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				Introduction

				L’OBJECTIF DE CET OUVRAGE est de montrer que le couvert végétal est un phénomène géographique total, ce qui dépasse l’habituelle classification de la biogéographie comme sous-discipline de la géographie physique. Il existe en effet des manuels, des traités ou des dictionnaires de biogéographie végétale [OZENDA, 1964; ELHAÏ, 1968; BRAQUE, 1988; ROUGERIE, 1988; DA LAGE et MÉTAILIÉ, 2000], d’écologie de la végétation [LEMÉE, 1978; GODRON, 1984], voire se réclamant de l’une et de l’autre [LACOSTE et SALANON, 2001]. Ces ouvrages livrent des informations, des analyses et des méthodes qui restent tout à fait utiles, mais le regard porté sur la répartition spatiale du couvert végétal ne peut plus être le même que celui du XIXesiècle au moment de la naissance de la discipline, non plus que celui du XXesiècle au cours duquel la biogéographie et l’écologie végétale ont servi, à travers la valeur indicatrice des végétaux sur les milieux dans lesquels ils croissent, un dessein d’aménagement rationnel de l’espace géographique. Cette approche a produit un certain nombre de modèles* spatiaux de lecture de la végétation dont la genèse sera retracée et qui seront ici discutés au regard de la place qu’occupe la végétation dans nos sociétés contemporaines. À la fois composante essentielle des écosystèmes* et des services que ceux-ci fournissent, élément-clé de la biodiversité et du système climatique, la végétation est aussi une ressource multiple, économique et matérielle par les productions qu’elle fournit, mais aussi immatérielle comme élément constitutif majeur du paysage ou comme source recherchée de bien-être. Pour répondre à ces questions, quelques pistes pour un renouvellement des méthodes appliquées à l’analyse spatiale du couvert végétal seront présentées. Ces pistes s’appuient aussi sur l’essor des techniques et des outils mis au service de cette analyse spatiale. 

				De la géographie des plantes 
à la géographie de la végétation

				Ni dans sa composition, ni dans sa physionomie, la végétation n’offre le même aspect en tous lieux. C’est que tout lieu est un milieu qui offre aux êtres des conditions de vie plus ou moins hostiles ou favorables. Ce fait géographique majeur a donné naissance à l’écologie, devenue par excellence la science de la nature et de l’environnement. Comme le soulignent les histoires de l’écologie [ACOT, 1988; DELÉAGE, 1991; DROUIN, 1993; MATAGNE, 1999], celle-ci est née de la géographie des plantes que Tournefort ou Linné avaient esquissée avant qu’Alexandre de Humboldt [1807] n’en pose les fondements, ajoutant là, en quelque sorte, un chapitreà la Géographie physique de Kant [1802], lequel avait jeté les bases du raisonnement géographique moderne: la géographie ne peut consister en un agrégat de connaissances ou un inventaire des lieux; elle doit être construite comme un tout à l’intérieur duquel «les choses sont considérées selon les places qu’elles occupent sur la Terre».

				L’écologie repose ainsi sur un paradigme géographique qui a émergé plus de cinquanteans avant que Haeckel ne propose le terme en 1866: celui du lien entre les êtres vivants et leur milieu de vie, lien qui impose d’envisager l’espace bio-
physique comme un tout différencié par l’aptitude plus ou moins forte à survivre dans une gamme variée ou réduite de milieux. Humboldt en a l’intuition lorsqu’il présente son Essai sur la Géographie des plantes à la Classe des sciences physiques et mathématiques de l’Institut national à Paris le 17Nivôse de l’an 13 [publié en 1807]: 

				Les recherches des botanistes sont généralement dirigées vers des objets qui n’embrassent qu’une très petite partie de leur science. Ils s’occupent presque exclusivement de la découverte de nouvelles espèces de plantes, de l’étude de leur structure extérieure, des caractères qui les distinguent et des analogies qui les unissent en classes et en familles*. […] Il n’est pas moins important de fixer la Géographie des plantes, science dont il n’existe encore que le nom, et qui cependant fait une partie essentielle de la physique générale.C’est cette science qui considère les végétaux sous les rapports de leur association locale dans les différents climats.

				Le projet d’Alexandre de Humboldt s’est déployé au XIXesiècle par élargissements successifs, des Tableaux de la Nature [1808] au monumental Cosmos [1845-1862] dont le titre souligne l’ambition totalisante. L’expression Géographie des plantes s’est maintenue chez les auteurs de langue allemande (Pflanzengeographie) [GRISEBACH, 1875; DRUDE, 1890; SCHIMPER, 1898; WARMING, 1902], ne ressurgissant que ponctuellement ou tardivement [GAUSSEN, 1954] en langue française, où l’on a plutôt parlé de géographie botanique [DE CANDOLLE, 1855] ou de phytogéographie [FLAHAULT, 1900]. 

				L’ancrage à la géographie s’est affirmé au tournant des XIXe et XXesiècles, moment où les botanistes, tout particulièrement Charles Flahault, contributeur régulier des Annales de Géographie, jouèrent un rôle important (et discutable) dans l’émergence de l’école géographique française [BERDOULAY et SOUBEYRAN, 1991; ROBIC, 1992; SOUBEYRAN, 1997]. Pourtant, dans la construction ou la reconstruction des disciplines au XXesiècle, la phytogéographie s’est trouvée marginalisée:

				• du côté biologie et écologie, la phytogéographie, trop liée à une approche réduite à la physionomie de la végétation, a été considérée comme préscientifique, contrairement aux méthodes prenant en compte l’intégralité des espèces de la flore (phytosociologie* ou phytoécologie*); surtout, avec l’avènement de la notion d’écosystème [TANSLEY, 1935; LINDEMAN, 1942] et la prédominance de l’écologie fonctionnelle dans le sillage d’Eugene P. Odum [1971], les thèmes spatiaux sont passés au deuxième plan; 

				
						du côté de la géographie, au moment où la géographie physique s’est constituée sous l’impulsion d’Emmanuel de Martonne [1925-1927], la phytogéographie a été conviée sous le nom de biogéographie à faire partie des grandes subdivisions mais elle a clairement perdu le premier rôle au profit de la géomorphologie et même de la climatologie; comme telle, la biogéographie conserve, cependant, dans les manuels de géographie physique, une place, parfois importante [PECH et REGNAULD, 1996; DUBOIS in VEYRET et VIGNEAU éds.,2002; AMAT in AMAT, DORIZE et LE CŒUR, 2008].

				

				Il en a résulté une certaine ambiguïté autour du terme de biogéographie dans le système universitaire français: quoique restreinte à la phytogéographie dans les départements de géographie qui ont souvent perpétué une approche classique [BIROT, 1965; HUETZ DE LEMPS, 1970], elle a connu un renouveau en élargissant ses méthodes et ses thèmes de recherche, redevenant autour du paysage et du géosystème [BERTRAND, 1968a et b, 1969; ROUGERIE et BEROUCHTCHACHVILI, 1991] le pivot d’une géographie physique globale intégrant la part des sociétés dans le fonctionnement et l’évolution des systèmes écologiques. Dans les départements de biologie et d’écologie, la biogéographie est élargie au règne animal, ce qui est logique, mais elle n’est qu’une sous-discipline de l’écologie, restreinte à l’étude de l’aire de répartition* des espèces (aussi appelée chorologie*). L’ambiguïté est patente lorsqu’il est question de biogéographie historique, entendue comme étude de la mise en place des flores et des faunes à l’échelle des temps géologiques chez les biologistes [BLONDEL, 1995; BROWN et LOMOLINO, 1998] et comme étude de la constitution des paysages végétaux actuels depuis le néolithique* chez les géographes [BERTRAND, 1975; DUBOIS, 1991, 1994; HOUZARD, 1992].

