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Les 21 et 22 segtembre 1994, l'Institut Méditerranéen d'Ecologie et de Paléoécologie
(IMEP) recevait les V mes journées de l'Ecologie du Paysage dans les locaux de la Faculté des
Sciences et Techniques de Saint-Jérôme à Marseille.

Ce colloque était l'occasion pour le groupe français du IALE (International Association for
Landscape Ecology) de faire le point sur les avancées conceptuelles et méthodologiques de
l'écologIe du paysage en France, a partir des travaux menés par différentes équipes dans ce do
maine.

Suivant cet objectif, ces journées comprenaient trois sessions thématiques:
- modèles biologiques et écologie du paysage,
- intégration des activités humaines,
- vers une paléoécologie du paysage.

Si les deux premières sessions correspondent à des préoccupations relativement courantes
désormais en écologie, la troisième quant à elle ouvre sur un axe nouveau en prot>osant une ré
flexion multiscalaire dans l'espace mais aussi, et surtout, dans le temps. La derniere session de
ces journées constitue en fait une date de référence à partir de laquelle s'est développé un nou
veau champ d'investigation en paléoécologie.

Au regard de l'intérêt des thématiques abordées, la revue Ecologia Mediterranea nous a
proposé de consacrer un numéro entier à la publication des meilleures communications, même si
les sujets proposés ne sont pas en relation directe avec la région méditerranéenne. Cette excep
tion à la regle de publication de la revue se trouve tout à fait justifiée par les propos de Marcel
BARBERa (cf. pages suivantes) qui font ressortir l'importance des travaux en cours et en devenir
dans le domaine de l'écologie des paysages méditerranéens.

Mise à part cette ouverture biogéograRhi'l.ue, les articles publiés dans ce numéros ont tous
été évalués suivant les règles de la revue, c est-a-dire qu'ils ont été examinés par au moins deux
lecteurs chacun, choisis majoritairement en France mais quelques uns à l'étranger.

Dans un souci de cohérence, l'édition de ce numéro a été confiée aux organisateurs du
colloque, à savoir: Thierry TATONI, Philip ROCHE et Frédéric MAGNIN.

Enfin, la direction de la revue tient à présenter toutes ses excuses pour le retard accumulé
dans la publication de ce numéro, mais espère sincèrement que la qualite, ou du moins le carac
tère novateur, des articles proposés permettra de faire oublier ces problèmes de délais.

Le Comité de Rédaction
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Ecologie du paysage: expression synthétique des hétéro
généités spatio-temporelles et fonctionnelles

Marcel BARBERO*

PREAMBULE ET DEFINITIONS

Manifestation spatiale des ra'pports entre la Nature et la Société, le paysage est devenu un
objet d'étude essentiel de l'écologIe moderne. Cette affirmation tient au faIt que les structures
sJ?atiales et temporelles du paysage interviennent directement sur le déroulement des processus
bIOlogiques, tant d'un point de vue qualitatif que quantitatif.

L'écologie du paysage incite à prendre en compte, à chaque moment de la recherche, plu
sieurs niveaux spatio-temporels d'organisation pour etre à même de mieux comprendre les phé
nomènes écologIques.

Cette discipline bouscule et apparaît imperméable pour certains parce qu'elle va à contre
courant de la monodisciplinarité, des idées douillettes et bien établies, des protocoles faciles,
dupliqués et répliqués commodément. Elle constitue une approche synthétique à l'interface des
géosclences, des écosciences et des sciences humaines. En recoupant l'écologie des p'euplements
et la biologie des populations, l'écolo~ie du paysage propose des concepts et des outIls essentiels
pour aborder les questions aujourd'hUI posées par les niveaux d'organisation de la biodiversité et
les enjeux de la conservation de la diversité biologique.

En amont, ce sont les études sur les facteurs locaux (organisation d'un élément du paysage
à une échelle donnée) et les facteurs globaux (agencement des éléments de paysage en morphos
tructures paysagères) qui sont déterminantes pour aborder et comprendre la distnbution spatiale
des espèces, elle-même déterminée par leurs caractéristiques biologiques, leurs traits de vie et
l'histoire naturelle.

ORGANISATION DU PAYSAGE

La réaction des populations à l'organisation spatiale est fonction de leurs attributs vitaux :
type biologique, pouvoir de dispersion, phénologie, anatomophysiologie, réponses écophysiolo
giques et structures démographiques.

Les paramètres environnementaux vont alors contraindre les populations dans les limites
de leur plasticité écologique:

- les paramètres abiotiques, stress et contraintes climato-édaphiques notamment, dont les
forts écarts entraînent des perturbations naturelles de différentes intensités;

- les paramètres biologiques, particulièrement les perturbations anthropiques qui ont un
rôle moteur dans la fragmentatIOn des paysages avec des incidences souvent fortes sur le statut
biologique des espèces, et quelquefois sur leur patrimoine génétique ou leurs paramètres d'état
(amplification démographique) dont les conséquences sont de nouvelles espèces, de nouveaux
assemblages d'espèces, de nouveaux paysages et donc de nouvelles fonctions .

• IMEP, case 461, Faculté des Sciences de St Jérôme 13397 Marseille Cedex 20
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Compte tenu de toutes ces modalités et fluctuations, le paysage est le cliché biologique du
présent et une mémoire de l'histoire des changements, qu'ils soient d'ordre climatique ou anthro
pique. Mais son devenir est aussi directement contrarie, notamment dans tous nos espaces plus
ou moins humanisés, par les paramètres sociaux et économiques qui sont en amont de fonruda
bles processus de transformatIOns spatiales.

Les paysages sont aussi pour nous écologues des objets fonctionnels. Si les structures de
paysases sont facilement identIfiables, les niveaux d'organIsation ne sauraient marquer une uni
versalIté de rapports entre structures et flux biologiques ou biogéochimiques. Ces niveaux ne
sauraient, alors, être définis a priori puisqu'ils sont dépendants des processus biologiques et
écologiques étudiés.

En France, les premières études en Ecologie du Paysage ont répondu à une demande so
ciale d'aménagement et de gestion du milieu. Les agrosystèmes bocagers ont été le modèle com
plexe étudié en Bretagne (LEFEUVRE, BUREL, BAUDRY). L'approche systémique trouvait un élan
significatif et mobilisateur de la communauté française.

Ce furent ensuite les recherches sur les grands systèmes de vallées fluviales avec la théma
tique « corridors fluviaux », axes où convergent en intensité différente les processus anthropiques
à l'origine des phénomènes de fragmentation et de morcellement dont la rapidité des mécanismes
est la caractéristique essentielle (DECAMP, TABACCHI).

