ordination des espèces selon la quantité de carbone organique total de l'horizon Al

arexsylvatka

ThUÈi!~~~~r:~~~~~~
SJf~&~I1~d~

Convallariamaialis
Geranium r~rtianum

~;fu~XaCi~!~~eÀi
Vcmnica onidnalis

. Al

SamoUl':us raccmosa
LUlula sylvatit.:a

Arum maculalum
Sorhus aria (A)

Care:tremota
Ruhus caesiu.~

Betula r.cndula(a)
Okl'anodontium i.lenullatum

--
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Ordination des espèces selon la quantité d'azote organique total de l'horizon Al

a ulla vu gans

~~~~~an~~G~b~~~
Arum maculalum

Â'~~~\1~a(~~
PleridiumaquiJinum

Polyuichum forrnosum
DC.'it:hampsia llexuosa

Luzutasylvatica
Galiumsaxatilc
Sorhus arîa(Al

RutluscacslUs
Dkranodonlium dcnudatum

Campilllpusfragili:-;
Bctula pendula (al

o
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rl~I~~n~Î~a~~~!!J~
Dit:ranclla hcternmalla
Galiurn rotundiftllium
Prunus aviul1l (a)
Qucn.:us P.CU'aca (A)
luzulapllma
Drynptctisaflinis
Oticn.:us~aca(a)
Hederahelix
~~~~c~~~~~~mcnum
Fj~sidens laxifnlius
Mniurnhornum
Sanicula eurupaca
~()saarvensis

N (glKg)



Hyv~,'r~~~~ltY~.?~~
Pinu~ sylveslris (a)

Rubus caesius
Sorhus aria {A}

Samhut.<Js ra..:c:mosa
Galiumaflarine

Cardamine impatiens
Loniccra pcrydYTTIcnum

D~l~~~::gf:~:
C;ucxpililufera

Loniccranig.ra
Arwn maculalum

Prcnanlhes pU[P..Jrea
Galium 101unûifulium

C~i3~;(~~i~~<:1
DkTan~n~~::~:::jrJ

00

Ordination des espèces selon le C/N de l'horizon Al

--
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ANNEXE 3

OPTIMUM ET AMPLITUDE ÉCOLOGIQUES DES ESPÈCES

PAR RAPPORT AUX PRINCIPAUX FACTEURS DE LA

NUTRITION MINÉRALE





Variable pH eau pHKCl Ca (M.eg.) Mg (M.eg.)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. 1 Opt. Max.

Abies alba (A) E.m. 3,1 E.m. 2,3 3,4 8,5 9,2 E.m. 1,2

Abies alba (r) E.m. 3,1 2,3 2,3 4,0 0,0 0,0 5,7 E.m. 0,0

Acer platanoides (A) 5,0 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 4,1 6,0 8,3 1,3 1,9 2,0

Acer platanoides (r) 4,8 5,8 5,8 4,1 5,2 5,2 4,8 6,7 9,2 1,2 1 2,0 2,01

Acer pseudoplatanus (A) 4,8 5,8 5,8 4,0 4,8 5,2 5,3 9,2 9,2 1,1 2,0 2,0

Acer pseudoplatanus (r) 4,3 5,8 5,8 3,6 5,1 5,2 3,9 9,2 9,2 0,9 1,9 2,0

Adenostyles alliariae 4,1 4,9 5,5 3,5 4,2 4,9 4,1 5,5 9,0 1,0 1,5 2,0

Ajuga reptans 4,9 5,3 5,8 4,1 4,7 5,2 Em. 9,2 1,1 2,0 2,0

Alliaria petiolata 5,0 5,4 5,8 4,6 5,2 5,2 5,1 9,2 9,2 0,4 1,0 1,4

Alnus glutinosa (A) 5,3 5,8 5,8 4,7 5,2 5,2 6,6 9,2 9,2 1,5 1 2,0 2,0

Anemone nemorosa 4,4 5,2 5,8 3,8 4,6 5,2 3,7 9,2 9,2 0,8 1,4 2,0

Arum maculatum 5,1 5,5 5,8 4,3 4,9 5,2 5,3 6,7 8,9 1,4 1,8 2,0

Athyrium filix-femina 4,1 5,8 5,8 3,5 4,6 5,2 3,4 8,2 9,2 0,7 1,9 2,0

Atrichum undulatum 4,7 5,8 5,8 4,0 5,1 5,2 3,7 5,7 9,2 0,9 2,0 2,0

Bazzania trilobata 3,1 3,1 3,7 2,3 2,3 2,9 0,0 0,0 4,3 0,0 0,0 1,1

Betula pendula (A) Em. 3,7 Em. 5,1 Em. 0,0 0,0 0,0 1,0

Betula pendula (r) 3,1 3,1 3,9 2,3 2,3 2,9 0,0 0,0 2,8 0,0 0,0 0,7

Blechnum spicant 3,1 3,1 3,9 2,3 2,3 3,1 0,0 0,0 3,2 E.m. 0,0

Brachypodium sylvaticum 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 6,9 9,2 9,2 1,5 2,0 2,0

Calluna vulgaris 3,1 3,1 4,0 2,3 2,3 3,2 0,0 0,0 4,8 E.m. 0,0

Campilopus fragilis 3,1 3,1 3,7 2,3 2,3 2,8 0,0 0,0 2,1 0,0 0,0 0,6

Cardamine heptaphylla 4,9 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 Em. 9,2 0,9 2,0 2,0

Cardamine impatiens 5,1 5,4 5,8 4,6 5,0 5,2 5,1 9,2 9,2 0,8 1,7 2,0

Cardamine pratensis 5,2 5,8 5,8 4,7 5,2 5,2 6,7 9,2 9,2 1,4 1,8 2,0

Carex pililufera 3,4 4,3 4,9 2,8 3,6 4,3. 0,0 0,0 2,1 0,0 0,0 0,7

Carex remota 4,5 5,8 5,8 Em. 5,2 E.m. 9,2 Em. 2,0

Carex sylvatica 4,8 5,8 5,8 4,2 5,2 5,2 4,8 9,2 9,2 1,1 2,0 1 2,0

Carpinus betulus (A) 5,0 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 4,8 9,2 9,2 1,1 2,0 2,0

Carpinus betulus (r) 4,7 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 4,4 6,6 9,2 0,9 2,0 i 2,0

Castanea sativa (A) Em. 5,1 E.I11. 4,4 4,3 6,0 8,0 1,3 2,0 1 2,0

Castanea sativa (r) Em. 5,0 Em. 4,3 3,2 6,4 8,7 Em. 1,3

Cicerbita alpina 3,3 3,8 4,4 2,7 3,2 4,1 1,2 3,5 5,0 0,4 1,1 1,5

Circaea lutetiana 4,9 5,8 5,8 4,2 5,0 5,2 6,4 8,9 9,2 1,3 2,0 2,0

Convallaria maialis 3,9 4,7 5,2 3,5 4,3 4,7 3,7 6,4 8,5 0,9 2,0 2,0

Corylus avellana 4,7 5,8 5,8 4,2 5,2 5,2 4,8 9,2 9,2 1,1
1

2,0 2,0

Crataegus laevigata 5,1 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 6,4 9,2 9,2 1,4 2,0 2,0

Cytisus scoparius 3,1 3,7 4,4 2,3 2,3 3,9 0,0 0,0 2,8 0,0 0,0 0,8

Deschampsia cespitosa 4,7 5,4 5,8 4,0 4,8 5,2 4,3 7,3 9,2 Em. 2,0

Deschampsia flexuosa 3,1 3,1 4,2 2,3 2,3 3,5 00 0,0 3,9 0,0 0,0 1,0

Dicranella heteromalla EI11. 3,1 2,7 3,8 4,2 0,0 0,0 2,7 0,0 0,0 0,7

Dicranodontium denudatum 3,1 3,1 3,8 2,3 2,3 2,9 0,0 0,0 2,0 0,0 0,0 0,7

Dicranum scoparium 3,1 3,1 4,0 2,3 2,3 3,2 0,0 0,0 4,8 0,0 0,0 1,1

Digitalis purpurea 3,1 3,4 4,4 2,3 2,3 3,7 0,0 0,0 4,8 0,0 0,0 1,1

Dlyopteris affïnis 4,9 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 5,7 9,2 9,2 1,3 2,0 2,0

Dryopteris carthusiana Em. 3,1 E.m. 3,0 E.m. 2,3 Em. 2,0

Dryopteris dilatata 3,1 3,1 4,6 2,3 2,3 3,9 0,0 0,0 5,1 0,0 0,0 1,1

Dryopteris filix-mas 4,4 5,8 5,8 3,8 5,0 5,2 4,1 9,2 9,2 0,8 2,0 2,0

Epilobium montanum 4,9 5,8 5,8 4,1 5,1 5,2 5,5 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Euphorbia amygdaloides 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 6,2 9,2 9,2 1,5 2,0 1 2,0

• "E.m." signifie espèce multimodale

• Les espèces surlignées en gras ont une amplitude écologique inférieure au 1/3 de l'intervalle analysé

pour chaque variable. Ces espèces ont donc une amplitude écologique inférieure à : 1,3 pH eau; 1,4 pH KCI ;

5,3 m.e. de Ca; 1,5 m.e. de Mg; 0,4 m.e. de K; 0,4 m.e. de Fe; 0,6 m.e. de Mn; 4,0 m.e. de AI; 2,5 m.e. de H;

6,3 m.e. de S ; 8,0 m.e. de T ; 30 % de S/T ; 59 g/kg de C ; 3,3 g/kg de N ; 8,0 % de C/N.
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Variable K (M.eq.) AI (M.eq.) Fe (M.eq.) Mn (M.eq)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.

Abies alba (A) E.nz. 0,0 Enz. 2,3 0,2 0,4 0,6 0,3 ! 0,5 0,91

Abies alba (r) Enz. 0,0 Enz. 9,9 0,2 0,4 0,6 E.nz. 0,0

Acer platanoides (A) Enz. 0,9 0,0 0,0 3,6 0,0 0,0 0,1 0,0 0,1 0,3

Acer platanoides (r) 0,2 0,4 0,7 0,0 0,0 3,2 0,0 0,0 0,2 0,0 0,1 0,5

Acer pseudoplatanus (A) 0,4 0,9 0,9 0,0 0,0 4,8 E.nz. 0,0 0,0 0,1 0,6

Acer pseudoplatanus (r) 0,0 0,3 0,5 Enz. 0,0 Enz. 0,0 Enz. 0,1

Adenostyles alliariae 0,3 0,5 0,7 2,7 5,1 7,7 0,0 0,0 0,3 0,0 0,2 1 0,5

Ajuga reptans 0,3 0,7 0,8 0,0 0,0 2,7 0,0 0,0 0,2 E.nz. ! 0,7 1

Alliaria petiolata Enz. 0,9 0,0 0,0 0,9 0,0 0,0 0,1 0,3 0,6 0,9

Alnus glutinosa (A) 0,4 0,6 0,8 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,1 0,0 i 0,0 0,2

Anenzone nenzorosa 0,3 0,6 0,8 E.m. 0,0 E.m. 0,0 0,5 1 0,9 0,9

Arum maculatum E.m. 0,8 0,0 0,0 2,0 0,0 0,0
1

0,1 E.m. 0,9

Athyrium fllixjemina 0,1 0,4 0,6 1,9 6,4 8,1 E.m. 0,0 0,0 0,3 0,6

Atrichum undulatum 0,3 0,6 0,8 0,0 0,0 4,8 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,9

Bazzania trilobata E.m. 0,0 Em. 2,4 Em. 0,3 E.m. 0,0

Betula pendula (A) 0,0 0,0 0,3 2,3 3,7 7,7 Em. 0,5 E.m. 0,9

Betula pendula (r) 0,0 0,0 0,3 Em. 6,0 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,3

Blechnum spicant 0,0 0,0 0,3 4,4 7,6 9,3 E.m. 0,6 0,0 0,0 0,2

Brachypodium sylvaticum Em. 0,9 0,0 0,0 1,6 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0 0,3