				Pour lever toute ambiguïté et sans nous interdire dans le texte de faire appel aux termes de biogéographie ou de phytogéographie, nous avons donc préféré désigner précisément l’objet de ce livre en parlant de Géographie de la végétation. Tout en conservant une large place à la dimension écologique de cette géographie, ce titre nous amène ainsi à reconnaître dans la végétation un objet tout entier naturel, en même temps qu’il importe tout entier aux sociétés humaines. 

				L’invention du sens contemporain du mot végétation

				Dans la langue française, le mot végétation n’a pris que récemment son sens géographique. Pour cela, il a fallu reconnaître comme un tout l’ensemble des plantes: passer du ponctuel (les organismes pris individuellement) au global et au continu. Pour comprendre la révolution que ceci induit dans notre manière de voir et de penser le monde, il faut se replacer dans les projets de l’Europe moderne dans les disciplines de la géographie et des sciences de la vie. Dans un cas comme dans l’autre, l’objectif était d’établir un inventaire. En géographie, pour chaque contrée ou chaque localité, la liste des ressources du lieu est établie; au rang de ces ressources, les plantes tiennent une bonne place comme produits de l’agriculture ou de la collecte des bois et des épices. Pour les sciences naturelles, l’inventaire des espèces animales ou végétales est la mission scientifique essentielle des voyages dont on ramenait échantillons ou descriptions des formes de vie rencontrées. La botanique médiévale était fondée sur la symbolique des plantes et sur leur utilisation médicale; la botanique de l’époque moderne a, elle, un double objectif scientifique: construire une systématique et rendre compte de la diversité géographique du monde végétal [MAGNIN-GONZE, 2004]. Au XVIIIesiècle, le premier objectif est prédominant mais un glissement vers le second s’opère, ainsi que le rappelle Pascal Acot [1988], en notant que:

				Au fur et à mesure des découvertes, les compilations floristiques des botanistes-voyageurs [couvrant] des étendues de plus en plus vastes, des rapports de plus en plus étroits apparurent entre les caractères climatiques des régions prospectées et la nature des tapis végétaux.

				La transformation du sens du mot végétation est significative de ce nouveau regard. Comme le rappelle le Dictionnaire historique de la langue française, le terme, emprunté à un mot latin signifiant «animer, vivifier», a d’abord servi à désigner la façon de vivre, de croître et de se reproduire des végétaux, puis le mot a acquis son sens géographique: 

				Par métonymie du sens initial (1749), il désigne l’ensemble des végétaux, des plantes qui poussent dans un lieu, puis ceux qui sont distribués à la surface du globe.

				Cette évolution est aussi enregistrée dans le Trésor de la Langue française qui replace les deux définitions dans l’ordre chronologique où elles sont apparues:

				A. Fait de végéter, d’accomplir [chez les plantes] les fonctions nécessaires à la croissance et à l’entretien de la vie.

				B. Ensemble de végétaux spécifiques d’une zone géographique, climatique, d’un genre de terrain et qui forment un certain type de paysage.

				L’emploi du mot dans sa seconde signification devient de plus en plus fréquent pour ne pas dire exclusif au cours du XIXesiècle et la substitution se lit bien également dans les textes littéraires. À l’entrée végétation, les 1re (1694), 2e (1762) et 5e (1798) éditions du Dictionnaire de l’Académie française disent uniquement: «action de végéter». 

				Dans l’Encyclopédie, l’article «Végétation» renvoie aussi au caractère particulier des fonctions que connaissent les plantes:

				Phénomène de la nature qui consiste dans la formation, l’accroissement, et la perfection des plantes, des arbres*, et de tous les autres corps de la nature, connus sous le nom de végétaux.La vie et l’accroissement sont les caractères distinctifs de ces corps, différents des animaux en ce qu’ils n’ont pas de sentiment; et des minéraux, en ce qu’ils ont une véritable vie, puisqu’on les voit naître, s’accroître, jeter des semences, devenir sujets à la langueur, aux maladies, à la vieillesse, et à la mort.[…] Quelquefois la végétation est si faible, qu’elle n’est presque point sensible; […] et la plupart de nos arbres qui se dépouillent de leurs feuilles en hiver ne paraissent végéter qu’aux yeux des observateurs attentifs […]. Mais lorsque, dans le printemps et dans l’automne, tous ces êtres vivants poussent de nouvelles feuilles et de nouveaux bourgeons, et que la nature se pare de toutes les nuances de leur verdure et de l’éclat de leurs fleurs, c’est alors que le phénomène de la végétation est brillant, et qu’il se laisse voir dans toute son étendue.

				«Dans toute son étendue»: le sens spatial du mot est ainsi sous-jacent, sans avoir vraiment émergé. Au XIXesiècle, sous l’influence de ceux qui ont, à la suite de Humboldt, œuvré à construire la géographie des plantes, le basculement vers le second sens du mot végétation s’opère. L’édition de 1832 du Dictionnaire de l’Académie française cite encore le premier sens, mais l’édition de 1832 ajoute que le mot végétation «se dit quelquefois, collectivement, des arbres et des plantes». Unsiècle plus tard, la 8eédition (1932) fait disparaître le «quelquefois»: «se dit aussi, collectivement des arbres et des plantes». Derrière ce basculement, se lit la fondation de la biogéographie et de l’écologie.

				La végétation, objet géographique total 

				Par-delà cette évolution lexicale, quelle définition de la végétation envisager qui puisse être utile à son étude?

				Ensemble de végétaux assemblés en un lieu ou une région donnée, le choix d’une telle définition révèle que la végétation livre une information spatiale de trois natures:

				• une information d’ordre physionomique; elle porte sur sa structure horizontale et, dans le cas de végétations complexes, sur sa structure verticale; en se référant à l’usage établi depuis August Grisebach [1875], on désignera comme formation végétale une végétation identifiée par des caractères physionomiques, un type de paysage végétal, en somme; l’information recueillie peut être qualitative (type de formation, formes biologiques* ou espèces dominantes) ou quantitative (taux de recouvrement, biomasse, spectre biologique*, etc.); 

				
						une information sur son contenu floristique, c’est-à-dire la liste des espèces botaniques présentes; on parlera ici de communauté végétale pour désigner un ensemble d’espèces dont les individus vivent côte à côte; la fréquence de cooccurrence de certaines espèces permet de déterminer des groupements végétaux dont la phytosociologie cherche à établir la classification*; la flore est ici envisagée comme un élément de la végétation, ce qui n’est pas toujours d’usage; l’information floristique est a priori qualitative mais la fréquence des espèces dans les communautés peut aussi être quantifiée, ce qui rappelle que les niveaux d’information physionomique et floristique sont interpénétrés;

						une information de nature démographique et dynamique; chaque végétation est un assemblage de populations* spécifiques qui peuvent être étudiées en elles-mêmes avec leurs caractères biométriques, chorologiques ou, dans leur évolution spatio-temporelle, en interaction les unes par rapport aux autres; lorsque libre cours est laissé à cette dynamique, il se dessine des successions végétales; les principales d’entre elles ont été «modélisées» sous le nom de séries de végétation* dont le terme serait la végétation climacique; la théorie du climax* a soulevé, ceci étant, des questions aussi bien théoriques que pratiques.