Mais beaucoup de chercheurs, sans le savoir ou tout en le sachant sans le dire, faisaient de
l'écologie du paysage, je veux citer les travaux de BLONDEL sur les relations structure et dynami
que des peuplements végétaux et populations d'oiseaux, les travaux de PAUTOU et BRAVARD sur
le Rhône montrant à l'échelle historique récente les effets des aménagements sur l'hydraulique, la
sédimentologie, l'organisation des communautés végétales suivant les gradients longitudmaux,
transversaux et verticaux du fleuve dans sa partie amont (travail du PIR Environnement).

Enfin si l'écologie du paysa~e a pris au cours de la dernière décennie un élan significatif en
France on le doit aussi au Comite EGPN et à ses différents appels d'offre: écologie du paysage,
déprise rurale, biodiversité, systèmes linéaires, populations fragmentées.

Ainsi, avec le soutien matériel apporté par les programmes de recherche du Ministère de
l'Environnement, de nouvelles équipes ont pu se développer (notamment au CEMAGREF de
Grenoble ou au sein de l'IMEP) autour de thématiques relevant de l'écologie du paysage.

POURQUOI UN RETARD THEMATIQUE?

Je voudrais d'ailleurs faire ici mention de divers points qui m'ont frappé en tant que spécia
liste de la phytosociologie au début de mes recherches par rapport aux SCIences de l'écologie du
paysage. D'abord il faut remarquer que si les végétalistes et souvent les géographes ont été à
l'étranger les {'récurseurs d'une approche surtout géosystémique du paysage, en France ce sont
surtout les ammalistes qui ont assuré cette promotion en montrant tout l'intérêt qu'avaient les
a{'proches «populationnelles » pour la compréhension des niveaux d'organisation des systèmes
bIOlogiques. C'est bien là le point central vers lequel convergent les préoccupations de nombreux
« écologues du paysage» qui, au delà de l'étude des facteurs d'organisation, abordent les ques
tions fondamentales de relations entre niveaux d'organisation et processus: dynamique de popu
lation, flux d'énergie et de nutriments.

Ensuite, un autre point tient au fait que les végétalistes travaillant les modalités du relevé
floristique ont privilégie dans leur approche, comme le recommandait la méthode sigmatiste, la
réalisation de relevés sur des zones homogènes en testant en même temps la donnée aire mini
male. Si cette proposition a eu un intérêt pour comparer entre eux des éléments s{'atialement dis
persés et de mêmes caractéristiques végetales, elle ne permet nullement d'investir le champ des
hétérogénéités spatiales des mosaïques qui bien souvent structurent la majorité des grains spa
tiaux.

Cette méthode de comparaison d'éléments homogènes a un attrait descriptif indéniable
pour les études biogéographiques, et l'analyse phytosociologique, malgré son caractère abstractif,
a permis de bonnes bases de classification comparative. Toutefois, cette méthode a été par contre
stérilisante en matière de biologie des populations en particulier lorsqu'il s'est agit de caractériser
les paramètres d'état de celles-ci à l'inténeur d'un élément de structure mais aussi et surtout dans
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les structures environnantes pour bien appréhender les mécanismes de comp'étition d'échanges et
de flux biologiques qui souvent trouvent leurs bases explicatives dans les rrulieux hétérogènes.

Enfin un troisième point a été la confusion opérée par nombre d'écologues eux-mêmes en
tre le concept de groupe écologique marquant des organisations structurales d'espèces ayant les
mêmes exigences au regard des paramètres de l'environnement, et le concept de groupe sociolo
gique. Dans le groupe écologique rappelons que les espèces accomplissent leur vie dans des si
tuations peu changeantes et entre des bornes de caractéristiques physico-chimigues peu fluc
tuantes: nature de la matière organique, statut de l'humus, rapport CIN. Les modalItés compétiti
ves dans ces milieux marquent souvent de bonnes relations mterférentielles pour un même ni
veau trophique. On touche là des thématiques qu'aborde le concept de groupe fonctionnel.

A l'opposé, le groupe sociologique ne saurait être confondu avec le précédent. TI caractérise
des assemblages d'espèces généralement expansionnistes, de forte occupation spatiale, souvent
en indépendance compétitive, et fréquemment localisées dans les milieux initIaux, pionniers,
dans les milieux fortement I?erturbés ou fortement utilisés par l'homme. Les espèces dans les
structures sont souvent en SItuation de relative indépendance et n'exploitent pas du tout dans
l'élément les mêmes niveaux trophiques (cas des systemes préforestiers, des fruticées, de certai
nes pelouses).

C'est là une différence fondamentale qui permet donc dans les paysages d'établir un distin
guo clair entre d'une part des structures à forte contraintes abiotiques (e.g. stress hydrique) ou à
dépendance interférentielle, et d'autre part des structures où le refâchement de contraintes bioti
ques et bien souvent anthropiques libère les processus de colonisation et offre un champ libre aux
espèces expansionnistes.

LES PAYSAGES MEDITERRANEENS

Je voudrais pour conclure insister sur l'écologie du paysage en zone méditerranéenne où un
groupe de chercheurs se structure en associant les disciplines de l'histoire et de l'actuel.

L'écologie marseillaise trouve un champ de recherche prometteur qui tient à la spécificité
du biome méditerranéen:

- spécificité bioclimatique avec des forçages dus aux fortes amplitudes de variation des pa
ramètres physiques du climat, et donc des stress influençant directement l'organisatIon
structurale et spatiale des grands peuplements;

- variabilité géomorphologique et géopédologique due à cette expression de la diversité
bioclimatique mais aussi aux fortes transformatIOns des interfaces pédosphère-lithosphère
dont le moteur a été les actions anthropiques;

- présence d'un matériel spécifique très diversifié : tous les types biologiques sont repré
sentés et plusieurs types physioanatomiques (laurifoliés, sclérophylles, caducifoliés, semi
caducifolIés) se partagent ou s'associent dans les territoires;

- une grande adaptabilité des espèces aux perturbations (recepage, levée de germination,
occupation des biovolumes) avec, suivant les matériaux biologIques, des mécanismes lents
ou rapides de colonisation et de succession ;

- une histoire anthropique extrêmement ancienne ayant successivement eu des incidences
directes sur la construction à grande échelle des terrasses, l'organisation des systèmes de
versants et de vallées avec des ensembles polyculturaux très complexes et des réseaux très
anastomosés.