Calluna vulgaris E.m. 0,9 Em. 5,1 0,3 0,6 0,6 E.m. 0,0

Campilopus fragilis 0,0 0,0 0,2 0,1 2,0 3,3 E.m. 0,4 0,0 1 0,0 0,2

Cardamine heptaphylla Em. 0,9 0,0 0,0 0,0 0,7
1

0,0 2,5 0,1 1 0,9 0,9

Cardamine impatiens 0,4 0,9 0,9 0,0 0,0 1,7 0,0 0,0 0,1 0,5
1

0,9 0,91

Cardamine pratensis E.m. 0,3 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,1 0,0 1 0,0 0,2

Carex pililufera 0,1 0,3 0,5 4,1 6,5 8,5 Em. 0,2 E.m. 0,1

Carex remota 0,0 0,0 0,2 Em. 0,0 E.m. 0,0 0,1 1 0,3 0,5

Carex sylvatica Em. 0,9 E.m. 0,0 E.m. 0,0 E.m. 0,3

Carpinus betulus (A) E.m. 0,4 0,0 0,0 3,7 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,9

Carpinus betulus (r) 0,4 0,7 0,9 0,0 0,0 3,6 E.m. 0,0 0,4 0,9 0,9

Castanea sativa (A) 0,6 0,8 0,9 0,0 0,0 2,5 0,0 0,0 0,3 E.m. 0,9

Castanea sativa (r) E.m. 0,9 Em. 0,3 E.m. 0,6 0,3 0,5 i 0,81

Cicerbita alpina 0,3 0,5 0,6 4,0 5,6 7,2 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0 0,3

Circaea lutetiana 0,4 0,8 0,9 0,0 0,0 2,8 0,0 0,0 0,1 0,0 0,1 0,6

Convallaria maialis 0,5 0,7 0,9 Em. 0,0 0,0 0,0 0,2 0,5 0,9 0,9

Corylus avellana Em. 0,9 0,0 0,0 4,3 0,0 0,0 0,3 0,0 0,2 0,5

Crataegus laevigata 0,6 0,9 0,9 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,1 Em. 0,9 1

Cytisus scoparius 0,0 0,1 0,4 Em. 9,6 0,4 0,6 0,6 E.m. 0,0

Deschanzpsia cespitosa 0,0 0,3 0,5 O,U 0,0 2,7 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,9

Deschampsia flexuosa E.m. 0,0 4,1 9,9 9,9 0,3 0,5 0,6 0,0 1 0,0 0,6

Dicranella heteromalla 0,0 0,0 0,3 Em. 6,3 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,0

Dicranodontium denudatum 0,0 0,0 0,2 1,3 3,1 5,9 0,4 0,6 0,6 0,0 0,0 0,2

Dicranum scoparium E.m. 0,9 4,0 9,9 9,9 0,3 0,6 0,6 E.m. 0,0

Digitalis purpurea 0,0 0,0 0,5 2,7 7,3 8,7 0,3 0,6 0,6 0,0 1 0,3 0,6

Dryopteris affinis 0,0 0,2 0,4 0,0 0,0 1,9 0,0 0,0 0,2 0,0 0,2 0,4

Dryopteris carthusiana E.m. 0,0 E.m. 1,2 Em. 0,4 E.m. 1 0,9

Dryopteris dilatata 0,0 0,0 0,5 1,9 6,1 8,1 0,2 0,5 0,6 0,0
1 0,0 0,5

Dryopteris fllix-mas 0,2 0,5 . 0,7 0,0 0,0 5,3 0,0 0,0 0,3 E.m. 0,4

Epilobium montanum 0,2 0,6 0,7 0,0 0,0 3,6 E.m. 0,0 0,0 0,1 0,6

Euphorbia amygda/oides 0,1 0,3 0,5 0,0 0,0 1,6 0,0 0,0 0,1 0,0 1 0,1 0,3

84



Variable H (M.eq.) S (M.eq.) CEC (M.eq.) srr (%)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.
Abies alba (A) 1,5 3,7 3,7 E.m. 11,3 Em. 17,8 0,19 0,68 10,83

Abies alba (l') 1,5 3,7 3,7 E.m. 0,1 E.m. 17,8 0,02 0,02 0,60

Acer platanoides (A) 0,0 0,0 1,2 Em. 17,9 4,1 8,4 13,8 0,67 0,99 0,99

Acer platanoides (l') 0,0 0,0 1,0 E.m. 15,3 E.m. 6,5 0,64 0,99 0,99

Acer pseudoplatanus (A) 0,0 0,0 1,7 9,8 17,9 17,9 7,6 13,0 17,5 0,62 0,99 0,99

Acer pseudoplatanus (l') 0,0 0,0 1,7 6,0 13,4 16,2 3,6 9,2 13,5 0,44 0,99 0,99

Adenostyles alliariae 0,0 0,7 1,9 E.m. 17,9 9,7 15,4 17,8 0,45 0,64 0,81

Ajuga reptans 0,0 0,0 1,1 E.m. 14,7 8,4 15,1 17,8 0,67 0,92 0,99

Alliaria petiolata 0,0 0,0 0,7 12,4 17,9 17,9 7,9 15,1 17,5 0,89 0,99 1 0,99

Alnus glutinosa (A) 0,0 0,0 0,7 11,1 17,9 17,9 8,7 12,7 16,7 0,85 0,99 0,99

Anemone nemorosa 0,0 0,0 1,4 3,9 11,3 14,3 1,4 7,9 ll,4 0,48 0,82 0,99

Arum maculatum 0,0 0,0 0,9 6,7 8,8 12,4 4,6 8,4 14,0 0,75 0,91 0,99

Athyrium filix-femina 0,0 0,3 2,2 E.m. 6,4 4,4 10,3 14,8 0,35 0,69 0,95

Atrichum undulatum 0,0 0,0 1,2 Em. 17,9 1,4 4,1 JO,O 0,47 0,93 0,99

Bazzania trilobata 2,0 3,7 3,7 0,1 0,1 6,0 E.m. 1,4 0,02 0,02 0,36

Betula pendula (A) Em. 0,7 E.m. 0,1 2,5 6,8 10,8 Em. 1 0,02

Betula pendula (l') 1,8 3,7 3,7 0,1 0,1 3,5 1,4 1,4 11,4 0,02 0,02 0,35

Blechnum spicant 1,5 2,0 3,6 E.m. 0,1 2,2 7,9 11,1 0,02 j 0,02 0,21

Brachypodium sylvaticum 0,0 0,0 0,8 12,4 15,8 17,9 JO,O 17,8 17,8 0,83 1 0,99 0,99

Calluna vulgaris 1,9 3,7 3,7 0,1 0,1 6,9 E.m. 17,8 0,02 1 0,02 0,31

Campilopus fragilis 1,2 2,2 3,1 0,1 0,1 2,6 1,4 1,4 6,3 0,02 0,03 0,31

Cardamine heptaphylla 0,0 0,0 1,2 E.m. 17,9 E.m. 1,4 Em. 0,81

Cardamine impatiens 0,0 0,0 0,9 E.m. 17,9 7,3 12,4 16,2 0,71 0,81 0,93

Cardamine pratensis 0,0 0,0 0,8 13,6 15,8 17,7 11,4 17,8 17,8 0,80 0,99 0,99

Carex pililufera 0,0 0,2 1,7 0,1 0,1 2,8 1,4 5,2 9,7 0,02 0,02 0,30

Carex remota E.m. 0,0 E.m. 12,8 E.m. 1,4 0,59 0,99 0,99

Carex sylvatica 0,0 0,0 1,6 JO,7 16,6 17,9 E.m. 9,7 0,60 0,99 0,99

Carpinus betulus (A) 0,0 0,0 1,2 E.m. 17,9 2,8 8,9 12,7 0,62 1 0,99 ,0,99

Carpinus betulus (l') 0,0 0,0 1,2 9,8 16,8 17,9 1,4 3,0 10,8 E.m. ! 0,99 1

Castanea sativa (A) 0,0 0,0 1,4 6,4 8,6 11,1 E.m. 1,4 Em. 0,87

Castanea sativa (r) E.m. 0,2 Em. 8,3 1,4 1,4 10,3 0,40 0,70 0,92

Cicerbita alpina 0,2 l,a 1,7 1,8 4,7 6,4 6,3 10,6 15,1 0,22 0,36 0,48

Circaea lutetiana 0,0 0,0 0,8 E.m. 11,1 7,9 12,7 17,8 0,70 0,99 0,99
-

Convallaria maialis 0,0 0,0 1,3 5,8 9,4 12,8 5,7 10,0 14,6 Em. 0,99

Corylus avellana 0,0 0,0 1,4 9,6 16,0 17,9 3,8 8,9 14,0 0,58 0,99 0,99

Crataegus laevigata 0,0 0,0 0,7 12,6 17,9 17,9 11,4 15,9 17,8 0,86 0,99 0,99

Cytisus scoparius 1,9 3,7 3,7 0,1 0,1 3,7 Em. 17,8 E.m. 0,02

Deschampsia cespitosa 0,0 0,0 1,2 7,7 12,4 16,0 1,4 2,8 10,6 0,62 1 0,99 1 0,99
1

i 0,39Deschampsia jlexuosa 1,7 3,7 3,7 0,1 0,1 7,1 E.m. 1,4 0,02 1 0,02

Dicranella heteromalla 0,3 1,3 2,2 0,1 0,1 3,7 1,4 1,4 7,9 0,02 ! 0,02 10,30

Dicranodontium denudatum 0,7 1,6 2,5 0,1 0,1 2,4 1,4 1,4 7,6 0,02 0,02 0,22

Dicranum scoparium 2,1 3,7 3,7 0,1 0,1 8,1 Em. 17,8 0,02 0,02 0,40

Digitalis purpurea Em. 2,1 0,1 0,1 6,7 1,4 1,4 11,4 0,02 0,02 0,55

Dryopteris affinis 0,0 0,0 1,0 11,7 16,2 17,9 E.m. 17,8 0,73 0,99 0,99

Dryopteris carthusiana E.m. 3,7 E.m. 16,0 E.m. 1,4 E.m. 0,34

Dryopteris dilatata 1,2 2,4 3,5 0,1 0,1 9,2 1,4 1,4 11,9 0,02 0,02 0,57

Dryopteris fllix-mas 0,0 0,0 1,7 5,4 7,1 15,8 4,1 9,5 14,3 D,52 0,65 0,99

Epilobium montanum E.m. 0,0 JO,9 15,8 17,9 8,4 16,7 17,8 0,59 0,99 0,99

Euphorbia amygdaloides 0,0 0,0 0,9 E.m. 17,9 E.m. 11,4 0,78 1 0,99 1 0,99
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Variable C (g.kg) N(g.kg) C/N (%)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.
Abies alba (A) E.m. 1 0,0 0,0 4,6 15,4 26,4 26,4
Abies alba (l') E.m. 1 E.m. 0,0 15,1 26,4 26,4
Acer platanoides (A) 41 65 87 4,8 6,6 7,5 8,4 8,4 13,2
Acer platanoides (l') 35 59 83 3,7 6,3 7,4 8,4 8,4 13,5
Acer pseudoplatanus (A) 19 59 81 3,2 6,1 7,5 8,4 8,4 14,5
Acer pseudoplatanus (l') E.m. 5 E.m. 5,9 8,4 8,4 16,7
Adenostyles alliariae 55 81 103 3,9 6,9 7,5 E.m. 10,2

Ajuga reptans 37 63 89 2,8 4,4 5,6 8,6 12,4 15,9
Alliaria petiolata 1 19 37 0,0 1,4 2,6 10,2 15,1 17,5
Alnus glutinosa (A) 41 65 87 3,0 4,4 5,6 E.m. 10,2

Anemone nemorosa 13 67 79 E.m. 1,6 E.m. 22,1

Arum maculatum 1 1 51 E.m. 0,0 11,0 14,5 17,8
Athyrium fllix-femina 37 95 105 E.m. 6,1 8,4 8,4 18,9
Atrichum undulatum 27 55 89 1,9 3,5 6,1 8,4 8,4 17,0

Bazzania trilobata E.m. 1 E.m. 0,0 E.m. 26,4

Betula pendula (A) E.m. 1 E.m. 7,5 16,4 21,8 26,4
Retula pendula (l') 1 1 21 0,0 0,0 1,1 19,9 26,4 26,4