				

				Cette définition revient sur la richesse de l’information contenue dans les différentes «dimensions» du tapis végétal, information utile pour son étude écologique. Elle ne met cependant pas l’accent sur le rôle social que joue la végétation. Celui-ci s’est imposé lorsque l’étude du couvert végétal a trouvé une utilité reconnue pour l’aménagement de l’espace rural. La place de la végétation dans le débat scientifique et social prend, toutefois, une importance nouvelle et multiforme à mesure que la question environnementale devient majeure dans la société. La végétation, qui concerne l’ensemble de l’œkoumène (et même un peu au-delà), est ainsi un objet géographique total.

				De l’encyclopédisme à l’aménagement, 
de l’aménagement à l’environnement

				Le questionnement au fondement de la géographie de la végétation a évolué. Née dans la perspective encyclopédiste du tournant des XVIIIe et XIXesiècles, elle s’est d’abord construite autour de deux modèles s’interrogeant sur les relations entre les végétaux et le climat: le modèle de l’étagement et le modèle zonal*. Produit d’une société américaine se questionnant sur les relations Homme-Nature, le modèle spatio-temporel du climax [CLEMENTS, 1916] est de nature un peu différente. 

				Si ces interrogations fondamentales ont continué à être fécondes, le tournant très pragmatique qui eut lieu à la fin du XIXesiècle et au début du XXesiècle a sans doute eu une portée pratique plus grande. Le grand botaniste (et géographe) Charles Flahault (1852-1935) porta cette évolution. Un buste placé, en 1936, à l’entrée de l’Institut de botanique de Montpellier donnant sur le Jardin des Plantes lui rend hommage. Il porte cette phrase (que nous a signalée Michel Godron qui enseigna dans cet Institut): 

				La végétation donne à qui sait la lire les indications les plus précises sur les possibilités d’expansion humaine.

				La géographie botanique a dès lors cherché à produire cette science utile à l’aménagement rationnel des territoires ruraux, d’où le rôle croissant joué par les agronomes et les forestiers dans les différentes démarches nées de cette visée: phytogéographie, phytosociologie, phyto-écologie, étude des écosystèmes... 

				Les grands modèles spatiaux sur la construction desquels nous revenons dans la première partie ont, cependant, imposé une vision très contrainte de la réalité biologique qu’est le couvert végétal. L’objectif à court terme, tentant de préciser, à travers la cartographie de la végétation, les contraintes et les potentialités physiques des territoires ruraux, a produit une géographie de la biosphère* figée, conçue sur la reconnaissance de petites unités homogènes de végétation s’emboîtant dans des unités de plus grande taille. 

				Si la perspective aménagiste n’a pas complètement disparu, les questions touchant à la distribution spatiale des plantes se posent aujourd’hui en des termes bien différents, en lien avec les transformations qui affectent l’environnement bio-physique des sociétés humaines et avec les inquiétudes qu’elles suscitent. La montée de la question environnementale conduit à envisager la distribution spatiale du couvert végétal sous d’autres angles (deuxième partie):

				• la croissance démographique et le changement dans les modes de vie s’accompagnent d’une anthropisation marquée de l’espace bio-physique, anthropisation dont la végétation est un marqueur à travers le paysage et à travers la composition de la flore; l’interrogation est aujourd’hui formulée autour du terme de biodiversité* quel que soit le niveau où celle-ci est envisagée: populations, espèces, écosystèmes, paysages; elle met aussi en jeu la façon dont les sociétés redéfinissent leurs activités au sein des espaces naturels protégés;

				
						il convient aussi d’envisager la végétation comme une ressource (essentielle) pour une humanité beaucoup plus nombreuse et au mode de vie et de consommation très dispendieux; cette question rejoint celle du développement durable des territoires;

						la question des conséquences des changements globaux –climatiques mais pas seulement– sur le couvert végétal se pose et, corollairement, la question de savoir dans quelle mesure les changements notés dans la géographie de la végétation peuvent être indicateurs et quelle est leur valeur prédictive;

						enfin, dans des sociétés en quête de la ville durable, la place du végétal dans cet environnement très particulier qu’est l’espace urbain mérite d’être précisée. 

				

				Quelles méthodes suivre pour répondre à ces nouveaux questionnements? Le caractère foisonnant de ces derniers incite à dessiner des pistes plutôt qu’à donner une réponse univoque et définitive, comme ont cherché à le faire dans le passé certaines écoles de géobotanique comme l’école züricho-montpelliéraine de phytosociologie. Parmi ces pistes, nous voudrions, dans la troisième partie:

				• rappeler l’intérêt de réexaminer l’organisation spatiale de la végétation aux échelles moyennes où le climat est le facteur organisateur premier;

				
						faire le point sur le renouveau des thèmes géographiques en écologie, notable dans le développement de l’écologie du paysage, discipline nouvelle qui impose de plus en plus ses méthodes et son vocabulaire (corridors, trames, continuités écologiques…) dans l’aménagement des territoires;

						insister sur les avancées technologiques qui mettent aujourd’hui à notre disposition des données nouvelles (notamment celles obtenues par la télédétection) ainsi que de puissants moyens informatiques pour les traiter (statistiques).

				

				La géographie de la végétation ne se conçoit, dès lors, plus guère comme une sous-discipline au sein de la géographie physique, mais plutôt comme une géographie globale se prêtant aux dialogues transdisciplinaires.

				NOTES SUR LA PRÉSENTE ÉDITION

				Les mots suivis d’un astérisque sont définis dans le glossaire en fin d’ouvrage.

				Dans les références bibliographiques proposées entre crochets, la mention E. U. renvoie à l’édition électronique de l’Encyclopaedia universalis (les dates de première publication ou de révision des articles n’étant pas précisées).

				NOTE SUR L’ORTHOGRAPHE DES PLANTES

				Emploi des italiques, majuscules et minuscules pour les noms de plantes:

				–Nom scientifique: celui-ci figure en italiques dans le texte, le premier terme désignant le nom de genre (avec majuscule initiale), le second terme étant le nom d’espèce (tout en minuscules) [exemple: Quercus ilex]. Les noms scientifiques complets (avec nom d’auteur(s)) sont répertoriés dans l’index des noms de plantes en fin d’ouvrage. Il y est aussi précisé la famille à laquelle appartient l’espèce et son(ses) nom(s) le(s) plus courant(s) en français [exemple: Quercus ilex L. – Fagaceae – Chêne vert, Yeuse].

				–Nom français: la convention suivie dans le texte distingue, par une majuscule initiale, l’espèce [exemple: le Chêne vert est répandu dans le Midi méditerranéen français] de l’individu végétal, tout en minuscules [exemple: de nombreux chênes pubescents repoussent sous les taillis de Chêne vert].

				La nomenclature scientifique des plantes est en perpétuel ajustement, les désaccords entre botanistes étant fréquents. Pour ne prendre qu’un exemple, le Genêt purgatif qui couvre bien des versants pyrénéens, cévenols ou auvergnats a, actuellement, pour nom officiel Cytisus oromediterraneus, mais il a aussi été désigné comme Genista purgans, Sarothamnus purgans ou Cytisus purgans. Le Genêt purgatif a aussi été considéré, par certains botanistes, comme une sous-espèce ou une variété européenne de Cytisus balansae. Les noms retenus correspondent, pour les espèces de la flore française, à la Banque de données nomenclaturales de la Flore française (BDNFF), disponible sur l’eFlore du site du «Réseau de la botanique francophone», Tela Botanica (http://www.telebotanica.org); pour la flore tropicale africaine, il a été fait appel au site Aluka (http://www.aluka.org). Par ailleurs, les jardins botaniques royaux de Kew (Royaume-Uni), l’herbier de l’université d’Harvard et l’herbier national australien se sont associés pour proposer The International Plant Names Index (IPNI: http://www.ipni.org).