Mais ce qui caractérise surtout la zone méditerranéenne, c'est l'importance de l'espace in
termédiaire du sa/tus, c'est-à-dire hermès, fruticées, maquis, ensembles préforestiers. Lieu d'ex
pression de l'originalité des p'aysages méditerranéens, cet espace intermédiaire est en effet un
véritable essaim d'hétérogéneités pour l'étude des relations entre les processus écologiques et
l'~rganisation des paysages. Lieu de déprises successives, l'espace intermédiaire est un labora
tOIre en vraie grandeur de l'expression des nouvelles hétérogenéités que connaîtront beaucoup
d'espaces abandonnés de l'hexagone soumis, suite à la chute des activités agrosylvopastorales, a
de nouveaux régimes de perturbations.
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Entre des forêts naturelles extrêmement réduites spatialement et la plupart des taillis, et les
plaines agricoles et leurs systèmes linéaires, l'espace intermédiaire (dont les morphostructures
sont très différentes) peut donner lieu, plus que les méthodes floristiques traditionnelles, à l'ap
plication pertinente des outils de l'écologie du paysage.

Mais par dessus tout, la compréhension des paysages actuels doit passer par l'analyse des
processus hIstoriques qui ont affecté les espaces et paysages méditerranéens. Une des forces ma
Jeures de l'équipe «écologie du parsage méditerranéen» est de pouvoir disposer en son sein de
paléoécologues qui ont apporté déja dans le domaine de la modélisation des paléopaysages et de
l'histoire de l'anthropisatlOn beaucoup de résultats qui ont contribué à mieux comprendre et ana
lyser les caractéristiques des paysages méditerranéens actuels et la diversité des reponses d'orga
nisation et de fonctionnement de leur matériel biologique.

6



Espace et modèles en écologie du paysage

Philip ROCHE"

Les interrogations soulevées par les problèmes écologiques globaux (conservation des es
pèces et des écosystèmes, changements des activités humaines et changements climatiques) con
duisent, et condUIront de plus en plus, les écologues à proposer des modèles prédictifs. L'intérêt
de ceux-ci n'est pas tant leur capacité à reproduire plus ou moins fidèlement la réalité que de
permettre, grâce aux capacités de simulations, de tester des hY.EOthèses et d'explorer des scéna
rios quand l'expérimentation est rendue difficile ou impossIble par les échelles de temps et
d'espace concernées. TI convient cep'endant de distinguer, au sein du vaste ensemble des modè
les, deux sous-ensembles: les outIls de calcul et les modèles théoriques (LOEHLE, 1982). Le
premier groupe rassemble les outils statistiques permettant d'analyser les données et de bâtir des
modèles descriptifs qui pourront fournir les paramètres pertinents pour alimenter les modèles
mécanistes, et serviront egalement à analyser les sorties de ces derniers. Le deuxième groupe est
constitué par les modèles théoriques. TIs sont en princi:(>e basés sur des hypothèses fonctionnelles
ou mécamstes du fonctionnement interne du système a étudier. Dans certains cas, le modèle ne
fait que mimer le fonctionnement sans que les paramètres de contrôle du modèle n'existent dans
la réalité. TIs sont des métaphores. En général, ces modèles ont pour principal attrait de pouvoir
être construits en l'absence de connaissances approfondies du système.

Les modèles mécanistes sont basés sur une reproduction plus ou moins simplifiée des pro
cessus et des variables de contrôle des systèmes étudiés. TIs sont plus délicats à mettre en oeuvre
car ils nécessitent une bonne connaissance des paramètres pertments. Les modèles mécanistes
peuvent permettre de pousser les variables de contrôle dans leurs valeurs extrêmes et ainsi si
muler différents scénarios écologiques difficiles ou impossibles à reproduire dans la réalité, du
fait de problèmes physiques (échelles de temps et d'espace trop grandes) ou éthiques (incendie,
catastrophes écologiques... ). Les modèles sont susceptibles de devenir à leur tour des outils
d'expérimentation et servir à proposer de nouvelles hypothèses ou à identifier des variables-clés
qu'il convient alors de vérifier sur le terrain.

La place des modèles et d'une façon plus générale de la théorie en écologie, n'est {'as facile
à trouver entre - l'abstraction - (qui peut gêner les naturalistes par ses aspects écologIquement
simplistes) et - l'empirisme - (fidèle aux observations, mais qui peut être scientifiquement stérile
par excès de spécificité). D'une façon générale, il apparaît que le dialogue entre les tenants de
l'écologie de terrain et ceux de l'écologie de terrain est difficile voire absent (CASWELL, 1988).
Pourtant, le va et vient entre observations et théories est une des caractéristi9ues de la science.
Cette antagonisme entre les deux approches est historique; ELTON (1927) definissait l'écologie
comme une histoire naturelle scientifique. Or, l'histoire naturelle n'est pas une science, il s'agit
plutôt d'un art dépendant des vues et des capacités personnelles d'un expert (HUTCHlNSON,
1983). La confusion entre les deux résulte de racines et d'objets d'étude communs. Mais si l'his
toire naturelle vise à accroître les connaissances de la nature et plus souvent celles des savants
qui l'étudient (PETERS, 1980), l'écologie est une - science - qui a pour but d'établir des théories
cohérentes (PETERS, 1991).

La modélisation est une activité qui peut découler de la recherche théorique ou d'un besoin
de prédiction appliqué. Elle n'est pas elle-même une théorie (CASWELL, 1988). Elle dépend donc
du corpus des connaissances acquises et des concepts qui guident l'interprétation des patrons
observés à un instant donné. Ainsi, si l'on considère un domaine privilégIé de la recherche en
écologie du paysage: l'espace.

• IMEP. f.ST St Jérôme. Case 461. f-13397 Marseille cedex 20.
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TI apparaît que les besoins en modèles ont chan~é au cours du temps. Initialement, l'espace
a été considéré au travers des variations du couvert vegétal à la surface du globe (géobotanique),
puis l'écologie naissante s'est intéressée aux fluctuations temporelles des populations ou à la des
cription statique des communautés, pour enfin arriver aux besoins actuels d'une compréhension
des patrons dynamiques spatialisés.

Si l'on considère à titre d'exemple deux disciplines de l'écologie, la dynamique des popu
lations et l'écologie écosystémique, il est possible de mettre en évidence des tendances similai
res.