Blechnum spicant E.m. 1 E.m. 0,0 18,6 26,4 26,4
Brachypodium sylvaticum 31 63 89 3,8 6,3 7,5 8,4 8,4 12,4
Calluna vulgaris E.m. 105 E.m. 0,0 20,7 25,6 26,4

Campilopus fragilis 1 1 19 0,0 0,0 1,1 E.m. 26,4

Cardamine heptaphylla E.m. 15 0,1 1,7 2,9 E.m. 8,4

Cardamine impatiens 3 23 37 0,1 1,4 2,5 12,1 16,2 19,1

Cardamine pratensis 47 69 89 3,5 5,5 6,6 8,4 9,4 14,0

Carex pililufera 15 45 75 1,5 3,4 5,1 11,0 14,8 21,0

Carex remota 1 1 29 0,0 1,2 1,9 E.m. 8,4

Carex sylvatica 19 51 79 E.m. 6,0 8,4 8,4 17,0

Carpinus betulus (A) 19 41 83 E.m. 6,2 8,4 8,4 15,6

Carpinus betulus (l') 1 33 55 0,3 2,1 3,8 9,7 13,7 19,9

Castanea sativa (A) 47 105 105 2,1 3,4 6,1 E.m. 22,9

Castanea sativa (l') E.m. 99 2,1 5,2 6,4 E.m. 24,0

Cicerbita alpina 55 105 105 4,4 7,5 7,5 E.m. 26,4

Circaea lutetiana E.m. 1 E.m. 7,5 8,4 8,4 15,1
Convallaria maialis E.m. 47 E.11l. 2,7 E.m. 23,7

Corylus avellana 47 75 105 3,8 6,0 7,5 8,4 8,4 15,9

Crataegus laevigata 19 41 65 1,6 2,8 4,1 E.m. 8,4

Cytisus scoparius E.m. 105 E.1Il. 4,3 19,4 25,8 26,4
Deschampsia cespitosa 9 37 69 E.m. 2,0 8,4 8,4 17,0

Deschampsia flexuosa E.m. 1 0,0 0,0 4,3 18,n 26,4 26,4
Dicranella heteromalla 15 41 69 1,4 2,7 5,0 8,6 12,9 16,2

Dicranodontium denudarum 1 1 19 0,0 0,0 1,1 16,7 19,9 22,6

Dicranum scoparium E.m. 105 E.m. 0,0 19,4 26,4 26,4

Digitalis purpurea E.1Il. 1 E.11l. 0,0 14,0 19,1 24,0

Dryopteris affïnis E.m. 37 1,2 2,6 4,1 8,9 Il,6 14,0

Dryopteris carthusiana 43 97 105 3,2 7,0 7,5 8,4 10,2 17,2

Dryopteris dilatara E.m. 97 E.11l. 6,2 10,0 15,1 21,0

Dryopteris fllix-mas 17 51 . 79 E.m. 6,1 8,4 8,4 16,4

Epilobium montanum 51 71 105 4,5 7,5 7,5 8,4 8,4 13,5

Euphorbia amvgdaloides 43 65 87 4,3 6,0 7,3 8,4 8,4 12,1
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Variable pH eau pHKCI Ca (M.eq.) Mg (M.eq.)

Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. 1 Max.

Eurynchium gp stock. prae!. 5,2 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 5,9 9,2 9,2 1,3 2,0 2,0

Eurynchium striatum 5,0 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 5,7 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Fagus sylvatica (A) 3,5 4,4 5,2 2,9 3,9 4,6 E.m. 0,0 0,0 0,0 1,3

Fagus sylvatica (r) 3,3 4,3 5,0 E.m. 2,3 0,0 0,0 5,5 0,0 0,0 1,2

Festuca altissima 4,2 5,0 5,8 3,5 5,2 5,2 3,5 8,9 9,2 Em. 0,9

Filipendula ulmaria 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 6,7 9,2 9,2 1,5 2,0 2,0

Fissidens taxifolius 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 6,6 9,2 9,2 1,3 2,0 2,0

Fragaria vesca 5,0 5,8 5,8 4,5 5,2 5,2 6,7 9,2 9,2 1,2 1,8 2,0

Frangula alnus 3,5 3,9 5,0 3,0 4,1 4,6 0,0 0,0 4,3 E.m. 0,5

Fraxinus excelsior (A) 5,0 5,8 5,8 4,4 5,1 5,2 5,7 9,2 9,2 1,3 1,9 2,0

Fraxinus excelsior (r) 5,0 5,8 5,8 4,4 5,0 5,2 5,3 9,2 9,2 1,3 2,0 2,0

Galeopsis tetrahit 4,2 5,8 5,8 3,5 4,4 5,2 3,4 5,3 8,9 0,9 2,0 2,0

Galium aparine 4,8 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 0,9 2,8 4,4 0,7 1,3 1,8

Galium odoratum 4,8 5,8 5,8 4,1 5,2 5,2 5,3 9,2 9,2 1,1 2,0 2,0

Galium rotundifolium 4,3 5,2 5,7 3,9 5,2 5,2 4,3 6,0 8,3 0,1 0,7 1,1

Galium saxatile 3,1 3,1 4,0 2,3 2,3 3,4 0,0 0,0 3,4 0,0 0,0 1,0

Geranium robertianum 5,0 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 5,7 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Geum urbanum 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 7,1 8,7 9,2 1,5 2,0 2,0

Glechoma hederacea 5,1 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 5,9 9,2 9,2 1,4 1,9 2,0

Gymnocarpium driopteris 4,4 5,8 5,8 Em. 5,2 E.m. 9,2 1,0 1,6 2,0

Hedera helix 4,7 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 4,3 9,2 9,2 0,9 2,0 2,0

Heracleum sphondilium 5,2 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 6,7 8,3 9,2 1,5 2,0 2,0

Hieracium murorum 3,4 3,9 4,9 Em. 3,2 E.m. 7,1 0,0 0,8 1,1

Holcus mollis 3,6 4,1 4,6 2,9 3,5 4,1 0,0 0,0 2,1 0,0 0,0 0,6

Hylocomium splendens 3,1 3,1 4,2 2,3 2,8 3,4 0,0 0,0 3,7 0,0
1

0,0 1,2

Hypnum cupressiforme 3,1 3,1 4,5 2,3 3,0 3,7 E.m. 0,0 0,4 ! 1,2 . 1,6

Ilex aquifolium E.I1l. 4,8 Em. 2,3 0,0 0,0 5,0 0,0 ! 0,0 1,2

Impatiens noli-tangere 4,7 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 5,3 9,2 9,2 1,1 2,0 2,0

Juncus effusus 3,7 4,2 4,6 3,0 3,5 4,1 0,0 0,0 2,1 0,0 1 0,0 (1,6

Lamiastrum galeobdolon 4,6 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 4,6 9,2 9,2 1,0 2,0 2,0

Leucobryum glaucum 3,1 3,1 3,8 2,3 2,3 3,0 0,0 0,0 3,7 0,0 1 0,0 1,1

Lanicera nigra 3,5 4,1 5,0 2,6 3,3 4,2 1,1 3,5 6,6 0,3 l,a 1,4

Lanicera peryclymenum 4,2 4,7 5,6 3,6 4,8 5,2 1,2 5,7 6,9 E.m. 2,0

Lunaria rediviva 5,2 5,8 5,8 4,5 5,2 5,2 4,4 6,0 8,3 1,3 2,0 2,0

Luzula luzuloides 3,1 3,7 4,4 2,3 2,8 3,7 0,0 0,0 4,1 0,0 0,0 1,0

Luzula pilosa 4,4 5,2 5,8 3,6 5,2 5,2 E.m. 6,0 E.m. 2,0

Luzula sylvatica 3,1 3,1 4,3 2,3 2,3 3,6 0,0 0,0 4,8 0,0 0,0 1,0

Lysimachia nemorum 4,3 5,8 5,8 3,6 5,2 5,2 2,1 4,8 6,4 0,3 0,9 1,4

Maianthemum bifoliulll 3,1 3,4 4,0 2,3 2,8 3,3 E.m. 0,0 E.m. 0,0

Melampyrum pratense 3,1 3,1 4,2 2,3 2,5 3,5 0,0 0,0 4,4 0,0 0,0 1,1

Melica uniflora 4,7 5,2 5,8 4,1 4,8 5,2 3,9 6,0 8,9 0,7 1,4 1,9

Mercurialis perennis 5,0 5,7 5,8 4,3 5,2 5,2 5,5 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Miliulll effusum 4,5 5,5 5,8 3,8 5,2 5,2 3,9 6,0 9,0 0,9 2,0 2,0

Mniulll hornum 3,7 4,3 4,9 2,9 3,4 4,4 0,0 1,4 2,8 0,0 0,0 0,9

Moehringia trinervia 4,8 5,4 5,8 4,1 5,0 5,2 3,2 5,0 8,5 1,0 1,8 2,0

Molinia caerulea 3,1 3,4 4,1 2,3 2,3 3,3 0,0 0,0 2,7 0,0 0,0 0,7

Mycelis muralis 4,7 5,8 5,8 3,8 5,0 5,2 3,9 5,9 7,8 1,0 1,6 2,0

Oxalis acetosella 3,3 4,0 5,0 Em. 3,5 E.m. 9,2 0,0 0,0 1,2

Paris quadrifolia 4,6 5,8 5,8 3,9 5,2 5,2 5,7 9,2 9,2 1,1 1 2,0 2,0

Picea abies (A) 3,1 3,4 4,5 2,3 2,3 3,8 0,0 0,0 5,5 0,0 0,0 1,2

Picea abies (r) 3,1 3,1 4,4 2,3 2,3 3,6 0,0 0,0 3,7 0,0 0,0 10,9

Pinus sylvestris (A) 3,1 3,1 4,3 2,3 2,3 3,7 0,0 0,0 5,1 Em. 0,0

Pinus sylvestris (r) 3,1 3,1 3,8 2,3 2,3 3,0 0,0 0,0 2,3 0,0 0,0 0,6

Plagiochila as{}lenoides 3,4 3,9 4,4 3,3 4,6 4,8 0,0 0,0 2,1 0,0 0,0 10,6
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Variable K (M.eq.) AI (M.eq.) Fe (M.eq.) Mn (M.eq)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.

Eurynchium gp stock. prael. 0,6 0,9 0,9 0,0 0,0 3,3 0,0 0,0 0,1 0,0 0,0 0,2

Eurynchium striatum E.m. 0,4 0,0 0,0 2,5 0,0 0,0 0,2 0,0 0,1 0,4

Fagus sylvatica (A) E.m. 0,5 3,3 6,7 9,6 E.m. 0,6 0,3 0,9 0,9
Fagus sylvatica (l') 0,0 0,1 0,5 2,0 5,2 8,1 E.m. 0,0 E.m. 0,9

Festuca altissima 0,0 0,2 0,5 Em. 0,0 0,0 0,0 0,4 E.m. 0,5

Filipendula ulmaria Em. 0,3 0,0 0,0 1,6 0,0 0,0 0,1 0,0 0,1 0,4

Fissidens taxifolius 0,5 0,9 0,9 0,0 0,0 1,3 0,0 0,0 0,1 0,0 0,1 0,3

Fragaria vesca E.m. 0,8 0,0 0,0 1,7 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,6

Frangula alnus E.m. 0,8 6,3 9,9 9,9 0,4 0,6 0,6 E.m. 0,9

Fraxinus excelsior (A) 0,2 0,4 0,6 0,0 0,0 2,3 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0 0,5

Fraxinus excelsior (l') 0,2 0,4 0,7 0,0 0,0 2,9 0,0 0,0 0,2 0,0 1 0,1 0,4

Galeopsis tetrahit 0,2 0,5 0,7 E.m. 7,3 E.m. 0,0 0,0 0,2 0,6

Galium aparine E.m. 0,6 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,1 0,5 0,7 0,9

Galium odoratum 0,4 0,6 0,9 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,2 0,4 0,9 0,9

Galium rotundifolium 0,4 0,7 0,8 E.m. 0,0 E.m. 0,0 E.m. 0,5

Galium saxatile E.m. 0,0 E.m. 9,5 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,5

Geranium robertianum 0,3 0,6 0,8 0,0 0,0 3,7 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,9