			

		

	
		
			
				PREMIÈRE PARTIE - MODÈLES SPATIAUX HÉRITÉS: DÉCOUPAGES, LIMITES ET DISCONTINUITÉS DANS LA BIOSPHÈRE

				LE CHOIX du mot biosphère n’a rien d’évident pour les géographes [ALEXANDRE, 2010]. Les dictionnaires de la discipline n’y accordent qu’une attention distraite, renvoyant à la définition originelle du géologue autrichien Eduard Suess [1875, in GEORGE et VERGER éds., 1996; BRUNET, FERRAS et THÉRY éds., 1990; LACOSTE, 2003]: 

				La biosphère comprend une simple pellicule d’êtres vivants au contact de la terre et de l’air, mais elle s’enfonce très profondément dans l’eau. 

				GEORGE, 1996.

				Est-ce une manière indirecte de dire qu’il s’agit là d’une notion qui intéresse surtout les sciences de la nature? Le dictionnaire dirigé par Jacques Lévy et Michel Lussault [2003] ignore le terme. Dans le Dictionnaire de l’environnement [VEYRET éd., 2007], plusieurs entrées sont consacrées à la biodiversité, mais la biosphère est, là encore, absente.

				Pourtant, comme la biodiversité, la biosphère est de ces termes qui ont aujourd’hui pris toute leur place dans le débat social autour des enjeux environnementaux. Ce «succès» est le signe d’un élargissement déjà ancien de la définition [DUVIGNEAUD et LAMOTTE, E.U.]. Les dictionnaires de biogéographie et d’écologie [DA LAGE et MÉTAILIÉ éds., 2000; RAMADE, 2002] sont, sur ce point, éclairants:

				Le terme de biosphère fut créé par Vernadsky en 1925 pour désigner le système complexe que constitue l’association à la surface de la planète Terre de milieux présentant des caractéristiques physico-chimiques uniques: océan, atmosphère, couches supérieures de la lithosphère, auxquels est associé l’ensemble des êtres vivants. 

				RAMADE, 2002.

				La biosphère est ainsi constituée de l’ensemble des écosystèmes, de leur combinaison en quelque sorte, telle qu’elle résulte des dynamiques naturelles et du long processus d’anthropisation. Dans ce cadre, la végétation est envisagée comme indicatrice de la géographie de la biosphère. Indicatrice mais pas simple décalque: la combinaison d’écosystèmes qui constituent la biosphère ne coïncide pas nécessairement et dans le détail avec la structure spatiale de la géographie de la végétation. De quelle structure spatiale parle-t-on, d’ailleurs? Celle qui est directement perceptible dans la physionomie de la végétation ou bien celle, plus subtile, qui surgit du relevé précis des espèces de la flore? Les deux structures ne sont, le plus souvent, pas de même échelle et les processus qui les mettent en place et les font évoluer ne sont que partiellement de même nature. La correspondance végétation – milieu, cette «théorie du reflet» (la végétation est le reflet du milieu, reflet d’autant plus fidèle qu’est pris en compte l’ensemble des espèces qui la constitue), ne va ainsi pas de soi. Plus précisément, on peut énoncer que les variations observées dans le couvert végétal sont révélatrices de certains processus biologiques et écologiques de temporalités variées, comme elles sont révélatrices des pratiques des sociétés humaines sur le milieu.

				Ni dans l’histoire des sciences, ni dans celle de la géographie, la phytogéographie n’a la place qu’elle devrait avoir. Cette première partie a pour projet de la lui restituer. Les histoires de l’écologie publiées en langue française [ACOT, 1988; DELÉAGE, 1991; DROUIN, 1993; MATAGNE, 1999, 2002], les ouvrages y faisant largement référence [LÉVÊQUE, 2001] et les recueils de textes fondamentaux [ACOT éd., 1998] reconnaissent, certes un rôle pionnier à la géographie des plantes, mais elle a été progressivement mise à l’arrière-plan à mesure que s’élaboraient les grands concepts de la science écologique. Les progrès dans le domaine de l’écologie végétale ont été accomplis alors qu’a décru l’attention portée aux questions de localisation et de spatialisation, parfois considérées comme préscientifiques. La critique est d’abord venue «de l’intérieur» avec l’avènement de la phytosociologie, avant que celle-ci ne soit à son tour accusée de s’en tenir à une conception trop descriptive et statique [BLONDEL, 2003]. 

				Après avoir reprécisé les principes d’organisation de l’univers du végétal, la première partie s’attache à déconstruire les modèles spatiaux sur lesquels repose la géographie de la végétation; ceci sous-entend que la réalité représentée dans ces modèles n’est pas un donné dont il suffirait de retrouver les linéaments et les lois. Ces modèles apparaissent en effet comme la formalisation de données d’observation mais aussi comme le produit d’époques successives du regard porté par les scientifiques sur le monde bio-physique et de la place de cette pensée scientifique dans les sociétés. Sur le fond, la démarche est proche de la façon dont Bruno Latour [1989] regarde le travail du scientifique, non comme celui d’un «cerveau dans un bocal», coupé des turbulences d’un monde dont il essaie de prendre connaissance, mais comme participant pleinement de ce monde. Celui-ci serait appréhendé à travers des construits momentanément stabilisés, au sein desquels la science est un instrument, justement, de stabilisation. La connaissance ne révèle pas une vérité préexistante, elle permet que «les choses tiennent ensemble» dans un contexte donné et c’est cet ajustement et cette «stabilisation construite» que les sociétés considèrent comme vraies [LUSSAULT, in LÉVY et LUSSAULT éds., 2003]. 

				Le planisphère de distribution des biomes* continentaux à la surface du globe, le schéma des étages de végétation en montagne, les cartes montrant la mosaïque à l’échelle locale des unités de végétation apparaissent bien comme de telles constructions. Elles peuvent être contestées par la manière trop univoque dont elles rendent compte de l’organisation spatiale de la biosphère. Elles sont surtout trop bien «stabilisées» dans leurs limites qui maillent un espace bio-physique en perpétuelle redéfinition. 

			

		

	
		
			
				Chapitre1

				L’univers du végétal

				LA CLASSIFICATION du vivant, aujourd’hui produit de la systématique cladistique* ou phylogénie*, établie en fonction du «cours historique de la descendance des êtres organisés» [LECOINTRE et LE GUYADER, 2001], reconnaît la lignée verte qui comprend le règne végétal. Elle s’est différenciée au sein du groupe des Eucaryotes et est constituée par les êtres vivants «descendants directs de l’organisme qui a effectué la première endosymbiose* chloroplastique» [LECOINTRE et LE GUYADER, op.cit.], les chloroplastes étant les organes sièges de la photosynthèse*. Elle compte actuellement environ 300000 espèces connues. Les végétaux «supérieurs», pluricellulaires, sont soit aquatiques, soit terrestres: 

				La systématique moderne sépare nettement les algues, vivant en mer pour la plupart, des plantes qui, dans l’ensemble sont terrestres. Les premières constituent un vaste fourre-tout […] groupant des espèces d’origines évolutives diverses. Les plantes terrestres, au contraire, sont évolutivement homogènes, ou monophylétiques: on les appelle Embryophytes car elles se distinguent toutes par la présence d’un embryon.