En dynamique des ~opulations, les premiers paramètres pris en compte ont été les bilans
fécondité et mortalité, à 1 exclusion des flux migratoires (LEBRETON, 1996). Toute la recherche
initiale est alors focalisée sur la dynamique temporelle des populations à l'exclusion de leurs
structures spatiales. En écologie écosystémique, la structure spatiale des communautés n'a pas
été considérée initialement comme un aspect fonctionnel de la théorie des écosystèmes et la no
tion d'écosystème n'a pas de contenu spatial (SHUGART, 1990 ; BLANDIN, 1993). La notion de
modèle n'est pas loin puisque TANSLEY (1935) insiste sur le fait qu'un écosystème, qu'il définit
comme l'assemblage des communautés d'organismes (biome) et des facteurs du milieu (biotope),
n'est pas constitué par les données brutes, mais correspond {'lutôt à une abstraction permettant de
l'isoler du reste de l'univers. TI inclut également la nécessIté d'étudier les chevauchements, les
synergies et les interactions entre les écosystèmes (DELEAGE, 1991). Depuis longtemps, les éco
logues avaient noté l'importance écologique de la distribution spatiale des espèces (voir notam
ment les travaux de OREIG-SMITH, 1952). Néanmoins, beaucoup parmi eux ont agi comme si les
patrons spatiaux n'avaient aucun rôle.

La complexité des mathématiques impliquées et le manque de maturité des théories écolo
giques ont retardé l'intégration de l'espace au sein des modèles écologi9ues et occulté la prise en
compte de l'hétérogénéité des systèmes naturels. Cette complexité inherente à l'espace peut être
contournée par des approches simplifiées ne prenant en compte dans un premier temps que des
paramètres spatiaux simples, soit directs: distance entre populations ou liabitats, soit indirects:
flux d'immigration ou d'émigration. Les problèmes posés par les perturbations anthropiques et la
fragmentation des habitats ont contribué à la prise en compte de la structure spatiale des systè
mes écologiques pour l'analyse de leur fonctIOnnement (KAREIVA et WENNERGEN, 1995). Les
modèles spatIalises sont généralement plus complexes que leurs homolo$ues a-spatiaux et peu
vent, soit devenir trop complexes et donc inutilisables, soit fournir des resultats biologiquement
inexacts difficilement détectables.

Que ce soit en dynamique des populations ou en écologie écosystémique, la prise en
compte de l'espace comme paramètre fonctionnel ouvre de nouvelles perspectives. Ainsi, il sem
ble acquis que l'hétérogéneité spatiale a des effets stabilisants sur les populations (HASTINGS,
1990 ; KAREIVA, 1990) en limitant les interactions compétitives ou les relations proies
prédateurs, encore qu'il faille tenir compte d'éventuels effets d'échelle (BURKEY ET STENSETH,
1994). Les individus surnuméraires peuvent migrer vers d'autres habitats (modèles puits
sources, PULLIAM, 1988). Les modèles en métapopulations au niveau monospécifique (HANSKI
ET OILPIN, 1986) ou plurispécifique (TILMAN, 1996) mettent l'accent sur les distances intertaches
au travers de la capacité de dissémination des espèces considérées. L'espace intervient comme
élément de stabilisation en permettant la recolonisation de zones d'extinction. Ainsi des travaux
montrent que les populations s'organisent en métapopulations sous l'influence de la structure du
paysage et de la capacité de dispersion des espèces étudiées. Les espèces de carabes ou les petits
mammifères, selon leurs affinités avec la matrice agricole, utilisent ou non les réseaux de haies
pour se déplacer (PETIT et BUREL, 1997 ; PAILLAT et BUTET, 1997). Ce qui est en accord avec la
différence établie par BAUDRY et MERRIAM (1988) entre la connectivité biologique (connectivi
ty) et la connectivité physique (connectivness).

Deux concepts de l'espace peuvent se rencontrer : l'espace relatif et l'espace absolu
(MEENTMEYER, 1989). L'espace relatif est caractérisé par rapport à la problématique et est sim
plifié (distance inter-populations, arbres de voisinage, plus proche voiSIn...). L'espace absolu fait
quant à lui référence à la réalité géographique, la position des objets d'étude est définie par des
coordonnées. Cet espace-là est celui de l'écologie du paysage.

Les recherches sur la dissémination des espèces et l'approche propre à l'écologie du pay
sage ont conduit à considérer l'espace dans sa dimension géographique, qui seule permet d'envi
sager des résultats cartographiques et interfaçables avec des logiciels de S.I.O. (Systèmes d'In-
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formation Géographique). Si l'espace relatif permet d'analyser des phénomènes spatio
dépendants, seul l'espace absolu permet de considérer l'hétérogénéité spatIale du milieu et des
biocénoses. L'hétérogénéité et les problèmes d'échelles deviennent des sujets de recherche à part
entière (ALLEN et STARR, 1984; DELCOURT et DELCOURT, 1988 ; WIENS et al., 1986 ; KOTLIAR
et WIENS, 1990), et sans revenir sur les caractéristiques de l'écologie du paysage qui ont déjà été
énumérées (FORMAN et GODRON, 1986 ; RISSER et al., 1987), la structure spatiale du paysage,
qui n'est pas un objet biologique, a motivé de nombreux travaux (GARDNER et al., 1987 ;
O'NEILL et al., 1988 ; TURNER et al., 1989; LAVOREL et al., 1993). Bien souvent d'ailleurs ces
recherches se sont distanciées de la réalité du paysage l'our travailler sur des matrices numéri
ques. L'abondance de ces travaux abstraits, malgré leur mdéniable intérêt méthodologi9ue, a pu
masquer l'écologie et conduire un certain nombre d'écologues de terrain à ne voir dans 1écologie
du paysage que l'aspect « cogitations informatiques ». TI convient alors de rattacher les t~avaux
propres à l'écologie du paysage à ceux, nombreux, qui se rapportent à l'organisation spatIale et
temporelle des biocénoses et des biotopes.