Geum urbanum E.m. 0,9 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,1 0,0 0,0 0,4

Glechoma hederacea E.m. 0,9 0,0 0,0 2,7 0,0 0,0 0,1 0,0 0,1 0,4

Gymnocarpium driopteris 0,0 0,0 0,4 E.m. 0,0 0,2 0,4 0,5 0,0 0,0 0,2

Hedera helix E.m. 0,7 0,0 0,0 4,8 E.m. 0,0 E.m.
1

0,9

Heracleum sphondiliulll 0,2 0,5 0,6 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,1 E.m. 0,5

Hieracium murorum 0,1 0,2 0,4 3,1 4,9 6,9 0,2 0,3 0,5 E.m. 0,0

Holcus mollis 0,0 0,1 0,3 2,8 4,9 6,8 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,3

Hylocomium splendens E.m. 0,8 7,1 9,9 9,9 0,1 0,3 0,4 E.m. 0,0

Hypnum cupressiforme Enz. 0,9 5,2 9,2 9,9 0,1 0,3 0,4 0,0 0,0 0,5

llex aquifolium E.m. 0,0 E.m. 6,0 E.m. 0,6 E.m. 1 0,9
--

Impatiens noli-tangere 0,3 0,6 0,8 0,0 0,0 4,5 0,0 0,0 0,2 Enz. 0,5

Juncus effusus 0,1 0,2 0,3 4,5 5,6 6,8 0,1 0,2 0,3 E.nz. 0,8 1

Lamiastrum ga/eobdolon 0,2 0,5 0,7 0,0 0,0 4,3 0,0 0,0 0,2 0,1 0,3 0,7

Leucobryunz glaucum E.m. 0,0 Em. 9,9 E.m. 0,6 0,0 0,0 0,5

Lanicera nigra 0,1 0,3 0,5 2,8 4,4 5,9 0,1 0,2 0,3 E.m. 0,1

Lonicera peryclymenum Em. 0,3 E.m. 4,8 0,0 0,0 0,3 E.m. 0,4

Lunaria rediviva E.m. 0,9 0,0 0,0 3,1 0,0 0,0 0,1 0,0 0,2 0,4

Luzula luzuloides 0,0 0,0 0,6 4,1 9,9 9,9 0,3 0,5 0,6 0,0 D,a 0,6

Luzula pilosa E.m. 0,2 E.m. 7,3 0,0 0,0 0,3 E.m. 0,9

Luzula sylvatica 0,0 0,0 0,5 0,0 2,0 5,7 0,2 0,6 0,6 0,0 0,0 0,6

Lysimachia nemorum 0,1 0,3 0,5 3,2 4,9 6,7 E.m. 0,6 0,0 0,2 0,5

Maianthelllum bifolium E.m. 0,0 Em. 4,7 Em. 0,6 E.m. 0,9

Melampyrum pratense E.m. 0,7 E.m. 9,9 0,3 0,6 0,6 E.m. 0,0

Melica uniflora 0,4 0,6 0,9 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,6

Mercurialis perennis E.m. 0,8 0,0 0,0 2,5 0,0 0,0 0,2 0,4 0,9 0,9

Milium effusum 0,2 0,5 0,7 E.m. 0,0 E.m. 0,0 E.m. 0,4

Mnium hornum E.m. 0,2 1,2 3,3 4,9 0,0 0,2 0,3 0,0 0,0 0,3

Moehringia trinel'via E.lIl. 0,5 0,0 0,0 2,3 0,0 0,0 0,1 E.m. 0,9

Molinia caeru/ea 0,0 0,0 0,3 0,9 5,2 6,4 0,1 0,4 0,5 0,0 0,0 0,4

Mycelis muralis 0,5 0,6 0,9 0,0 1,2 3,7 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,2

Oxalis acetosella 0,0 0,0 0,5 E.m. 2,0 E.m. 0,0 0,0 0,4 0,6

Paris quadrifolia 0,1 0,3 0,6 E.m. 0,0 Em. 0,0 0,0 0,2 0,6

Picea abies (A) 0,0 0,0 0,5 Em. 6,9 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,6

Picea abies (1') 0,0 0,0 0,3 2,1 5,6 8,3 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,3

Pinus sylvestris (A) E.lIl. 0,0 E.m. 9,9 0,1 0,3 0,5 Em. 0,0

Pinus sylvestris (l') 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,5 0,2 0,4 0,5 0,0 0,0 0,3

Plagiochila asplenoides 0,0 0,0 0,3 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,2 0,1 ! 0,4 0,5
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Variable H (M.eq.) S (M.eq.) CEC (M.eq.) srr (%)
Espèce Min. Dpt. Max. Min. Dpt. Max. Min. Dpt. Max. Min. Dpt. Max.

Eurynchium gp stock. pro 0,0 0,0 0,9 13,0 16,0 17,9 8,9 16,7 17,8 E.m. 0,99

Eurynchium striatum 0,0 0,0 1,2 11,1 16,0 17,9 8,7 17,8 17,8 0,69 0,99 0,99

Fagus sylvatica (A) 0,0 0,7 2,2 E.m. 0,1 1,4 8,9 11,9 E.m. 0,09

Fagus sylvatica (r) 0,0 1,1 2,1 E.m. 0,1 1,4 1,4 JO,8 0,02 0,02 0,62

Festuca altissima 0,0 0,0 2,1 E.m. 17,9 E.m. 1,4 0,41 0,67 0,96

Filipendula ulmaria 0,0 0,0 0,8 12,4 17,9 17,9 9,7 15,7 17,8 0,81 0,99 0,99

Fissidens taxifolius 0,0 0,0 0,8 11,7 15,8 17,7 8,9 15,7 17,8 0,77 0,99 0,99

Fragaria vesca 0,0 0,0 0,8 12,8 15,6 17,7 11,1 17,5 17,8 0,74 0,99 0,99

Frangula alnus 1,5 2,5 3,7 E.m. 0,9 8,7 17,8 17,8 0,02 0,02 0,24

Fraxinus excelsior (A) 0,0 0,0 1,0 E.m. 15,8 6,5 10,3 16,2 0,71 0,99 0,99

Fraxinus excelsior (r) 0,0 0,0 1,1 8,1 14,3 16,6 4,6 9,2 14,3 0,67 0,99 0,99

Galeopsis tetrahit 0,0 0,4 2,1 Em. 15,6 8,1 12,4 17,8 0,44 0,99 0,99

Galium aparine 0,0 0,0 0,7 12,8 14,9 17,5 14,3 17,8 17,8 0,88 0,99 0,99

Galium odoratwn 0,0 0,0 1,5 9,4 15,3 17,9 8,7 15,1 17,8 0,62 0,99 0,99

Galium rotundifolium 0,0 0,0 1,2 4,7 7,5 JO,5 1,4 1,7 JO,3 0,59 0,88 0,99

Galium saxatile 1,7 2,6 3,7 E.m. 0,1 E.m. 1,4 0,02 0,02 0,40

Geranium robertianum 0,0 0,0 1,2 9,6 13,9 17,5 8,7 15,7 17,8 0,67 0,99 0,99

Geum urbanum 0,0 0,0 ,-.0,7 E.m. 17,9 JO,6 17,8 17,8 0,87 0,99 0,99

Glechoma hederacea 0,0 0,0 0,9 12,0 17,9 17,9 9,5 17,3 17,8 0,75 0,99 0,99

Gymnocarpium driopteris 0,0 0,2 1,4 8,3 12,0 14,5 E.m. 1,4 E.m. 0,99

Hedera helix 0,0 0,0 1,4 E.m. 10,7 1,4 6,5 11,1 0,54 0,99 0,99

Heracleum sphondilillm 0,0 0,0 0,8 Em. 17,9 9,5 16,5 17,8 0,75 0,99 0,99

Hieracium murorum 0,3 1,4 2,2 E.m. 8,6 1,4 5,4 JO,3 E.m. 0,08

Holcus mollis 0,1 0,8 1,5 0,1 0,1 2,6 1,4 3,3 7,3 0,02 0,02 0,27

Hylocomium splendens 2,2 3,0 3,6 Em. 0,1 JO,6 15,7 17,8 0,02 0,02 0,19

Hypnum cupressiforme 1,5 2,7 3,5 0,1 0,1 6,9 7,6 12,7 17,0 E.m. 0,02

l/ex aquifolium 0,0 0,0 2,2 E.m. 17,9 1,4 1,4 10,6 Em. 0,69
-

1mpatiens noli-tangere 0,0 0,0 1,8 9,8 15,1 17,9 8,9 15,9 17,8 0,59 0,99 0,99

Juncus effusus 0,0 0,6 1,2 0,1 0,1 2,6 4,4 8,1 11,9 0,09 0,22 0,34

Lamiastrum galeobdolon 0,0 0,0 1,4 8,6 17,9 17,9 5,4 10,6 15,4 0,57 0,67 0,99

Leucobryum glaucum 2,0 3,7 3,7 0,1 0,1 5,4 E.m. 1,4 0,02 0,02 0,34

Lonicera nigra 0,0 0,9 1,6 1,6 5,0 7,9 3,8 7,9 12,4 0,3i 0,58 0,74

Lonicera peryclymenum 0,0 0,0 1,5 Em. 8,8 1,4 1,4 9,2 Em. 0,99

Lunaria rediviva 0,0 0,0 1,0 E.m. 17,9 9,2 17,8 17,8 0,72 0,99 0,99

LUlula luwloides 1,2 2,2 3,5 0,1 0,1 6,4 E.m. 1,7 . 0,02 0,03 0,45

LUlUla pilosa 0,0 0,5 1,7 E.m. 16,8 1,4 1,4 9,7 E.m. 0,99

Luwla sylvatica 0,7 1,8 3,1 0,1 0,1 6,7 1,4 1,4 9,5 E.m. 0,50

Lysimachia nemorllm 0,0 0,0 1,3 Em. 17,9 3,8 8,4 12,7 Em. 0,52

Maianthemllm bifolium 0,9 2,2 3,2 E.m. 0,1 1,4 1,7 8,9 Em. 0,02

Melampyrum pratense 1,7 3,7 3,7 0,1 0,1 6,7 E.m. 17,8 0,02 0,02 0,36

Melica unijlora 0,0 0,0 1,4 Em. 17,9 1,4 1,4 11,4 0,61 0,79 0,99

Mercurialis perennis 0,0 0,0 1,2 E.m. 17,9 6,0 10,8 15,7 0,67 0,78 0,98

Milium effusum 0,0 0,0 1,7 E.m. 17,9 6,0 10,8 15,9 0,53 0,99 0,99

Mnium hornum 0,7 1,6 2,3 0,1 1,8 3,9 1,4 1,4 7,3 0,24 0,41 0,53

Moehringia trinervia 0,0 0,0 1,1 4,1 7,1 11,5 1,4 1,4 8,7 0,50 0,75 0,91

Molinia caerulea 1,8 2,7 3,7 0,1 0,1 3,3 1,4 1,4 9,2 0,02 0,02 0,23

Mycelis muralis 0,0 0,0 1,7 5,0 7,3 10,0 E.m. 1,4 0,54 0,68 0,86

Oxalis acetosella 0,0 1,1 2,4 Em. 12,2 1,4 1,4 11,9 Em. 0,61

Paris quadrifolia 0,0 0,0 1,4 JO,9 17,9 17,9 9,5 15,7 17,8 0,61 0,99 0,99

Picea abies (A) 1,5 3,7 3,7 0,1 0,1 9,0 1,4 1,4 11,9 Em. 0,02

Picea abies (r) 1,1 2,2 3,2 E.m. 0,1 1,4 1,4 9,7 0,02 0,02 0,48

,Pinus sylvestris (A) 1,7 2,7 3,7 E.m. 16,0 Em. 1,4 0,02 0,02 0,49

Pinus sylvestris (r) 1,9 3,7 3,7 0,1 0,1 2,8 E.m. 1,4 Em. 0,02

Plagiochila asplenoides 0,2 0,9 1,6 0,1 0,1 2,8 1,4 1,4 7,9 Em. 0,02
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Variable C (g.kg) N(g.kg) C/N (%)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.
Eurynchium gp stock. prae/. 21 41 65 1,6 2,8 5,1 8,4 10,8 12,9