				GERRIENNE, in HALLÉ et LIEUTAGHI éds., 2008.

				Les Embryophytes (comprenant donc la plupart des plantes terrestres) sont environ 270000, ce qui est peu au regard, par exemple, des insectes, mais leur réussite est remarquable puisqu’elles couvrent une grande partie des terres émergées où elles représentent l’essentiel de la biomasse.

				Sur les continents, la masse physique du végétal est, en effet, incomparable. La place qu’occupent les plantes dans l’histoire et le développement des sociétés humaines est, à partir de là, singulière et essentielle: quelques dizaines d’espèces assurent à elles seules la plus grande partie de l’alimentation de l’humanité. En y ajoutant les plantes fourragères, la quasi-totalité de notre alimentation dépend des végétaux. La maîtrise de la ressource en bois fournie par les espèces ligneuses* a joué un grand rôle dans le développement de l’industrie et les forestiers forment partout un des grands corps d’État. Les vertus médicinales de certains végétaux ont aussi joué un rôle essentiel et continuent d’ailleurs d’attiser les convoitisesdes firmes pharmaceutiques.

				Les niveaux d’organisation autour desquels la diversité du monde végétal s’articule sont ceux reconnus classiquement pour le vivant [LEMÉE, 1978; LAMOTTE, SACCHI et BLANDIN, E.U.]: 

				• l’organisme, le végétal, avec ses caractères morphologiques, physiologiques et génétiques;

				
						la population, ensemble d’individus qui, assemblés sur une aire continue, peuvent «échanger librement entre eux leurs gènes dans les processus reproductifs» [RAMADE, 2002];

						l’espèce, ensemble des populations interfécondeset stériles vis-à-vis des autres populations;

						la communauté, ensemble d’individus pouvant appartenir à des espèces variées, assemblés en un même lieu;

						le biome, ensemble de communautés vivantes dont les caractères structuraux originaux sont conférés par la végétation.

				

				Spécificité du végétal dans le monde du vivant

				La plante, immobile et autotrophe

				Francis Hallé fait L’éloge de la plante (1999), trop souvent méconnue dans des sciences naturelles dominées par le modèle animal et le zoocentrisme. Dans leur volonté de penser la Nature, philosophes et scientifiques ont eu du mal à concevoir la végétalité, oscillant entre considérer les plantes comme des êtres inférieurs et une certaine fascination pour l’éternité végétative et son incroyable capacité à se démultiplier. Des différences entre animal et végétal [DELAPORTE et MANGENOT, E.U.], le géographe retiendra deux éléments: l’immobilité, l’ancrage au sol, et son corollaire, l’autotrophie, la capacité à croître et à se reproduire avec les seules ressources du milieu. 

				La géographie ne revient, en fait, que rarement à ce qu’est, en première instance, la végétation: une somme d’individus végétaux agencés dans l’espace géographique en un semis de points. L’étude de ce semis, des variations de sa densité, de la taille, de la hauteur, de la masse des individus a pourtant l’intérêt de rappeler les réalités biologiques sur lesquelles va ensuite se fonder, le plus souvent implicitement, le raisonnement accordant une certaine signification –généralement écologique– à la présence de telle ou telle végétation. 

				La notion d’individu n’est, ceci étant, pas très aisée à appliquer au règne végétal où la reproduction végétative, l’apomixie (la reproduction sexuée hors fécondation) et l’apogamie (le développement de l’embryon par parthénogenèse) sont fréquentes. Souterrainement, racines traçantes ou rhizomes se subdivisent à l’infini. La reproduction sexuée n’est par ailleurs attachée à l’individu que dans le cas particulier des espèces monoïques, où plants mâles et plants femelles sont distincts. De ce fait, la succession des générations n’est pas clairement établie, et les notions de naissance et de mort, si indissociables, en apparence, du vivant, perdent parfois leur sens. Certains arbres semblent ainsi avoir une vie aérienne éternelle comme l’Épicéa (Picea abies) dont les branches ployées par la neige s’enracinentet produisent des rejets qui prennent rapidement ensuite une croissance verticale (apicale). 

				L’absence d’organes centraux renforce l’impression un peu insaisissable que laissent les végétaux. Les botanistes se sont raccrochés au plus tangible des signes de végétalité, l’ancrage ou l’enracinement au sol, ce que rappelle le terme de plante. La conséquence essentielle de cette immobilité comme du caractère propre de la vie végétative réside dans l’autotrophie des végétauxqui assurent leur croissance et l’ensemble de leurs fonctions par le seul recours aux ressources du milieu physique: l’eau, les éléments minéraux, le dioxyde de carbone et la lumière. De là à faire des plantes un bon indicateur des variations spatiales du milieu, il n’y avait qu’un pas: la géographie des plantes, puis l’écologie végétale se sont construites sur la reconnaissance du fait que tous les types de plantes n’ont pas les mêmes aptitudes et que des différences dans les conditions du milieu produisent des différences dans l’aspect et la composition du couvert végétal. 

				Incertitudes autour de la notion d’espèce végétale 

				Il existe bien des manières de végéter, de se reproduire ou se disséminer, d’occuper l’espace, en somme. Elles dépendent cependant moins des individus que des espèces auxquels ils appartiennent. Dans une grande partie des approches mises en œuvre en biogéographie et en écologie végétale depuis le début du XXesiècle, l’analyse de l’organisation spatiale de la végétation s’appuie sur les indications données par la fréquence des espèces de la flore dans un échantillon de relevés de végétation [DAGET et GODRON, 1982]. Or la notion d’espèce n’est pas à toute épreuve. Lherminier et Solignac [2005] ont recensé pas moins de 146 définitions du terme. Cette fragilité du concept d’espèce vaut tout particulièrement pour le règne végétal en grande partie pour les raisons évoquées ci-dessus, mais pas seulement. Hervé LeGuyader [2002] pose ainsi la question en termes provocateurs en titre d’un article: «Doit-on abandonner le concept d’espèce?», avant de la tempérer par une seconde question: 

				La question est-elle importante? Après tout, la notion intuitive que tout non-biologiste professionnel a en tête, marche dans 99% des cas. Ainsi, des études menées sur le vocabulaire de tribus proches de la nature montrent que, au moins pour les vertébrés, il y a quasi-concordance entre leurs traditions et le travail du naturaliste. Par exemple, en Nouvelle-Guinée, là où les Guinéens nomment 110 oiseaux, les ornithologues dénombrent 120 espèces différentes.

				Ce qui vaut pour les oiseaux vaut, dans une moindre mesure, pour les végétaux: le succès des petites flores destinées aux promeneurs curieux montre que l’identification visuelle de la plupart des espèces végétales n’offre pas de difficultés insurmontables. Identification visuelle: le principe de détermination des listes floristiques repose de fait sur ce point qui correspond pourtant à une conception de l’espèce totalement dépassée [LECOINTRE et LE GUYADER, 2001], issue des bases de la systématique jetées par Linné et correspondant à la définition donnée par Cuvier en 1812 [in DUQUET, 1995]: 

				L’espèce est une collection de tous les corps organisés nés les uns des autres ou de parents communs et de ceux qui leur ressemblent autant qu’ils se ressemblent entre eux. 