Divers modèles de prol?agation des espèces dans l'espace ont été proposés et notamment
des modèles issus de la phYSIque, tels la theorie de la percolation (STAUFFER, 1985 ; ORBACH,
1986 ; GARDNER et al., 1987) ou les modèles de diffuSIOn (JOHNSON et al., 1992). Ces modèles
peuvent être basés sur une conception réaliste du paysage, c'est-à-dire avec une diversité des
modes d'occupation du sol et une variété de qualites des taches pour les espèces, ou bien être
binaires, dans l'acception de taches favorables et de taches non-favorables. La structure du pay
sage est également etudiée pour connaître son influence sur le déplacement ou le comportement
des animaux (WIENS et MILNE, 1989; HYMAN et al., 1991 ; CRIST et WIENS, 1994; CHENAVIER
et al., 1997). Le paysage est perçu comme une mosaïque d'habitats et de pOlmlations en mouve
ment (<< shifting-mosaic ») (BORNMANN et LnŒNS, 1979; SHUGART, 1984). Les perturbations et
la dynamique spatio-temporelle des populations sont les deux « moteurs » de cette mouvance.
Les régimes et la nature ôes eerturbations diffèrent d'une unité de paysage à l'autre. Les pertur
bations, en éliminant les especes dominantes, libèrent des niches ou des sites de régéneration
(HARPER, 1977 ; GRUBB, 1977) et synchronisent localement les cohortes de diverses populations
(SHUGART, 1984 ; TURNER et al., 1989). La fragmentation des populations, qui resulte de la
fragmentation des habitats, entraîne pour certaines espèces une structure en métapopulations,
pour peu que cette espèce possède une niche écologique restreinte et de capacité de dissémina
tion inférieure à l'échelle spatiale des perturbations. Dans les écosystèmes forestiers, ces considé
rations ont amené le développement des « gap-models » (BoTKIN et al., 1972) et la considération
de la stochasticité de l'occurrence spatio-temporelle des perturbations. TI ressort de ces considé
rations que non seulement l'organisation spatiale des composantes d'un système écologique est
importante, mais aussi la séquence temporelle des événements. Celle-ci va déterminer la dispo
nibilité d'une espèce pour la colonisation d'un site vacant, et moduler les capacités de succès et
de croissance en fonction des organismes déjà en place (GREEN, 1983 ; CLARK, 1991). Dans les
systèmes anthropisés tels que les zones agricoles, la stochasticité des perturbations (du point de
vue des organismes sauvages) ne peut être retenue car les exploitants agricoles interviennent en
fonction de calendriers d'opérations propres aux cultures, de critères locaux (nature des sols,
orientation ... ) et de critères plus globaux (économie et politiques agricoles). Ce qui conduit à
rechercher des variables de contrôle pertinentes et des échelles adaptées pour la compréhension
des patrons spatiaux des populations (voir les travaux de MENNECHEZ et CLERGEAU, 1997;
DUBS et BUREL, 1997). En général, les écologues s'intéressent au devenir des taches d'habitats
« naturels» au sein d'une matrice agricole considérée comme globalement défavorable (JOHNSON
et al., 1981). Ces taches d'habitats ont entraîné le transfert des théories de biogéographie insu
laire (MAC ARTHUR et WILSON, 1963) vers les îles d'habitat (BURGESS et SHARPE, 1981;
SIMBERLOFF, 1976, 1982, 1984) et la considération qu'une trop grande fragmentation des habitats
est susceptible d'entraîner des pertes de biodiversité. Des études montrent que les disparitions
des populations fragmentées dépendent localement des exigences écologiques des espèces et, au
niveau du paysage, de leur capacité de dissémination (DARLEY-HILL et JOHNSON, 1981;
JOHNSON et ADKIssON, 1984).

Cet inventaire non exhaustif des théories et modèles faisant référence à l'espace ou à la dy
namique des populations dans l'espace montre tout l'intérêt et la diversité des approches possi
bles. Les travaux qui ont été présentés lors de ce colloque, et qui sont en partie rapportés au sein
de ce volume, s'inscrivent totalement dans cette perspective. TIs portent, ce qui est une des ca
ractéristiques de l'approche française de l'écologie du paysa$e, un grand intérêt à l'aspect biolo
gique dans des paysages réels et complexes. L'approche americaine est plus abstraite (O'NEilL et
al., 1988; MILNE, 1992) ou bien plus réductrice par la mise en place de micro-paysages (WIENS
et MILNE, 1989). Je terminerai sur les remarques faites par J. LAwrON (1996) dans un éditorial
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sur les patrons en écologie : « En tant que scientifiques, nous sommes formés à scruter des
échelles toujours plus fines à l'aide d'un microscope, ou tout autre type de technologie avancée.
{... ] Mais les écologues auraient besoin d'un macroscope, une machine qui révélerait les pa
trons généraux au travers du brouillard local, et qui fonctionnerait à des échelles de temps su
périeures à celle d'un financement de recherche de trois ans ».
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Utilisation par les petits mammifères du réseau de digues
bordant les cultures dans un paysage poldérisé
d'agriculture intensive

Use of a dykes network and adjacent fields by small mammals in
a highly cultivated reclaimed area

Gilles PAILLAT* et Alain BUTET*

RESUME

Nous avons étudié l'abondance et la distribution spatiale de diverses espèces de la communauté de petits
mammifères (rongeurs et insectivores) dans un espace de culture intensive (les polders de la Baie du Mont Saint
Michel).

A l'échelle paysagère la diversité du peuplement des polders était équivalente à celle du bocage adjacent. On
constate toutefois une diminution de la diversité dans les polders quand la distance au bocage augmente, ce qui nous
permet d'émettre l'hypothèse d'une dépendance fonctionnelle des polders vis-à-vis du bocage.

Une double approche à l'échelle du paysage et du site nous a permis de distinguer différentes réponses fonc
tionnelles selon les espèces.

Certaines espèces utilisant le complexe « réseau de digues - matrice agricole» comme le mulot sylvestre et la
musaraigne couronnée montrent les plus fortes amplitudes écologiques et sont plus tolérantes à la fragmentation des
habitats refuges sur le réseau de digues bordant les cultures.

A l'inverse, certaines espèces sont très liées à un type d'habitat sur le réseau de digues (campagnol roussâtre,
campagnol agreste). Elles n'utilisent pas la matrice agricole et sont très sensibles à la fragmentation de leur habitat.
Nous avons ainsi émis l'hypothèse d'une structuration en métapopulation pour le campagnol roussâtre qui montre
nettement des phénomènes d'extinction - recolonisation en liaison à la qualité et la connectivité des haies.

Tous ces résultats sont discutés en terme de conservation de la biodiversité dans les paysages d'agriculture
intensive.

MüTS-CLES : petits mammifères, diversité spécifique, agriculture intensive, métapopulation,
habitats fragmentés

ABSTRACT

We studied the abundance and spatial distribution of small marnmals (rodents and shrews) inhabiting a highly
cultivated landscape (the « polders» of the Mont Saint-Michel Bay).

At the landscape level we did not found any difference in the small marnmals diversity between this highly
cultivated landscape and the less cultivated adjacent landscape «( bocage»). Nevertheless, a decrease in species di
versity and abundance was observed when the distance to the bocage increased. We suggest that the bocage can play
a role of source supporting diversity in the polders.

A multi-scale approach (spatial distribution and local functioning of populations) revealed different kinds of
species functional responses in this agriculturallandscape.

Sorne species using the agricultural matrix (wood mouse, common shrew) showed a wide distribution and did
not suffer from habitat fragmentation on the dikes network.