Eurynchium striatum 27 51 79 2,5 3,7 6,3 8,4 8,4 12,9

Fagus sylvatica (A) E.m. 1 E.m. 0,0 15,1 21,0 26,4

Fagus sylvatica (r) E.m. 1 Em. 0,0 12,7 19,1 24,2

Festuca altissima 9 45 75 0,5 2,5 5,3 8,4 8,4 19,1

Filipendula ulmaria 49 69 89 4,5 5,4 7,3 8,4 8,4 13,5

Fissidens taxifolius 15 37 57 l,a 2,5 4,5 8,4 9,4 13,2

Fragaria vesca 39 63 87 4,2 6,0 7,5 E.m. 8,4

Frangula alnus 67 105 105 Em. 4,2 21,5 25,0 26,4

Fraxinus excelsior (A) 39 63 91 4,4 6,4 7,5 8,4 8,4 12,9

Fraxinus excelsior (r) 29 57 83 3,2 5,5 7,1 8,4 8,4 13,5

Galeopsis tetrahit 31 61 93 3,3 6,5 7,5 8,4 8,4 15,1

Galium aparine 1 25 41 0,3 1,7 2,5 13,5 16,4 22,4

Galium odoratum 19 55 79 2,0 3,4 6,6 8,4 8,4 16,4

Galium rotundifolium 23 65 81 1,4 2,7 4,4 Em. 14,0

Galium saxatile E.m. 1 0,0 0,0 2,8 17,8 26,4 26,4

Geranium robertianum 13 47 69 2,0 5,4 6,8 8,4 8,4 14,0

Geum urbanum 41 67 8Q 5,0 6,9 7,5 8,4 8,4 12,1.- -

Glechoma hederacea 17 67 79 E.m. 5,9 8,4 8,4 17,2

Gymnocarpium driopteris 55 79 103 5,5 6,6 7,5 Em. 8,4

Hedera helix 1 19 49 79 1,7 2,5 6,2 8,4 8,4 18,3

Heracleum sphondilium 39 69 93 E.I1l. 7,5 Em. 8,4

Hieracium murorum 37 63 99 1,4 2,8 4,8 Em. 24,0

Holcus mollis E.I1l. 53 1,2 3,0 4,4 E.m. 20,2

Hylocomium splendens 75 105 105 Em. 7,5 22,9 26,4 26,4

Hypnum cupressiforme 71 105 105 4,3 5,3 7,4 17,5 26,1 26,4

llex aquifolium 1 1 57 E.m. 0,0 15,9 20,7 26,4
-

1mpatiens noli-tangere 37 67 95 3,6 5,6 7,5 8,4 8,4 15,1

Juncus effusus 13 35 51 0,7 1,9 2,8 17,0 20,7 24,2

Lamiastrum galeobdolon 31 59 91 3,6 7,2 7,5 8,4 8,4 14,5

Leucobryum glaucum E.m. 1 E.m. 0,0 20,5 26,4 26,4

Lonicera nigra 9 41 65 1,4 2,8 5,0 10,2 14,5 18,9

Lonicera peryclymenum Em. 45 1,0 2,5 5,3 12,4 15,1 22,9

Lunaria rediviva 33 57 89 3,0 5,3 6,9 8,4 8,4 14,5

Luzula luzuloides Em. 1 Em. 0,0 16,7 21,3 26,4

Luzula pi/osa E.m. 37 1,2 2,6 5,1 Enz. 8,4

Luzula sylvatica 1 1 51 0,0 0,0 3,4 16,4 20,2 26,4

Lysimachia nemorum E.m. 59 E.m. 6,5 8,4 8,4 16,4

Maianthemum bifolium 1 27 43 0,0 1,4 2,5 17,2 22,4 25,3

Melampyrum pratense Em. 81 E.m. 7,5 19,9 24,8 26,4

Melica uniflora 1 35 57 0,1 2,1 4,1 E.m. 8,4

Mercurialis perennis 25 57 79 3,3 5,9 7,4 8,4 8,4 14,5

Milium effusum 23 59 87 EI1l. 5,9 8,4 8,9 17,8

Mnium hornum 15 39 65 1,4 2,5 4,1 Em. 8,4

Moehringia trinervia 9 29 65 E m. 5,7 8,4 8,4 14,0

Molinia caerulea Em. lOS Enz. 0,0 19,9 26,4 26,4

Mycelis nzuralis 27 57 83 4,1 6,1 7,5 E.nz. 8,4

Oxalis acetosella 1 15 67 Enz. 1,1 8,4 8,6 19,4

Paris quadrifolia 61 105 105 4,6 7,5 7,5 8,4 8,9 15,6

Picea abies (A) Enz. 1 E.m. 0,0 12,7 19,1 23,7

Picea abies (r) E.m. 1 E.m. 0,0 16,2 26,4 26,4

Pinus sylvestris (A) E.m. 103 E.m. 4,4 17,8 26,4 26,4

Pinus sylvestris (r) ·Em. 105 Em. 0,0 22,6 26,4 26,4

Plagiochila aS{11enoides 7 29 61 1,0 2,1 4,6 E.m. 25,0
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Variable pH eau pHKCI Ca (M.eq.) Mg (M.eq.)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Oot. Max.

Plagiomnium affine 4,6 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 4,3 9,2 9,2 0,8 1,4 2,0

Plagiomnium undularum 4,7 5,8 5,8 4,3 5,2 5,2 5,0 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Plagiorhecium undularum Em. 5,6 Em. 5,2 Em. 8,9 E.m. 2,0

Pleurozium schreberii 3,1 3,6 4,2 2,3 2,8 3,4 0,0 0,0 4,1 E.m. 0,0

Poa chaixii E.m. 5,8 3,8 5,1 5,2 E.m. 4,1 1,0 2,0 2,0

Poa nemoralis 4,7 5,2 5,8 4,1 4,7 5,2 3,5 6,2 8,5 1,2 2,0 2,0

Polygonarum mulriflorum 4,5 5,8 5,8 4,0 5,2 5,2 4,4 9,2 9,2 0,9 1,8 2,0

Polygonarum verricillarunz Em. 5,8 3,7 4,9 5,2 Em. 9,2 Enz. 0,9

Polypodium vulgare 3,3 3,8 4,2 2,8 3,3 3,9 0,0 0,0 2,5 0,0 0,2 1,1

Polyrrichum formosum 3,1 3,1 4,3 2,3 2,3 3,5 0,0 0,0 4,3 0,0 0,0 1,0

Prenanrhes purpurea 3,4 3,9 5,0 2,8 3,5 4,4 0,0 3,5 5,9 0,1 0,8 1,3

Primula elatior 5,3 5,8 5,8 4,7 5,2 5,2 7,3 9,2 9,2 1,4 1,8 2,0

Prunus avium (A) 5,0 5,8 5,8 4,5 5,2 5,2 6,2 9,2 9,2 1,3 1,9 2,0

Prunus avium (l') 5,0 5,8 5,8 4,2 5,2 5,2 5,1 9,2 9,2 E.m. 2,0

Prunus padus 5,1 5,5 5,8 4,6 5,2 5,2 6,4 9,2 9,2 1,2 1,7 2,0

Pteridium aquilinum 3,1 3,4 4,4 2,3 2,3 3,8 0,0 0,0 3,9 0,0 0,0 0,9

Pulmonaria obscura 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 E.m. 9,2 1,4 2,0 2,0

Quercus perraea (A) 4,3 4,9 5,8 3,6 4,5 5,2 E.m. 6,4 0,0 0.5 1,2

Quercus petraea (l') 3,3 4,4 4,8 2,5 3,5 4,1 E.m. 0,0 0,0 0,0 1,0

Quercus robur (A) E.I1l. 5,5 4,0 5,0 5,2 E.m. 5,5 0,9 1,7 2,0

Rhyridiadelphus loreus 3,1 3,1 3,9 2,3 2,3 3,2 0,0 0,0 3,9 0,0 0,0 1,0

Rosa arvensis 5,0 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 6,2 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Rubus caesius E.m. 5,8 3,4 4,1 4,8 E.m. 9,2 E.m. 1,9

Rubus idaeus 3,1 3,5 4,7 2,3 2,4 4,0 E.m. 8,9 E.m. 2,0

Rubus sp E.m. 5,0 Enz. 4,5 E.m. 2,8 0,0 0,0 1,2

Rumex arifolius 4,2 4,7 5,7 3,5 4,4 4,9 1,8 4,3 7,1 E.m. 2,0

Salix caprea (A) Em. 4,8 Em. 2,3 E.m. 9,0 E.m. 1,5

Sambucus nigra Em. 4,5 E.m. 3,8 E.m. 8,5 E.m. 0,2

Sambucus racemosa E.m. 5,2 2,9 3,7 4,5 E.m. 9,2 0,3 1,2 1,5

Sanicula europaea 5,1 5,4 5,8 4,6 5,2 5,2 6,4 9,2 9,2 1,3 2,0 ,2,0

Scrophularia nodosa 5,0 5,8 5,8 4,5 5,1 5,2 E.m. 9,2 1,0 2,0 2,0

Senecio Juchii 4,2 5,1 5,8 3,4 4,2 5,1 4,1 5,9 9,2 0,8 1,6 2,0

Silene-dioica 4,6 5,8 5,8 3,9 5,1 5,2 4,8 8,9 9,2 1,0 2,0 2,0

Solidago virgaurea 3,6 4,4 5,2 3,5 4,6 5,2 2,0 5,9 7,6 0,5 1,3 1,7

Sorbus aria (A) E.!1l. 5,8 Enz. 4,6 E.m. 9,2 Em. 2,0

Sorbus aria (l') 3,1 3,4 4,3 2,3 2,3 3,6 0,0 0,0 3,5 0,0 0,0 0,9

Sorbus aucuparia (A) E.m. 4,4 E.m. 2,9 0,0 1,6 3,7 0,0 0,5 0,9

Sorbus aucuparia (l') 3,1 3,5 4,4 2,3 2,3 3,8 0,0 0,0 4,6 0,0 0,0 1,0

Sorbus rorminalis 3,1 3,1 4,0 2,5 3,0 4,0 1,8 4,1 5,7 0,1 0,7 1,1

Sphagnum sp 3,1 3,1 3,6 2,3 2,3 3,0 1,6 4,3 6,6 0,8 2,0 2,0

Srachys sylvarica 4,9 5,5 5,8 4,3 4,8 5,2 5,1 9,2 9,2 1,2 : 2,0 2,0

Stellaria holostea 3,9 4,4 5,0 3,2 3,9 4,4 0,5 2,7 5,5 0,4 1,1 1,6

Stellaria nemorum 4,3 5,8 5,8 3,6 4,1 5,2 4,6 8,2 9,2 0,9 2,0 2,0

Teucrium scorodonia 3,9 4,6 5,1 3,2 4,0 4,6 0,0 2,1 5,7 0,1 0,9 1,2

Thuydium ramariscinum 4,6 5,4 5,8 4,0 5,1 5,2 5,1 9,2 9,2 E.m. 2,0

Vlmus glabra (A) 5,3 5,8 5,8 4,7 5,2 5,2 7,1 9,2 9,2 1,4 2,0 2,0

Vrtica dioica 5,0 5,8 5,8 4,5 5,2 5,2 5,9 9,2 9,2 1,2 2,0 2,0

Vaccinium myrrillus 3,1 3,1 4,1 2,3 2,3 3,4 0,0 0,0 4,1 0,0 0,0 1,1

Vaccinium viris-idae 3,1 3,6 4,0 2,6 3,2 3,8 0,0 0,0 3,9 0,0 0,0 0,8

Veronica officinalis 4,1 4,9 5,5 3,3 4,1 4,5 0,9 2,8 4,1 0,2 0,8 1,2

Viburnum opulus 5,2 5,8 5,8 4,6 5,2 5,2 5,9 9,2 9,2 1,3 1,7 1 2,0

Vicia sepium 4,7 5,8 5,8 4,4 5,2 5,2 E.m. 9,2 1,0 1 1,7 1 2,0

Vinca minor 4,4 5,1 5,6 3,8 4,5 5,0 3,0 5,7 7,6 0,9 1 1,6 ! 2,0

Viola sylvestris 4,8 5,8 5,8 4,2 5,2 5,2 5,3 9,2 9,2 1,2 ! 2,0 1 2,0
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Variable K (M.eq.) AI (M.eq.) Fe (M.eq.) Mn (M.eq) 1

Espèce Min. Opl. Max. Min. Opl. Max. Min. Oot. Max. Min. Opt. 1 Max.