				Elle repose sur une conception de la Nature où n’existerait «qu’un nombre limité de types ou d’universaux […]; les organismes vivants seraient ainsi la matérialisation, l’actualisation d’une essence d’un type» [LE GUYADER, op.cit.]. Les espèces apparaissaient alors comme un donné divin, originel et immuable qu’il suffisait de découvrir et décrypter. Chaque espèce est désignée, sur le modèle proposé par Linné, par un nom scientifique formé de deux mots latins: le genre* (avec une initiale majuscule) et l’espèce. Forme une espèce, l’ensemble des individus ayant, d’une part, même morphologie héréditaire et mêmes caractères 
physiologiques (ce qui peut recouvrir une polymorphie assez prononcée), d’autre part, interfécondité entre ces individus et stérilité vis-à-vis de ceux d’autres espèces. Les espèces les plus proches forment des genres, présentant des similitudes (morphologiques, comportementales, physiologiques, génétiques), regroupés par familles, puis en ordres, en classes, en embranchements… jusqu’au règne, animal ou végétal. D’autres subdivisions ont été introduites, supra-spécifiques (infra-classes, sous-ordres, superfamilles) ou infra-spécifiques (sous-espèces, variétés et même sous-variétés…).

				La conception «populationnelle» de l’espèce s’est imposée après l’avènement de la génétique [LEGUYADER, op.cit.]. Suivant la définition d’Ernst Mayr [1942]: 

				Une espèce est un groupe de populations naturelles au sein duquel les individus peuvent, réellement ou potentiellement, échanger du matériel génétique; toute espèce est séparée des autres par des mécanismes d’isolement reproductif.

				Le critère de ressemblance morphologique disparaît, ou du moins n’est plus décisif. Les scientifiques travaillent, depuis des dizaines d’années, à reconstruire une systématique fondée sur la progressive différenciation des espèces au cours des temps. Dans la perspective phylogénétique, les discontinuités sont plus historiques que spatiales, liées aux complexes processus de spéciation, d’extinction ou de différenciation au sein de populations. 

				Pour les végétaux, la définition de Mayr ne règle pas tout, l’isolement reproductif étant souvent difficile à montrer. Les végétaux bousculent, on l’a vu, les barrières établies entre les sexes, les individus et les générations. Les espèces végétales ne sont pas, à l’instar de la plupart des espèces animales, formées d’individus sexués ayant une naissance et une mort, se reproduisant entre eux et transmettant le même potentiel génétique. D’autres particularités ajoutent à la difficulté de tracer des frontières aisées entre les espèces de la flore. Ainsi la polyploïdie –la possibilité pour un organisme de posséder plus de deux jeux de son matériel génétique de base– est-elle répandue dans le règne végétal, d’où la multiplication d’individus aux caractères intermédiaires entre deux espèces. 

				La systématique botanique est ainsi bien embrouillée et douteuse dans certaines familles ou certains genres, comme chez les Rosacées où la reconnaissance d’espèces au sein des genres Potentilla (les Potentilles), Rubus (les Ronces), ou Rosa (les Églantiers) est affaire byzantine: les flores enregistrent cet état de fait en présentant, suivant les cas, un nombre très réduit d’espèces, quitte à noter, comme le font Guinochet et de Vilmorin [1973-1984], qu’il s’agit d’espèces sensu lato, ou, à l’inverse, une infinité de taxons* (espèces, sous-espèces et variétés). 

				La botanique de terrain que pratiquent biogéographes, écologues et phytosociologues continue pourtant à fonctionner avec les espèces telles qu’elles étaient présentées au début du XXesiècle, dans une perspective héritée du XVIIIe. La virtuosité dont font preuve nombre de botanistes dans la reconnaissance de sous-espèces par une diagnose visuelle ne peut masquer ce fait: les études géobotaniques sont entachées par l’obsolescence de la vision sur laquelle sont bâties nos flores et par l’incertitude qui entoure les catégories sur lesquelles elles se fondent. Ceci n’a sans doute de conséquences qu’à la marge, mais cette prudence, voire cette modestie, doivent être gardées en mémoire.

				Le problème est esquivé dans la mesure où les familles et les genres dont la systématique est complexe sont souvent considérés comme d’un intérêt réduit pour l’établissement des relations végétation-milieu. Toutes les espèces ont-elles la même valeur indicatrice? Les phytogéographes classiques traitaient le problème en distinguant les «grandes» espèces linnéennes (du nom de Linné) des «petites» espèces jordaniennes (du nom du botaniste lyonnais Alexis Jordan –1814-1897– qui éleva au rang d’espèces nombre de variétés) [GAUSSEN, 1954]. La distinction est à la fois désuète et inopérante, la limite ne se laissant pas aisément tracer entre «petites» et «grandes» espèces. Le niveau taxinomique* est, par ailleurs, très incertain et fluctue grandement avec le temps: telle espèce se voit ravalée au rang de sous-espèce, voire de variété, avant, parfois, de regagner son rang. Le concept de LITU (Least-inclusive Taxinomist Unit: unité taxinomique la moins inclusive) a été proposé, fondé sur la reconnaissance d’un caractère acquis, mais ces caractères ne sont pas nécessairement discernables sur le terrain. Dès lors, quelle règle adopter? 

				L’exemple des chênes méditerranéens

				Les difficultés propres à l’application de la notion d’espèce dans le règne végétal obligent à trancher au cas par cas, avec pragmatisme, sur les déterminations litigieuses, en ne retenant comme information botanique que le rang taxinomique auquel on est parvenu de façon indiscutable. Les chênes sclérophylles* méditerranéens en fournissent un exemple d’autant plus intéressant qu’il porte sur des végétaux dominants. La détermination des chênes sclérophylles s’avère particulièrement «délicate», suivant le terme employé par Pierre Quézel et Frédéric Médail [2003], pour le Chêne vert (Quercus ilex) et le Chêne kermès (Quercus coccifera), «espèces collectives très variables, [au sein desquelles] il est souvent impossible de discerner les unités infraspécifiques, voire spécifiques qui ont été identifiées par certains auteurs».

				Ainsi a-t-on longtemps distingué le Chêne kermès, buisson répandu de la péninsule Ibérique et du Maghreb jusqu’à la Grèce, du Chêne de Palestine (Quercus calliprinos), arbre que l’on rencontre en Asie mineure. Cette distinction n’est aujourd’hui plus considérée comme pertinente; Quézel et Médail [op.cit.] estiment ainsi que: 

				La distinction entre des types sous-frutescents et des types arborescents n’est guère possible en fonction de critères morphologiques ou géographiques, puisque ces derniers existent en fait sur toute l’aire de l’espèce, du Portugal au Proche-Orient.

				La distribution actuelle du Chêne kermès dans le bassin méditerranéen occidental est étroitement liée aux terrains que les sociétés rurales ont bien voulu lui laisser, entre incendies et usages abandonnés. Quoi qu’il en soit, au Proche-Orient, les chênaies* de Chêne kermès s’élèvent à des altitudes beaucoup plus hautes, ce qui semble dessiner deux écotypes* qui justifieraient, selon certains auteurs, que deux sous-espèces soient distinguées: Quercus coccifera ssp. coccifera et Quercus coccifera ssp. calliprinos… Encore s’agit-il ici de deux sous-espèces dont les aires de distribution sont bien distinctes.