• URA 1853 « Ecobio » Lab. Evolution des Systèmes Naturels et Modifiés. Univ. Rennes I, Museum National d'Histoire Naturelle, avenue du
Gal Leclerc 35042 RENNES Cedex; e-rnail : Gilles,Paillat@Univ-RennesI.fr
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Inversely, sorne species were closely associated with the habitats on the dikes network (field vole and bank
vole). They did not use the agricultural matrix and were directly affected by fragmentation of their habitat on the
dikes network. We suggested a metapopulation organisation in the case of the bank vole which showed local extinc
tion and recolonisation according to the quality and the connectivity of woody linear elements on the network.

Ail these results are discussed in terms of biological conservation in such man-made landscapes.

KEY-WORDS : small mammals, species diversity, agricultural landscape, metapopulation,
fragmented habitats

INTRODUCTION

En Europe, la forte intensification de
l'agriculture depuis l'après-guerre a provoqué
une transformation drastique des paysages
agricoles. L'évolution des pratiques culturales
entraînant une réduction de la surface prairiale
au profit des terres cultivées s'est accompa
gnée d'une régression et d'une fragmentatIOn
des éléments dits «naturels» du paysage.
C'est ainsi que plus de 50000 km de haies boi
sées et de talus ont été rasés en zone bocagère
dans l'ouest de la France (Normandie, Breta
gne, Pays de la Loire) aboutissant à une homo
généisation des paysages et pouvant porter at
teinte à la biodiversité (LEFEUVRE, 1992). Le
rôle des éléments non cultivés dans les zones
de grande culture devient donc primordial pour
l'équilibre des agroécosystèmes et pour la con
servation de la nature. La fragmentation des
habitats a été définie comme un processus de
désintégration aboutissant à une reorganisation
en taches des espaces relictuels dans un pay
sage néoformé (OPDAM et aL, 1993). Elle in
fluence la structure spatiale des populations et
augmente leur risque d'extinction (GILPIN et
al., 1986). Le concept de métapopulation
(LEVINS, 1970) est aujourd'hui largement utili
sé pour étudier la relation entre structure du
paysage et probabilité d'extinction et de reco
Ionisation des taches pour une espèce et plus
particulièrement pour les petits mammifères
(FAHRIG et aL, 1985; HENEIN et aL, 1990;
OPDAM et al., 1993 ; VAN APELDOORN et al.,
1992; PELTONEN et aL, 1991 ; BURGMAN et
al., 1992; KOZAKIEWICZ et aL, 1993). Néan
moins ce concept est aujourd'hui en pleine
évolution au regard de nombreux modèles
théoriques proposés (PAlLLAT et al., 1994).

Dans cette étude, nous nous sommes in
téressés à évaluer la capacité pour une zone de
cultures intensives (polders de la Baie du Mont
Saint-Michel) à maintenir une biodiversité
équivalente à celle d'un paysage bocager adja
cent caractérisé par des pratiques agricoles
plus traditionnelles (polyculture-élevage). No
tre étude s'est focalisée sur le peuplement de
petits mammifères (rongeurs et insectivores).
Notre approche s'est faite à différentes échel
les. Nous avons dans un premier temps compa
ré la diversité des deux systèmes (bocage et
polders) et leur complémentarité. Nous avons
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ensuite tenté de cerner l'hétérogénéité de la
distribution spatiale des différentes espèces
dans les polders en relation avec
l'hétérogénéité structurelle rencontrée à
l'échelle du paysage et à l'échelle de l'ensem
ble digue-culture. Pour comprendre cette dis
tribution nous avons effectué deux analyses
complémentaires à deux échelles différentes : 
la première consiste à définir quelles sont les
variables de paysa~e ou d'habitat les plus ex
plicatives de la presence et de l'abondance de
chaque espèce sur le réseau de digues des pol
ders ; - la seconde consiste à observer les mo
dalités de réJ?onse des différentes espèces selon
l'hétérogénelté des conditions locales
d'habitats. Cette seconde approche à l'échelle
du site devant permettre de comprendre les ré
sultats de la première à l'échelle du l'aysage
(WIENS et al., 1993). Cette problématique de
recherche s'inscrit dans le cadre de l'étude de
la biodiversité dans les paysages agricoles et
vise à définir des stratégIes de gestion pour la
conservation des espèces.

SITE D'ETUDE

Notre étude s'est déroulée dans le sec
teur de la Baie du Mont Saint-Michel située à
l'extrémité sud du Golfe Normano-breton. Elle
présente les ensembles géographiques suivants
(figure 1) :

- l'estran et le schorre où l'amplitude des
marées est l'une des plus élevée au monde;

- les polders récents délimités au Nord
par la digue à flot et au sud par la digue Sainte
Anne;

- le marais situé au sud de la digue
Sainte-Anne qui représente la partie la plus an
cienne des terres conquises sur la mer ;

- Les collines de Saint-Broladre et de
Roz-sur-Couesnon qui constituent une zone de
bocage où coexistent prairies de fauche, pâtu
res, parcelles cultivées et bois.

Les polders d'une superficie de 2800
hectares sont d'origine récente et constituent
donc une unité paysagère néoformée. TI en ré
sulte un paysage constitué d'un réseau à larges
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mailles d'éléments linéaires non cultivés (di
gues) constituant les seules zones refuges pour
la faune (moins de 10% de la surface totale).
La végétation de couverture sur les digues est à
dominante herbacée. Seules quelques digues
présentent une couverture arbustive ou arbo
rescente. La matrice agricole largement pré
pondérante est structurée en parcelles allon
gées séparées par des canaux de drainage. La
prairie naturelle ne représente plus que 3% de
la surface agricole utile (S.A.U.) (ACx, 1991).
Les cultures dominantes sont: le maïs, le blé,
1e pois protéagineux, la carotte, l'oignon et la
pomme de terre.

MATERIELS ET METHODES

Selon l'échelle considérée et les résultats
escomptés, plusieurs méthodes d'échantillon
nages ont été mises en oeuvre. Nous avons
utilisé l'analyse des pelotes de la chouette ef
fraie, 1".....to a/ha (échelle du paysage) et trois
dispositifs de piégeage distincts : l'un à

l'échelle du paysage (transect de 19 sites), un
second dans deux haies particulières au sein du
transect (échelle du site) et un troisième dans
les cultures jouxtant ces deux haies (niveau du
site). Le détail des protocoles à ces différentes
échelles est décrit Cl-après.

Approche à l'échelle du paysage

L'utilisation des pelotes de réjection de la
chouette effraie a été réservée à la zone boca
gère alors que le piégeage a été utilisé dans les
polders. TI nous etait impossible pour des rai
sons techniques d'utiliser le piégeage dans les
deux systèmes pour l'acquisItion de ces don
nées globales à l'échelle du paysage. L'infor
mation souhaitée consistait principalement à
connaître le peuplement de la zone bocagère et
l'abondance relative grossière des espèces le
composant. Cette approche globale était indis
pensable pour saVOIr quelles étaient les espèces
potentiellement p'résentes dans ce secteur éco
logique, susceptIbles de diffuser vers la zone
poldérisée néoformée.