Plagiomnium affine 0,0 0,2 0,4 0,0 0,0 4,3 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,2 1

Plagiomnium undulatum 0,1 0,3 0,5 0,0 0,0 3,2 0,0 0,0 0,2 0,0 0,1 0,3

Plagiothecium undulatum 0,0 0,1 0,3 0,0 0,0 4,3 E.m. 0,6 0,0 0,0 0,3

Pleurozium schreberii E.m. 0,7 2,7 5,1 7,5 E.m. 0,3 E.m. 0,0

Poa chaixii E.m. 0,9 Em. 0,0 0,0 0,1 0,2 E.m. 0,8

Poa nemoralis 0,1 0,4 0,5 0,0 0,0 2,0 0,0 0,0 0,2 0,4 0,6 0,9

Polygonatum multiflorum 0,1 0,3 0,6 E.m. 0,7 E.m. 0,0 E.m. 0,9

Polygonatum verticillatum 0,2 0,3 0,6 E.m. 4,4 0,0 0,0 0,2 0,0 0,1 0,5

Polypodium vulgare 0,1 0,3 0,5 2,0 4,3 5,5 0,0 0,1 0,2 0,0 0,0 0,3

Polytrichum Jormosum Em. 0,0 4,0 5,5 9,9 0,3 0,5 0,6 E.m. 0,0

Prenanthes purpurea 0,1 0,5 0,7 4,1 7,9 9,9 E.m. 0,5 E.m. 0,5

Primula elatior 0,2 0,4 0,5 0,0 0,0 1,5 0,0 0,0 0,1 0,0 0,0 0,2

Prunus avium (A) 0,5 0,9 0,9 0,0 0,0 2,8 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0 0,4

Prunus avium (r) 0,5 0,9 0,9 0,0 0,0 2,3 0,0 0,0 0,1 E.m. 0,7

Prunus padus 0,1 0,2 0,4 0,0 0,0 2,0 0,0 0,0 0,1 0,0 0,0 0,2

Pteridium aquilinum 0,0 0,0 0,5 E.m. 8,1 0,0 0,3 0,4 0,0 0,0 0,5

Pulmanaria obscura E.m. 0,3 0,0 0,0 1,3 0,0 0,0 0,1 E.m. 0,9

Quercus petraea (A) 0,4 0,9 0,9 E.m. 5,5 E.m. 0,0 0,4 0,6 0,9

Quercus petraea (r) E.m. 0,9 2,9 6,1 8,3 E.m. 0,6 0,0 0,0 0,5

Quercus robur (A) 0,2 0,5 0,7 E.m. 5,6 E.m. 0,0 0,0 0,1 1 0,3

Rhytidiadelphus loreus Em. 0,0 4,0 9,9 9,9 0,3 0,6 0,6 E.m. 0,0

Rosa arvensis 0,5 0,9 0,9 0,0 0,0 1,3 0,0 0,0 0,1 0,0 0,3 0,4

Rubus caesius 0,5 0,7 0,9 0,0 3,6 6,1 0,0 0,0 0,2 0,6 0,9 0,9

Rubus idaeus 0,0 0,0 0,5 E.m. 7,7 0,2 0,5 0,6 0,0 0,0 0,6

Rubus sp E.m. 0,0 E.m. 2,0 E.m. 0,5 0,2 0,5 0,8

Rumex arifolius E.m. 0,5 2,8 4,5 6,4 0,0 0,0 0,2 0,0 0,2 0,3

Salix caprea (A) Em. 0,3 E.m. 0,0 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,4

Sambucus nigra Em. 0,9 E.m. 6,7 E.m. 0,6 0,0 1 0,0 0,5

Sambucus racemosa 0,3 0,6 0,8 E.m. 9,9 0,3 0,5 0,6 0,4 0,9 0,9

Sanicula europaea Em. 0,9 0,0 0,0 2,3 0,0 0,0 0,1 E.m. 0,9

Scrophularia nodosa 0,3 0,5 0,7 0,0 0,0 1,7 0,0 0,0 0,1 0,2 0,4 0,6

Senecio Juchii 0,1 0,5 0,6 0,0 3,9 6,0 Em. 0,6 0,2 0,4 0,7

Silene'dioica 0,1 0,4 0,6 0,0 0,0 4,9 0,0 0,0 0,2 E.m. 1 0,8

Solidago virgaurea 0,2 0,6 0,8 E.m. 9,2 E.m. 0,0 E.m. 0,2

Sorbus aria (A) E.m. 0,9 E.m. 9,9 0,4 0,5 0,6 0,0 0,4 0,5

Sorbus aria (r) 0,0 0,0 0,3 1,9 6,3 7,6 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,5

Sorbus aucuparia (A) Em. 0,6 2,4 4,5 6,7 0,3 0,5 0,6 0,0 0,0 0,3

Sorbus aucuparia (r) 0,0 0,0 0,4 2,7 5,9 8,5 0,3 0,6 0,6 0,0 0,0 0,4

Sorbus torminalis 0,5 0,9 0,9 E.m. 9,9 0,3 0,5 0,6 0,5 0,7 0,9

Sphagnum sp 0,4 0,9 0,9 2,0 3,6 6,8 E.m. 0,4 E.m. 0,7

Stachys sylvatica E.m. 0,8 0,0 0,0 2,5 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,6 1

Sleilaria holostea 0,3 0,6 0,7 E.m. 2,7 0,0 0,0 0,2 0,5 0,7 0,9

Stel/aria nemorum 0,2 0,5 0,7 E.I1l. 4,8 0,0 0,0 0,3 0,1 0,4 0,7

Teucrium scorodonia 0,1 0,3 0,5 2,0 4,3 5,9 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,5

Thuydium tamariscinum Em. 0,9 0,0 0,0 4,1 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,9

Ulmus glabra (A) 0,2 0,3 0,4 0,0 0,0 1,6 0,0 0,0 0,1 0,0 0,2 0,3

Urtica dioica EI1l. 0,9 0,0 0,0 2,4 0,0 0,0 0,1 0,0 0,2 0,5

Vaccinium myrtillus E.m. 0,0 4,4 9,9 9,9 0,3 0,4 0,6 0,0 0,0 0,5

Vaccinium vitis·idae 0,0 0,0 0,3 8,0 8,8 9,7 0,0 0,1 0,2 0,0 0,0 0,2

Veronica officinalis 0,0 0,1 0,4 E.m. 0,0 0,0 0,0 0,2 0,3 0,6 0,8

Viburnul1l opulus 0,3 0,6 0,7 0,0 0,0 2,1 0,0 0,0 0,2 0,0 0,1 0,3

Vicia sepium 0,3 0,5 0,6 0,0 0,0 1,1 0,0 0,0 0,2 0,2 0,6 0,8

Vinca minar Em. 0,9 E.m. 0,0 0,0 0,1 0,2 0,2 1 0,5 0,71

Viola sylvestris 0,4 0,6 0,9 Em. 0,0 0,0 0,0 0,2 E.m. 0,3
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Variable H (M.eg.) S (M.eg.) CEC (M.eg.) S/T (%)
Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Oot. Max.