				Pour le Chêne vert, distinguer ou non plusieurs espèces ou sous-espèces est encore plus ardu: raisons morphologiques, biochimiques, ethnologiques, écologiques et paléobiogéographiques s’y mêlent [QUÉZEL et MÉDAIL, op.cit.]. De fait, s’il est aisé de le distinguer par ses feuilles ternes (surtout sur la face inférieure) du Kermès aux feuilles petites et brillantes, celles-ci présentent, chez le Chêne vert, des formes et des caractéristiques remarquablement variées. C’est cependant sur un critère foliaire qu’est distingué du Chêne vert sensu stricto, un Chêne à feuilles rondes (Quercus rotundifolia) dans la péninsule Ibérique et au Maghreb. Un autre caractère différencie ces deux Chênes verts: Quercus rotundifolia possède des glands doux, comestibles, qui donnent, dit-on, une saveur incomparable aux jambons des sierras ibériques, alors que Quercus ilex sensu stricto donne des fruits âpres, chargés de tanin, peu goûtés, même par les animaux [LIEUTAGHI, 2006]. Cette différence contribue à produire un paysage très différent, taillis de Quercus ilex, répandu pour la production de charbon de bois d’un côté, pâturage sous couvert de Quercus rotundifolia de l’autre. En Espagne et au Portugal, celui-ci constitue une bonne partie de ces formations désignées sous le nom de dehesa* ici et là de montado, boisements clairs dominant un tapis herbacé continu. La différence morphologique et biochimique se double d’une différence physiologique et écologique, ce qui justifierait d’en faire deux espèces distinctes:

				Le Chêne vert des Baléares, de Corse et d’Italie, commun en Sardaigne, moins commun en Grèce et en Crète, a bien des propriétés du Chêne kermès, mais il ne peut, en général, survivre à l’état de buisson* bas. Il repousse aisément après incendie et après une coupe grâce à ses rejets, mais est moins résistant que le Kermès au pâturage. Il tolère l’ombre et est plutôt un arbre forestier qu’un arbre des savanes*.

				En Espagne et au Portugal, à la place du Chêne vert, on trouve Quercus rotundifolia (dénommé Encina en espagnol, Azinheiro en portugais). C’est l’arbre le plus commun des savanes d’Espagne et sur de larges aires, il est l’arbre unique. Il est souvent confondu avec Quercus ilex mais, dans son apparence et son écologie, il a plus en commun avec le Chêne kermès. Il peut ainsi être faiblement enraciné; il préfère des sols non argileux. Il est très résistant à la sècheresse et il existe une forme prostrée très résistante.

				GROVE et RACKHAM, 2001.

				Grove et Rackham ajoutent que le Chêne vert ibérique ainsi défini «ne franchit pas les Pyrénées». La Flore forestière française [RAMEAU et al., 2008] ne retient pas un partage aussi net et certains auteurs [LEBRETON et al., 2001, in QUÉZEL et MÉDAIL, op.cit.] proposent de distinguer trois sous-espèces qui auraient dérivé des peuplements atlasiques. Il y aurait ainsi une sous-espèce «originelle»: Quercus ilex ssp. maghrebiana à partir de laquelle se seraient constituées deux lignées, l’une par l’Algérie et l’Italie, l’autre par l’Espagne et le Portugal. La première constitue les populations de la sous-espèce Quercus ilex ssp. ilex, la deuxième celles de la sous-espèce ibérique Quercus ilex ssp. rotundifolia. Ces deux lignées se rejoignent aujourd’hui en France méditerranéenne où l’on rencontre «un morphotype intermédiaire qui résulte d’évènements d’introgression généralisée entre la lignée orientale et la lignée occidentale» (fig.1.1, adaptée de QUÉZEL et MÉDAIL, op.cit.). 

				[image: Fig0102.eps]

				Figure 1.1 Répartition spatiale actuelle des sous-espèces de Chêne vert (Quercus ilex) dans le bassin méditerranéen occidental et trajet probable suivi

				Source: QUÉZEL et MÉDAIL, 2003. Réalisation: F. Garlatti, 2012. 

				(a) Quercus ilex ssp. rotundifolia; (b) morphotype intermédiaire; (c) Quercus ilex ssp. ilex; (d) stations* isolées; (e) trajet probable oriental; (f) trajet probable occidental.

				La démonstration est convaincante. Ses conséquences pratiques sont plutôt décevantes. Dans les régions que nous avons explorées, si l’on peut sans trop de risques nommer Quercus ilex ssp. rotundifolia, les chênes verts rencontrés dans la Sierra de Grazalema en Andalousie, et Quercus ilex ssp. ilex les chênes verts des vallées du Var ou de la Tinée dans les Alpes maritimes françaises, il est plus difficile de préciser l’appartenance à une sous-espèce pour les yeuses* des Cévennes, du Haut-Languedoc ou des Pyrénées orientales françaises ou catalanes. Dans une perspective de mise en commun régionale de tous ces relevés, il faut, dès lors, s’en tenir à l’information la plus générale et tout regrouper en Quercus ilex.

				L’espèce et l’espace: chorologie et écologie

				La variabilité interne aux espèces

				En présentant les aires de répartition des espèces comme peuplées d’individus identiques et interchangeables, on se livre, sans toujours le dire, à une simplification qui laisse de côté une partie de l’information. Pour une part, cette information est spatialisable et interprétable en fonction de l’histoire des flores ou des conditions écologiques; elle est cependant difficile et coûteuse à collecter. Les figures spatiales qui résultent de la variabilité au sein des aires de distribution des espèces sont multiples:

				• le long d’un gradient* écologique (écocline*), lorsque l’espèce présente un aspect progressivement différent; de proche en proche, les individus se ressemblent, alors qu’aux deux extrémités, ils peuvent différer assez considérablement;

				
						là où les circonstances de leur développement ont entraîné l’expression de telle ou telle partie du patrimoine génétique de l’espèce, les plantes peuvent présenter des particularités phénotypiques (accommodat*);

						lorsque les différences exprimées entre deux éléments de population se transmettent aux générations suivantes tout en gardant le caractère d’interfécondité entre les deux sous-populations (écotypes);

						lorsque deux populations, nettement séparées géographiquement, bien que présentes dans des conditions écologiques homologues et bien que de physionomies proches, appartiennent à deux espèces distinctes (vicariance*); la vicariance est fréquente entre des îles voisines comme la Corse et la Sardaigne, entre deux massifs montagneux proches, etc.;

						écotypes, sous-espèces et variétés au sein d’une population ne sont pas nécessairement séparés dans l’espace; si c’est le cas, on parle d’allopatrie*; si les types se côtoient, ce sont alors des entités sympatriques*.

				

				Aires de répartition et niches écologiques

				L’espace occupé par une espèce (son aire de répartition) définit sa chorologie. Celle-ci n’est pas sans rapport avec son écologiemais ne se confond pas avec sa niche écologique. Comme le rappelle Blondel [1995], la niche écologique était originellement [GRINNELL, 1917] géographique et suprapopulationnelle, «ensemble des conditions d’habitat nécessaires à une espèce qui existent sur son aire de distribution». Sous l’impulsion d’Hutchinson [1957, in GODRON, 1984], elle est devenue une notion fonctionnelle, populationnelle et modélisée: 

				[La niche écologique d’une espèce peut être] définie comme l’hyperespace [à n dimensions: chacune des dimensions est constituée par un paramètre écologique] limité par les valeurs des variables [amplitude écologique* face à chacun des n paramètres] dont les organismes ont besoin pour vivre dans un espace écologique [théorique] non limité.