Figure 1.- Cartographie du secteur d'étude montrant la disposition des divers ensembles géogra
phIques et le transect de piégeage sur le réseau de digues de la zone poldérisée. hn =digue her
beuse, bn =digue boisée. HB correspond à une haie supplémentaire hors transect échantIllonnée
avec b4 uniquement lors des expérimentations locales (voir méthodologie).
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Nous voulions également avoir une idée
des différences de contribution relative de ces
espèces au peuplement ,global ~ans ce~ deu~
systèmes. Ces deux methodes mtrodu~sent a
l'évidence des biais rendant plus ou moms va
lide la comparaison des résultats obtenus,
néanmoins des études ont montré qu'elles pou
vaient donner des résultats comparables de la
composition des peuplements à l'échelle des
paysages (QUERE, 1977). D~s, le ca~r~ de
cette étude nous les avons utIlIsees conJomte
ment pour accéder à des informations globales
et qui ne doivent pas être considérées comme
une analyse comparative détaillée des deux
peuplements. Pour la zone bocagère, un total
de 200 pelotes a été collecté entre mars et no
vembre 1992 sur trois sites fréquentés par la
chouette effraie (BUTET, 1993). L'abondance
relative des espèces du peuplement de cette
unité paysagère repose sur l'analyse de ces
pelotes. L'échantillonnage par piégeage a été
réservé à la zone poldérisée. Sur ce secteur (24
km2) nous avons établi un transect (6 x 4 km)
comprenant 19 stations de piégeage: 9 sur des
digues herbeuses et } 0 sur des dIgues pré~el}

tant au moins un debut de couverture bOIsee
(figure 1). Pour chaque station, 6 variables ~n
vironnementales ont été retenues et répartIes
en deux groupes: variables d'habitat (H) et va
riables de paysage (P) (tableau 1).

L'objectif étant d'évaluer l'abondance
relative des petits mammifères dans les diffé
rentes stations choisies, c'est la technique du
pié~eage en ligne (SPITZ et al., 19?4) qui est
utilIsée. Ainsi 19 lignes (l par statIOn) de 34
pièges (l piège tous les 3 mètres) modèle IN
RA (AUBRY, 1950), soit 646 pièges, sont po
sées simultanément. Les pièges utilisés per
mettent la capture de petits mamn:Ufère~ dont
le J?oids se sItue entre 5 et 40 g (msecttvores
soncidés et rongeurs muridés). Les captures
sont relevées à 24 et 48 heures en respectant
l'heure de pose. L'analyse comparative de la
diversité des deux systèmes (polders, bocage)
repose sur des donnees acquises au cours de 8
campagnes de piégeage entre. m.ai ~992 et
juillet 1994. L'analyse de la dlstnbutlon spa
tiale des espèces dans la zone poldérisée ne re
pose que sur les données obtenues au cours de
trois périodes de pié~eage espacées de 6 se
maines entre avril et Juillet 1994. Nous avons
restreint l'analyse à cette période dans la me
sure où nous voulions confronter les résultats
obtenus à cette échelle avec des expérimenta
tions menées parallèlement à l'échelle du site
au cours de cette période.
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Approche à l'échelle du site

Nous avons sélectionné deux éléments
boisés (HA et HB) localisés à l'intérieur du
transect (figure 1). HA (site b4 du transect)
mesure 600 mètres de long pour 8 mètres de
large. HB correspond à une haie perpendicu
laire à HA et mesure 400 m x 6 m. Ces deux
éléments linéaires ne présentent pas les mêmes
types de cultures adjacentes, sol nu et maïs
(stade 4 feuilles) pour HA, carotte (stade le
vée) et blé (stade floraison) pour HB. Un des
criptif détaillé du site d'expérimentation est
fourni à la figure 2.

L'objectif étant ici de quantifier les dé
placements dans les haies et les échanges avec
leurs cultures adjacentes, nous avons utilisé
une technique de piégeage exhaustif avec mar
quage individuel combiné à un apport d'appâts
marqués. Trois pièges tous les 3 m sur 411 m
(soit 408 pièges) sont disposés ~ans Hl\ et 2
pièges tous les 3 m sur 239 m (SOIt 160 pIeges)
dans HB. Les individus capturés sont marqués
à l'aide d'un rivet numéroté à l'oreille afin de
pratiquer la méthode de recapture pour évaluer
les dépl,acements., Les appats mm:qués sont
constitues d'un melange de margarme, de fa
rine et de brins de lame finement coupés (6
couleurs différentes) (HOLISOVA 1968a, b).
Des tubes de PVC (long. : 12 cm, 0 : 4 cm )
sont utilisés pour protéger les appâts (boulettes
de 20 g) de la pluie et des oiseaux.

ils sont disposés tous les 12 m d<;ms les
deux haies 3 jours avant chaque seSSIOn de
piégeage, chaque couleur d'appat correspond à
une section de haie. Les pièges ont été ouverts
48 heures avec un releve toutes les 24 heures
pour HA et seulement 24 heures pour HB. Le
plan de piégea~e des c~ltures e~~ consti.tué d~ 5
lignes de 34 pIeges (SOIt 170 pIeges) dlsposees
parallèlement à chaque haie, la première à un
mètre puis les,s~iv~tes tous les. 1O~1~ I?' La
li~ne la plus elOIgnee se trouv.aIt amSI a u~e
dIstance de 60 mètres de la hale. A cette dIS
tance on peut considérer qu'il y a une utilisa
tion active de la culture. Afin d'évaluer les pé
nétrations maximales dans la culture, les trois
lignes les plus éloignées sont ouvert~s le pre
mier jour, la ligne suivante le deUXIème .Jour
et enfin la ligne la plus proche de la haIe le
troisième jour. Les trois groupes de lignes ont
ainsi été opérationnels pendant respectIvement
72 48 et 24 heures avec un relevé toutes les 24
he~res. Un taux de capture est alors évalué
pour chacune des lignes.
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Tableau 1
Codification des variables environnementales retenues pour décrire les 19 sites de piégeage

Code
Habitat (H)

Srf
Frm
Mtr

Paysage (P)
Dst
rh
rb

Signification

Surface de l'élément piégé
% de fermeture de l'élément piégé
Couvert fourni par les cultures adjacentes

Distance au bocage
Surface de digue herbeuse dans un rayon de 500 m (rayon herbeux)
Surface de digue présentant au moins une strate arbustive dans un rayon de 500 m
(rayon boisé)

HaieB-~~

Figure 2.- Descriptif du site expérimental pour l'analyse des déplacements intra et inter-haies et
des échanges matrice-réseau (HA =b4 du transect)

ANALYSE DES DONNEES

Nous avons utilisé divers indices syn
thétiques pour décrire la diversité du peuple
ment et la répartition spatiale des espèces:
- l'indic~ de di.versité spécifique de Shannon :
H =-Lpl IOg2pl
-l'indice d'équitabilité : E = HIlog2(N) ;
N = richesse spécifique
- l'indice d'amplitude des niches:
A's = exp(H)/n ;
n =nombre de sites considérés
- l'indice de recouvrement de gianka :
Ojk =Lpij pik/(Ipij2*Ipik2)1

Le test t de Student (données normali
sées) et la corrélation de rang de Spearman (rs)
ont été utilisés dans la comparaison et les rela
tions existant entre certaines variables.