Plagiomnium affine 0,0 0,0 1,9 8,1 14,1 17,7 E.m. 1,4 E.m. 0,63

Plagiomnium undulatum 0,0 0,0 1,4 11,1 17,9 17,9 1,7 6,5 12,2 0,67 0,99 0,99

Plagiothecium undularum E.m. 3,0 E.m. 17,9 1,4 5,7 JO,6 E.m. 0,99

Pleurozium schreberii 1,7 3,7 3,7 0,1 0,1 5,8 5,4 7,6 16,2 0,02 0,02 0,31

Poa chaixii 0,0 0,0 1,9 E.m. 16,0 6,5 9,7 15,9 E.m. 0,99

Poa nemoralis 0,0 0,0 1,0 E.m. 16,0 1,4 6,5 11,4 0,78 0,99 0,99

Polygonatum multiflorum 0,0 0,0 1,2 E.m. Il,3 1,4 1,4 11,1 0,54 0,81 0,99

Polygonatum verticillatum 0,0 0,1 1,4 E.m. 14,7 8,4 13,2 17,5 E.m. 0,99

Polypodium vulgare 0,4 1,2 2,0 0,1 1,6 3,7 1,4 3,8 7,3 0,18 0,40 0,51

Polytrichum formosum 1,7 3,7 3,7 0,1 0,1 7,3 E.m. 1,4 0,02 0,02 0,41

Prenanthes purpurea 0,0 1,1 2,2 0,1 4,5 9,6 7,3 13,0 17,8 E.m. 0,30

Primula elatior 0,0 0,0 0,8 JO,3 13,0 16,4 JO,O 17,8 17,8 0,81 0,99 0,99

Prunus avium (A) 0,0 0,0 1,0 E.m. 17,9 5,2 9,7 14,8 0,75 0,99 0,99

Prunus avium (r) 0,0 0,0 1,0 13,2 17,9 17,9 E.m. 16,7 E.m. 0,99

Prunus padus 0,0 0,0 1,0 8,6 12,0 14,1 3,6 9,5 13,2 E.m. 0,99

Pteridium aquilinum 1,5 3,5 3,7 E.m. 0,1 1,4 1,4 JO,6 0,02 0,02 0,41

Pulmonaria obscura 0,0 0,0 0,9 13,6 17,9 17,9 8,9 17,8 17,8 0,80 0,99 0,99

Quercus petraea (A) 0,0 0,0 2,1 E.m. 10,0 1,4 6,0 11,4 E.m. 0,83

Quercus petraea (r) E.m. 0,0 E.m. 0,1 1,4 6,5 11,4 E.m. 0,02

Quercus robur (A) 0,0 0,0 1,4 E.m. 7,3 E.m. 6,0 E.m. 0,91

Rhytidiadelphus loreus 2,0 3,7 3,7 0,1 0,1 5,8 E.m. 17,8 0,02 0,02 0,40

Rosa arl'ensis 0,0 0,0 0,8 11,5 15,8 17,7 JO,3 15,9 17,8 0,81 0,99 0,99

Rubus caesius 0,0 0,0 0,8 11,5 14,5 17,7 E.m. 16,5 E.m. 0,99

Rubus idaeus 1,3 3,7 3,7 E.m. 15,3 E.m. 17,8 0,02 0,39 0,65

Rubus sp E.m. 3,7 E.m. 0,1 1,4 1,4 11,9 E.m. 0,63

Rumex arifolius 0,0 0,6 1,3 2,2 5,4 9,6 5,4 9,7 13,5 0,24 0,45 0,69

Salix caprea (A) E.m. 0,1 E.m. 10,7 1,4 1,4 10,8 E.m. 0,91

Sambucus nigra 0,0 0,6 2,0 E.m. 17,9 3,6 8,9 12,7 E.m. 0,99

Sambucus racemosa E.m. 3,7 E.m. Il,5 E.m. 17,8 0,06 0,28 0,61

Sanicula europaea 0,0 0,0 0,9 E.m. 16,6 5,4 10,0 14,8 0,79 0,99 0,99

Scrophularia nodosa 0,0 0,0 0,8 13,2 16,0 17,9 E.m. 17,8 E.m. 0,99

Senecio fuchii 0,0 0,2 2,0 E.m. 7,3 6,3 11,6 16,5 0,44 0,65 0,97

Silene'dioica 0,0 0,0 1,2 9,0 17,9 17,9 5,4 10,0 15,7 0,56 0,69 0,98

Solidago virgaurea 0,0 0,2 1,6 2,0 6,0 9,4 5,2 10,3 15,7 0,30 0,72 0,86

SO/'bus aria (A) 0,0 0,0 1,3 11,1 14,5 17,9 E.m. 17,8 E.m. 0,99

Sorbus aria (l') 1,5 3,3 3,7 0,1 0,1 4,5 1,4 1,4 9,7 0,02 0,02 10,28

SOI'bus aucuparia (A) 0,2 1,1 j,8 0,1 3,1 4,7 3,0 7,9 11,4 0,10 1 0,32 0,48

Sorbus aucuparia (r) 0,7 1,9 2,9 E.m. 0,1 1,4 1,4 10,6 E.m. 0,02

Sorbus torminalis 2,7 3,7 3,7 2,4 5,6 7,5 E.m. 17,8 0,22 0,43 0,62

Sphagnum sp 3,1 3,7 3,7 2,4 6,4 9,4 11,6 17,8 17,8 0,20 0,38 0,51

Stachys sylvatica 0,0 0,0 0,9 10,5 17,9 17,9 E.m. 17,8 0,74 0,83 0,99

Stellaria holostea 0,0 0,0 1,2 E.m. 16,2 2,0 6,0 9,7 E.m. 0,81

Stellaria nemorum 0,0 0,0 2,0 5,2 8,6 14,7 7,9 12,7 17,3 E.m. 0,65

Teucrium scorodonia 0,0 0,9 1,8 E.m. 8,1 1,7 6,0 9,5 E.m. 0,42

Thuydium tamariscinum 0,0 0,0 1,7 7,7 13,0 15,6 1,4 1,4 11,1 0,52 0,99 0,99

Vlmus glabra (A) E.IIl. 3,0 13,2 17,9 17,9 12,4 17,3 17,8 0,74 0,99 0,99

Vrtica dioica 0,0 0,0 1,2 10,9 17,9 17,9 8,9 15,9 17,8 0,75 0,99 0,99

Vacciniulll myrtillus 1,9 3,7 3,7 0,1 0,1 6,2 E.m. 17,8 0,02 0,02 1 0,36

Vaccinium vitis-idae 2,5 3,1 3,6 0,1 0,1 4,7 17,3 17,8 17,8 0,02 0,02 0,13

Veronica officinalis 0,0 0,0 1,2 1,4 3,9 5,6 1,4 1,4 7,1 E.m. 0,83

Viburnum opulus 0,0 0,0 1,0 7,7 Il,3 13,4 4,4 10,3 13,8 0,68 0,99 0,99

Vicia sepium 0,0 0,0 0,8 E.m. 16,0 9,7 17,8 17,8 0,85 0,99 0,99

Vinca minor E.m. 0,0 3,7 7,7 JO,3 4,6 8,4 12,2 E.m. 0,95

Viola svlvestris 0,0 0,0 1,1 9,8 12,8 17,9 8,4 13,5 17,8 0,63 0,99 0,99
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Variable C (g.kg) N(g.kg) C/N (%)

Espèce Min. Opt. Max. Min. Opt. Max. Min. Opt. Max.
Plagiomnium affine 45 77 103 3,8 6,0 7,5 8,4 8,4 12,9

Plagiomnium undulatum 37 63 93 3,5 5,7 7,3 8,4 8,4 12,9

Plagiothecium undulatum E.m. 1 E.m. 6,9 E.m. 8,4

Pleurozium schreberii 59 105 105 3,4 7,2 7,5 18,9 26,4 26,4

Poa chaixii 65 79 105 5,3 7,0 7,5 E.m. 26,4

Poa nemoralis 43 73 97 E.m. 3,0 E.m. 8,4

Polygonatum multiflorum 19 53 79 E.m. 7,0 8,4 8,4 15,6

Polygonatum verticillatum 53 85 105 4,1 6,5 7,5 E.m. 8,4

Polypodium vulgare 19 41 61 E.m. 2,1 E.m. 25,3

Polytrichum formosum E.m. 1 0,0 0,0 4,4 17,2 23,7 26,4

Prenanthes purpurea E.m. 105 E.I1I. 7,5 8,4 14,5 19,7

Primula elatior 41 63 85 4,7 6,1 7,4 8,4 8,4 11,6

Prunus avium (A) 21 45 73 E.m. 3,4 8,4 8,4 14,0

Prunus avium (r) 15 39 63 1,2 2,7 4,4 10,0 13,5 17,2

Prunus padus 49 69 89 5,2 6,3 7,5 8,4 8,4 12,7

Pteridium aquilinum E.I1I. 1 0,0 0,0 4,5 17,2 20,7 26,4

Pull1lonaria obscura 29 67 87 E.m. 6,5 8,4 8,4 16,2

Quercus petraea (A) E.11I. 105 E.m. 2,6 16,7 25,6 26,4

Quercus petraea (r) E.I1I. 105 E.11I. 2,5 17,2 25,3 26,4

Quercus robur (A) 1 27 45 0,0 1,2 2,8 17,5 22,9 26,4

Rhytidiadelphus loreus E.m. 1 0,0 0,0 3,8 E.m. 20,2

Rosa arvensis 19 41 59 0,8 2,4 4,1 E.11I. 10,0

Rubus caesius 1 1 25 0,0 0,0 1,5 14,5 17,8 21,3

Rubusidaeus E.m. 1 E.m. 7,5 E.m. 26,4

Rubus sp 1 29 65 E.m. 1,4 E.m. 8,4

Rumex arifolius 53 75 97 5,4 6,9 7,5 E.m. 8,4

§alix caprea (A) E.m. 1 E.I1I. 6,3 E.m. 8,4

Sambucus nigra E.m. 1 E.m. 0,0 8,4 8,4 17,2

Sambucus racemosa 1 1 53 0,0 0,0 3,4 12,4 17,0 22,4

Sanicula europaea 11 33 49 1,1 2,5 3,8 E.m. 8,4

Scrophularia nodosa E.m. 105 E.I1I. 1,0 E.m. 8,4

Senecio fuchii E.m. 73 E.I1I. 5,7 8,4 8,4 18,9

Si/ene -dioica 35 61 93 3,6 5,5 7,4 8,4 8,4 14,5

Solidago virgaurea E.11I. 51 E.m. 7,5 8,9 13,7 19,4

Sorbus aria (A) 1 1 37 0,0 0,0 2,3 14,8 17,5 23,7

Sorbus aria (r) E.m. 1 E.11l. 0,0 18,6 25,6 26,4

Sorbus aucuparia (A) E.m. 105 E.11l. 7,5 17,2 26,4 26,4

Sorbus aucuparia (r) E.m. 1 E.I1l. 0,0 15,9 26,4 26,4

Sorbus torminalis E.m. 1 E.I1l. 0,0 E.11l. 8,4

Sphagnum sp 11 49 71 0,9 2,4 3,6 19,1 23,2 26,4

Stachys sylvalica 21 55 81 1,4 4,2 5,5 8,4 8,6 17,5

Stellaria holostea E.m. 51 1,8 3,0 4,5 16,4 26,4 26,4

Stellaria nemorum 37 67 97 3,5 6,0 7,5 8,4 8,6 14,8

Teucrium scorodonia 51 105 105 1,9 4,8 6,2 E.m. 23,7

Thuydium tamariscinum 27 51 83 1,6 2,9 5,1 E.m. 8,4

Ulmus glabra (A) 53 77 101 4,4 6,8 7,5 8,4 8,4 15,4

Urtica dioica 5 33 63 E.m. 1,9 8,4 8,4 13,7

Vaccinium myrtillus E.m. 1 E.m. 0,0 18,0 26,4 26,4

Vaccinium vitis-idae 71 105 105 2,9 4,3 5,6 22,6 26,4 26,4

Veronica officinalis 19 43 79 1,0 2,3 3,7 E.m. 22,9

Viburnum opulus 35 65 91 3,9 6,1 7,5 8,4 8,6 13,2

Vicia sepium E.m. 105 2,0 4,1 5,9 E.m. 8,4

Vinca minor E.m. 87 1,9 3,8 5,1 E.m. 18,6

Viola sylvestris 25 59 81 2,9 5,9 7,2 8,4 8,4 14,8
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ANNEXE 4

DISTRIBUTION DES ESPÈCES VIS-À-VIS DE L'ION A L3+

ÉCHANGEABLE DE L'HORIZON Al





Fréquences relatives des espèces en fonction du Al échangeable de l'horizon Al.

Les fréquences sont fournies pour une quantité de bases échangeables constante.

Trois courbes de fréquences sont présentées:
S =0,7 m.e. pour 100 g (trait pointillé régulier)
S = 5,2 m.e. pour 100 g (trait pointillé irrégulier)
S =10,3 m.e. pour 100 g (trait continu)

La quantité d'aluminium échangeable est en abscisse, la probabilité d'apparition de l'espèce est en ordonnée.
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ANNEXE 5

OPTIMUM ET AMPLITUDE ÉCOLOGIQUES DES ESPÈCES

VIS-À-VIS D'UN FACTEUR SYNTHÉTIQUE DE LA

NUTRITION MINÉRALE DU SOL





Espèce Optimum écologique Amplitude écologique
Abies alba (arbre) -0,21 0,92
Abies alba (arbuste+plantu/e) -0,32 0,91
Acer platanoides (arbre) 1,19 0,43
Acer platanoides (arbuste+plantule) 0,97 0,59
Acer pseudop/atanus (arbre) 0,74 0,82
Acer pseudop/atanus (arbuste+plantule) 0,25 0,86
Adenostyles alliariae 0,34 0,60
Ajuga reptan.!' 1,21 0,24
Alliaria petiolata 1,73 0,07
A/nus glutinosa (arbre) l,56 0,12
Anemone nemorosa 0,32 0,82
Arum macu/atum 0,91 0,57
Athyriumfi/ix-femina 0,06 0,84
Atrichum undu/atum 0,57 0,73
Bauania tri/obata -1,11 0,37
Betula pendll/a (arbre) -0,34 0,79
Betula pendu/a (arbllste+plantule) -0,93 0,46
Blechnum spicant -0,95 0,53
Brachypodium sylvaticum 1,43 0,59
Cal/llna vulgaris -1,16 0,41
Campi/opusfragi/is -1,03 0,34
Cardamine heptaphyl/a 0,72 0,08
Cardamine impatiens l,6O
Cardamine prlllensi,'i 1,60 0,20
Carex pililllfera -0,47 0,44
Carex remo/ll 0,22 1,02
Carex syll'atica 0,78 0,90
Carpinus betuills (arbre) 0,86 0,77
Carpimls betu/us (IIrbuste+p/antllle) 0,62 0,79
Castanea sativa (arbre) 0,25 0,88
Ca,"tanell sativa (arbuste+p/llntu/e) -0,25 0,97
Cicerbita alpina -0,11 0,47
Circuea lutetfana 0.96 0,76
Convallaria maialis 0,60 0,88
COTylus avel/ana 0,70 0,90
Crataegll," laevigatu 1,64 0,10
Cytisll.,· scopllrills -0,75 0,58
Deschampsia cespito.w 0,86 0,71
Deschampsia jlexuosa -0,80 0,48
Dicranel/a heteromal/a -0,23 0,55
Dicranodon/;um denudatum -0,96 0,40
Dicrunum scoparium -0,93 0,47
Digita/is pllrpllrea -0,44 0,60
Dryopteri,,' affini,,' 1,09 0,44
Dryop/cri.\" carth,lJialW 0,08 0,87
Dryopteri.,' di/atata -0,32 0,81
Dryopteri., fl/ix-ma.,' 0,48 0,85
Epi/obium mmltanllm 1,07 0,70
Ellphorbia amygda/oide.,· 1,43 0,32
Eurynchillm gp stocke.,ii prae/. 1,27 0,42
Eurynchium striatum 1,30 0,47
Fagus sylvatica (arbre) -0,23 0,82
Fagus sy/vatica (arbuste+p/antule) -0,26 0,82
Festuca ailissima 0,22 0,83
Fi/ipendula IIlmaria 1,44 0,51
Fissidens IClxlfo/ila l,51 0,25
Fragaria ve.\'ca l,55 0,27
Frllngula a/nus -1,02 0,35
Fruxinll," exce/sior (arbre) 1,29 0,53
Fruxinus exce/sior (arbuste+p/antu/e) 1,11 0,58
Ga/eopsis tetrahit 0,44 0,87
Ga/ium IIparine 0,72
Galium odorutum 0,93 0,60
Galium rntulldlJàlium 0,15 0,51
Ga/illm ,\'(/xatile -0,76 0,58
Geranium rohertil1llum 1,19 0,59
Geum urbanum 1,71 0,12
Glechoma hederacea 1,23 0,48
Gymnocarpium driopteris 0,41 0,98
Hedera helix 0,59 0,87
Herae/cum sphondilium 1,31 0,68
Hieracium murorum -0,57 0,30
Ho/cus mollis -0,63 0,28
Hylocomium splendell.l -1,47 0,17
HypllUm cupressiforme -0,62 0,74
IIcx aquifo/illm -0,37 0,81