				Comme telle, la niche écologique permet de définir l’habitat d’une espèce qui est la collection des lieux que cette espèce occupe. Rappelons l’analogie proposée par Odum [1971] qui qualifie la niche écologique de «profession» d’une espèce au sein de la biosphère, son habitat étant son «adresse». Avec l’habitat, on passe ainsi de l’hyperespace écologique théorique à la place qu’elle occupe dans l’espace géographique. 

				Dans les faits, une espèce n’occupe jamais l’ensemble de sa niche écologique, soit qu’elle ait été éliminée par une espèce meilleure concurrente, soit que l’histoire des flores ait fait que les diaspores* de l’espèce sont absentes d’un lieu qu’elle pourrait coloniser, soit, enfin, que certains cas de figure viables pour l’espèce ne soient réalisés nulle part. La règle est que les limites au sein desquelles on rencontre une espèce (sa «niche réalisée») sont toujours plus restreintes que celles autorisées par la niche écologique de cette espèce. 

				L’exemple du Hêtre en Europe

				La tension est grande entre la chorologie qui traite l’information spatiale sur la présence ou l’absence, la rareté ou l’abondance d’une espèce, et l’écologie qui indique les exigences ou les tolérances des espèces vis-à-vis des paramètres mésologiques*. Le géographe doit tenter d’articuler l’une et l’autre, cette articulation relevant de son savoir-faire. Ceci ne va pas de soi: chorologie et écologie sont souvent présentées séparément comme si elles n’avaient qu’un caractère commun assez lointain, par exemple dans la Flore forestière française [RAMEAU, MANSION et DUMÉ, 1989, 1993] où la distribution géographique et les données autécologiques, relatives à l’écologie des espèces, sont livrées dans deux rubriques séparées: les auteurs signalent simplement que la chorologie est donnée «en raison de son intérêt pour la connaissance des exigences macroclimatiques des espèces»… Ce qui donne, par exemple, pour le Hêtre:

				Tableau 1 Chorologie et autécologie* du Hêtre (Fagus sylvatica)

				
					
						
								
								Distribution géographique

							
								
								Données autécologiques

							
						

						
								
								–[espèce] commune en plaine dans la moitié nord de la France et en montagne dans la moitié sud;

								–jusqu’à 1700mètres: étage collinéen et montagnard; base du subalpin dans le Jura, les Vosges et le Massif central;

								–européenne à tendance subatlantique.

							
								
								–espèce ayant besoin de précipitations annuelles supérieures à 750mm, favorisée par une humidité atmosphérique élevée; 

								espèce sciaphile*;

								–humus*: mull* carbonaté à dysmoder; sols plus ou moins riches en bases[…]; 

								–matériaux variés, plus ou moins filtrants […];

								–supporte les sols peu profonds (enracinement superficiel); espèce mésoxérophile à mésophile*, craignant l’hydromorphie*;

								–caractère indicateur: espèce à très large amplitude.

							
						

					
				

				

				Source: Informations extraites de la Flore forestière française [RAMEAU et al., 1989].

				La raison d’une telle séparation est à rechercher dans la différence entre les échelles d’observation des deux phénomènes. Si les données chorologiques se placent en général à petite, voire très petite échelle, l’autécologie est étudiée à grande, voire très grande échelle. Dans le cas d’une essence* comme le Hêtre, les forestiers, attentifs au rapport des végétaux avec le sol, disposent de nombreuses données expérimentales à l’échelle des stations: de même pour les interactions entre espèces forestières dans leur compétition pour la lumière comme dans leur manière de coloniser l’espace. Les «caractères biologiques» des espèces sont donnés par ailleurs: le Hêtre y apparaît comme essence dryade*, susceptible de se régénérer sous l’ombre de ses concurrents, à longue durée de vie et large aire de répartition, ce qui lui permet de s’imposer peu à peu. Le rapport avec les données atmosphériques est, lui, présenté de façon plus imprécise et discutable. 

				Les auteurs ont, en effet, classiquement confronté les cartes de distribution des espèces avec les cartes climatiques. Sur le territoire français, l’aire du Hêtre coïncide ainsi assez bien avec l’isohyète 750mm. La figure 1.2 [adaptée d’OZENDA, 1985] montre l’absence de Fagus sylvatica dans les Alpes internes où les précipitations sont, de fait, beaucoup plus faibles que dans les massifs subalpins externes. Peut-on, pour autant, écrire que «le Hêtre disparaît dans les vallées intérieures trop sèches» [OZENDA, op.cit.]? Bernard Thiébaut [1982] constate ainsi que cet arbre réputé rebelle à la sécheresse est commun dans le bassin méditerranéen jusqu’en Espagne, en Sicile ou en Grèce (fig.1.3). Même s’il s’y rencontre essentiellement en ubac, difficile de croire que la sécheresse y soit moins sévère qu’en Maurienne, dans le Briançonnais ou dans le Queyras. Thiébaut suggère l’hypothèse de plusieurs écotypes morphologiquement proches mais aux exigences écologiques différentes. Les travaux récents, s’appuyant sur l’analyse de l’ADN d’exemplaires de provenances géographiques variées, tranchent plutôt dans le sens de l’unicité du hêtre ouest-européen [QUÉZEL et MÉDAIL, 2003].

				[image: Fig0103.eps]

				Figure 1.2 Distribution du Hêtre (Fagus sylvatica), du Mélèze (Larix decidua) et du Pin cembro (Pinus cembra) dans les Alpes franco-italiennes

				Source: OZENDA, 1985. Réalisation: F. Garlatti, 2012.

				Pour expliquer son absence dans les Alpes internes, Ozenda [1985] reprend l’explication climatique en montrant qu’il existe une sorte de substitution du Mélèze (Larix decidua) au Hêtre dans ces vallées internes alpines (fig.1.2). D’après Rameau et al. [op.cit.]: 

				[Le Mélèze] demande une atmosphère sèche (pluviosité annuelle variant de 600 à 1100mm),[mais] cette post-pionnière appréciée des sociétés rurales montagnardes, constitue un faux climax à l’étage montagnard ou subalpin inférieur à la place de la sapinière, de la hêtraie-sapinière ou de la pessière*.

				La progression du Hêtre a ainsi pu être freinée par des choix humains. L’explication pourrait aussi être paléogéographique, le Hêtre n’ayant peut-être pas conquis depuis la dernière glaciation tous les terrains que sa large amplitude l’autoriserait à occuper.

				[image: NFig0103.jpg]

				Figure 1.3 L’aire de répartition du Hêtre sur le continent européen

				Source: Atlas Flora Europaea.

				Par les interrogations que suscite sa géographie, le Hêtre permet de mesurer les limites d’une application sans nuance du lien végétation-milieu. Il faut souligner, en particulier, l’asymétrie, dans cette information, entre présence et absence d’une espèce. La présence d’une espècesignale bien qu’elle trouve là des conditions écologiques suffisantes pour survivre. Il est, en revanche, risqué de construire un raisonnement sur la réciproque: si l’espèce n’est pas là, ce n’est pas toujours parce que les conditions de vie lui sont défavorables. Le Hêtre montre aussi l’intérêt des échelles intermédiaires entre la petite échelle des cartes de distribution des espèces et les minutieux travaux de très grande échelle des écologues ou des phytosociologues.
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