Impatiens no/i·llln/:ere 1,00 0,59

JunclI.' effu.l'Us -0,61
Lamiastrllm galeobdolon 0,80 0,71
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Espèce Optimum écologique Amplitude écologique
Leucobryum glaueum -1,15 0,40
Lonieera nigra -0,10 0,66
Lonieera peryclymenum 0,02 0,79
Lunaria rediviva 1,15 0,91
LUlula IUlUloide,. -0,47 0,68
LUlula pi/osa 0,12 0,86
LUlula sylvaticu -0,49 0,69
LY.'limachiu nemorum 0,46 0,86
Maianthemum bifolium -0,63 0,75
Melampyrum pratense -0,88 0,45
Meliea aniflora 0,91 0,68
Mercurialis perenni.\' l,1O 0,55
Mi/ium effu.l·um 0,55 0,88
Mnium homum -0,03 0,20
Moehringia trinervia 0,88 0,65
Molinia eaerulea -1,08 0,40
Mycelis murali.\' 0,92 0,81
Oxalis aeetosella 0,03 0,86
Paris quadriJolia 0,63 0,81
Pieea abies (arhre) -0,43 0,85
Pieea ahies (arhuste+plantule) -0,58 0,77
Pinus sylvestri.l· (arbre) -0,84 0,80
Pinus sylveslri.I' (arhuste+plantllle) -1,24 0,34
Plagioehila asplenoide,l' -0,45 0,70
Plagiomnium affine 0,90 0,74
Plagirmznium undulatum 1,04 0,73
Plagio/hecium undulatum 0,14 1,15
Pleurozjum ,l'ehreherii -0,97 0,38
Pou cJuûxii 0,73 0,84
Pou nemoralis 1,22 0,68
Polygotwtum multif/orum 0,47 0,79
Polygonatllm vertieillarum 0,53 0,83
Polypodium vulgare -0,80
PolytriehumJormo,l'um -0,70 0,54
Prenanthes purpurea -0,13 0,76
Primula eiarinr 1,63 0,25
Prunus avium (arhre) 1,15 0,74
Prunus avium (arbuste+plantule) 0,95 0,66
Prunus padu.I' 1,25 0,44
Pteridium aquilinum -0,57 0,77
Pulmonaria oh.\'cura l,57 0,27
Quercus petraea (arbre) -0,26 0,92
Quereus petram (arbu,I'te+plantule) -0,51 0,82
Quereu.,' rohur (arbre) -0,02 1,05
Rhytidiadelphus loreus -0,80 0,59
Rosa arven.\'ü· l,53 0,26
Rubus cae.\'iu.\' -0,03 0,59
Rubu,l' idaeu" -0,12 0,95
Rubu,l'sp 0,02 0,94
Rumex arifoliu,,' 0.38 0,71
Salix eaprea (arhre) 0,00 1,03
Samhueu,l' nigru 0,15 0,86
Sambucu.\' racemnsa -0,30 0,58
Sanicu/a europuea 1,30 0,59
Serophularia nodo,,,, 1,03 0,56
Sem:cio Juch",i; 0,21 0,88
Si/ene dioica 0,69 0,75
Solidaga virgaurea 0,01 0,81
Sorbus aria (arhre) -0.24 0,86
Sorhus aria (arbuste+planw!e) -0,86 0,57
Sorbu,l' aucuparia (arbre) -0,50 0,48
Sorbus aucuparia (arbusle+plalltule) -0,50 0,77
Splwgnum .1'1' -0,69
Staehys sylvaricu 1,06 0,65
Stellaria ha!ostea 0,34 0,58
Stellaria nemorum 0,53 0,77
Teucrium scorodonia -0,11 0,80
Thu)'dium tanwriJcillum 0,71 0,82
Vlmus glabru (arhre) l,54 0,20
Unica dioica 1,30 0,56
Vaccinium l1Jyr/illus -0,87 0,47
Vaccinium viti,\"-idae -1,15
Veronica offieinali.l· 0,40 0,61
Vihurnum apulus 1,30 0,38
Vicia sepium 1,69 0,06
Vinca minOT 0,39
Viola ,l'ylvestri.,· 1,02 0,65
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ANNEXE 6

COEFFICIENTS SIGNIFICATIFS (AU SEUIL DE 5 %) DES

ÉQUATIONS DE LA RÉGRESSION LOGISTIQUE LINÉAIRE





Espèce Constante a (pour a*pH) b (pour b*pH2)
Abies alba (arbre) -18,164 7,731 -0,810
Abies alba (arbuste+plantule) -13,044 4,812 -0,428
Acer platanoi"es (arbre) 8,847 -1,140
Acer platanoides (arbu.l"te+plantule) 7,295 -1,054
Acer pseudoplatanus (arbre) 7,809 -1,405
Acer pseudoplatanus (arbuste+planwle) 4,672 -0,859
Adenoslyles alliariae 60,256 -25,196 2,720
Ajuga reptalls 8,796 -1,055
Alliaria petiolata 15,782 -2,362
Anemone nemoro.fa 27,212 -10,603 1,077
Athyriumfilixjemilla 16,322 -7,010 0,756
Atrichum ulldulatum 32,715 -12,740 1,284
Bauallia trilobata -11,592 3,677
Betula pelldula (arbre)
Betula pendula (arbuste+plantule) -5,807 2,277
Blechnum spicant -6,675 2,700
Brachypodium sylvaticum Il,799 -1,868
Cal/una vulgar;" -5,199 1,913
Campi/opus fragilis -10,795 3,632
Cardamine heptaphyl/a 9,927 -1,329
Cardamine impatiens 12,778 -1,852
Cardamine pratellSis 10,622 -1,430
Carex pili/ufera
Carex remO/a
Carex sylvatica 26,523 -9,496 0,896
Carpinus betulu.'· (arbre) 8,000 -1,230
Carpillu.,· betulu.'· (arbuste+plantule)
Castanea Jativa (arbre)
Castallea saliva (arbuste+plalltale)
Cicerbita alpina
Circaea/Uleliana 9,590 -1,418
Convallaria maialis
Corylus avel/alla 7,922 -1,321
Crataegus laevigata Il,344 -1,525
Cytisu.'· scopariu.'·
Deschampsia ce~1Ji/(}sa

Deschampsia jlexuosa -10,561 2,572
Dicranel/a heteromal/a
Dicranodontium denudatum
Dicranum scoparium -7,633 2,178
Digitali.lpurpurea -2,807 1,074
Dryopteri.,· affinis 10,501 -1,405
Dryop/eris cartllllsiana
Dryopteri.,· dilatata -4,120 1,025
Dryopteris jilix-ma.1 14,691 -5,199 0,441
Epi/obium molltanum 6.837 -0,928
Euphorbia amygdaloides 64,762 -22,654 1,997
Eurynchium gp stockesii prael.
Eur)'nchium slriatum 8,597 -1,334
Fagus sylvatica (arbre)
Fagus sylvatica (arbuste+plantule)
Festuca altis.'iÎma 3,350 -0,672
Filipelldula ulmaria 11,002 -1,505
Fi.lSidell.'· taxifoliu.,·
Fragaria ve.\'ca 9,887 -1,321
Frall~ula a/nu.\'

Fraxinu.I excel.dor (arbre) 28,905 -9,011 0,693
Fraxinus excel.\'jor (arbuste+plantule) 9,742 -1,733
Galeop.,·i.1 tetrahit 3,964 -0,633
Ga/fum adora/uni 22,430 -7,420 0,589
Galium rowndifo/ium
Galium saxatile -17,144 7,899 -0,740

Galium sylvaticum 9,363 -1,125

Geranium roherr;allum 9,610 -1,738

Geum urbanum 15,304 -2,275

GlecllOma hederacea Il,237 -1,658

Gymnocarpium driop/cris
Hedera helix 6,894 -1,236

HieraciunJ murorum
Holcus mollis
Hylocomium splelldens
Hyp"um cupressiforme
Ile:< aquifolium
Impatiens noli·wngere 7,610 -1,292
Juncus e!fu.,·us
Lamiastrum galeobdolon 19,981 -6,918 0,579

Leucobrywn glaucum -10,528 3,197

Lonicerll ni/{ra
Lonicera peryclymenum
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Espèce Constante a (pour a*pH) b (pour b*pH2)
Lunaria rediviva 9,704 -1,421
LUlu/a /ulu/oides 12,416 -6,955 0,934
LUlu/a pi/osa
LUlu/a sy/vatica -3,579 1,182
Lysimachia nemorum
Maianthemum bifolium -3,280 1,743
Me/ampyrum pratense -3,329 1,264
Meliea unif/ora 6,968 -1,149
Mereuriali.'· perenni.'· 33,075 -11,486 1,006
Milium effusum 4,511 -0,675
Mnium IlOrnum
Moehringia trineTVia
Molinia caeru/ea -5,546 2,206
Mycelis muralis 7,232 -0,851
Oxalis aeetosel/a
Paris quadrifolia 7,256 -1,019
Pieea abies (arbre) -2,462 0,772
Pieea abies (arbuste+p/antu/e) -4,350 1,289
Pinus ,l'y/vestris (arbre) -2,877 1,196
Pinus sy/vestri.1 (arbu.lte+p/alltu/e) -7,631 2,843
P/agiomnium affine 6,787 -0,942
Plllgiomnium uni/u/alum 7,953 -1,170
Plagiothecium undu/mum
Pleurolium sehreberii
Poa elwixii
Pou nenJoralis 59,214 -22,008 2,107
Po/ygollatum mu/tif/orum 28,899 -10,673 1,033
Po/ygonatum verticil/mum
Pa/ypadium vu/gare
Po/ytriehum fornlOsum -7,029 1,773
Prenanthes purpurell
Primula elalioT 12,111 -1,800
Prunu,\' avium (arbre) 9,949 -1,512
Prullus avium (arbu.lte+p/alltu/e) 9,281 -1,287
PrullUS padus Il,226 -1,502
Pseudotsuga melllie.di (arbuste+p/antu/e)
Pleridium aquililllwJ -1,410 0,699
Pulmonaria obscura Il,110 -1,478
Quereu.1 petraea (arbre) 14,311 -5,668 0,593
Quereus perraea (arbuste+plcltlru/e)
Quereus ",bur (arbre)
Rhytidiadelphus /oreus -6,217 2,019
Rosa arvensü
Rubus caesiu,\'
Rubus idaeu.1 -0,932 0,496

Rubus sI'
Rumex arifo/iu.,·
Salix eaprea (arbre)
Sambucu,\' nigra 7,044 -0,929
Sambucus racemosa
Sanieu/a europaea '3,712 -2,030
Serophu/aria noda.1U 9,401 -1,221
Senecio fuehii
Si/ene dioiea 5,196 -0,697
Si/elle vu/garis
So/;dago virgaurea 23,667 -9,961 1,129
Sorbus aria (arbre)
Sorbus aria (arbuste+p/anru/e) -1,469 0,927
Sorbu.\· aueuparia (arbre)
Sarbu.'· aueuparia (arbu.lre+p/antu/e) -2.601 0,837
Sorbu,\' /orminalis
Sphagllum ,II' -7,106 2,903
Staehy.,· sylvatiea 10.268 -1,613

Stel/ariallO/o.ltea
Stellaria nenwrum 5,265 -0,773

Teucrium scorodonia
Thuydium ramariscinum
U/mus g/abra (arbuste+p/antu/e) 10,936 -1,444

Uniea dioiea 13,768 -2,405

Vaccinium myrtillu.\' -22,131 8,386 -0,687

Vllccinium vitis-iduc
Vibumum opu/us Il,419 -1,663

Vicia sepiunJ 9,724 -1,248

Viola sylvesrri.1 8,376 -1,511

~ , fi, - ' .. .,
\

\,
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