Les relations peuplement et variables en
vironnementales (H + P) (tableau 1) sont ef-

fectuées à l'aide d'une analyse en composantes
princjE.ales sur variables instrumentales
(ACPY1). La variance sur les données de peu
plement peut être décomposée selon différents
sous-espaces. Nous considérons tout d'abord
l'ensemble des variables environnementales
(H + P), afin d'exprimer un effet global. Ce
sous-espace est décomposé en un sous-espace
généré par (H) une fois l'effet de (P) retiré
(H / P), puis en un sous-espace généré par (P)
une fois l'effet de (H) retire (P / H) ce qui cor
~espond à él~miJ?er les covariables de (P) et (H)
a chaque operatIon.

L'analyse multivariée est effectuée à
l'aide du logiciel BIOMECO (LEBRETON et al.,
1987) combiné au logiciel CANOCO (TER
BRAAK, 1988) pour le test de Montecarlo.

Les abréviations utilisées pour nommer
les es{'èces sont les suivantes :As : Apodemus
sylvatlcus, le mulot sylvestre; Mmu: Mus
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musculus, la souris grise; Mm : Micromys mi
llutus, le rat des moissons; Cg : Clethrionomys
glareolus, le campagnol roussâtre; Mag: Mi
erotus agrestis, fe campagnol agreste; Ma:
Mierotus al-valis, le campagnol des champs;
Ps: Pitymys subterraneus, le campagnol sou
terrain; Cr : Crocidura russula, la musaraigne
musette; Sc : Sorex coronatus, la musaraigne
couronnée; Sm : Sorex minutus, la musaraigne
pygmée; Nf: Neomys fodiens, la musaraigne
aquatique.

RESULTATS

Diversité globale du peuplement dans le bo
cage et dans les polders

Le peuplement de la zone boca~ère se
compose de 9 espèces (6 rongeurs et 3 msecti
vores) et 8 espèces ont été capturées sur le ré
seau de digues des polders (figure 3).

Si nous faisons abstraction des espèces
rares, très localisées dans l'espace voire diffi
cilement piégeable en raison de leur faible
poids (souris domestique, rat des moissons,
musaraigne aquatique, musaraigne pygmée),
on constate que l'ensemble des espèces de la
zone bocagère a diffusé dans l'espace poldéri
sé à l'exception du campagnol des champs. TI
est évident, par exemple, que la musaraigne
aquatique est présente dans le bocage. Cette
espèce n'est, par contre, l'as une proie com
mune de la chouette effraIe. De même la dé
couverte d'un nid de rat des moissons dans les
polders nous permet de susJ?ecter sa présence
dans les polders. Cette sirmlitude de peuple
ment entre les deux systèmes se traduit par des
indices de diversité et d'équitabilité tres voi
sins : H = 2.43, E = 0.81, n = 8 pour les pol
ders ; H = 2.70, E =0.81, n = 9 pour le bocage.
CeEendant, on ne constate pas de relation si
gmficative dans les rangs d'abondance relative
des espèces dans chacun des deux systèmes
(rs =0.186; n =11, ns). Ceci est dû à l'absence
du campagnol des champs dans les polders
mais également à des différences importantes
dans la contribution des différentes espèces au
peuplement de chacun des deux paysages.

Diversité de peuplement sur les sites
d'échantillonnage dans les polders

Globalement la diversité de p~uplement
observée sur les digues herbeuses (H = 1.338)
est équivalente à celle des digues boisées
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(H =1.391) (t = 0.23 ; ns), mais l'abondance
moyenne des captures (respectivement 7.67
ind.lstation et 12.00 ind.lstation) montre une
di~érence.bie~ marquée mais non significative
(t - -2.11 , P - 0.053).

On constate par ailleurs une perte de di
versité sur les sites avec l'augmentation de la
distance au bocage (rs = -0.504 ; N = 19 ;
P < 0.05). Le même phénomène est observé
avec l'abondance totale sur les sites toutes es
pèces confondues (rs = -0.536; N = 19 ;
P < 0.02) (figure 4).

Amplitude et recouvrement des niches spé
cifiques sur le réseau de digues

On constate une grande variabilité in
terspécifique des distributions, depuis les es
pèces très ubiquistes aux espèces à distribution
plus restreinte.

Le mulot sylvestre (As) et la musaraigne
couronnée (Sc) ont les plus grandes amplitudes
de niche, alors que les autres espèces : campa
gnols roussâtre (Cg) et agreste (Mag), musa
raigne musette (Cr) montrent une distribution
plus restreinte sur le réseau de digues (tableau
2). L'indice de Pianka mesure le degré de
sympatrie des espèces en tenant compte de leur
contribution relative sur les sites où elles sont
présentes. TI varie de 0 (allopatrie totale) à 1
(distribution spatiale identique).

Trois couples d'espèces se recouvrent
fortement (Ojk > 0.50) : campagnol roussâtre
(Cg) / mulot sylvestre (As), campagnol rous
sâtre (Cg) / musaraigne couronnée (Sc) et mu
saraigne couronnée (Sc) / campagnol souter
rain (Ps) (tableau 2).

Quatre valeurs d'indice sont inférieures à
0.30 reflétant une plus forte ségrégation dans
l'esface : campagnol roussâtre (Cg) / campa
gno souterrain (Ps), campagnol roussatre
(Cg)/campagnol agreste (Mag), campagnol
roussâtre (Cg) / musaraigne musette (Cr), mu
saraigne musette (Cr) / campagnol agreste
(Mag) (tableau 2).

Ces différents comportements peuvent
être reliés à des phénomènes de compétition
(exclusions interspecifiques). TIs p,euvent éga
lement révéler des phénomènes d habitat - dé
pendance ou de paysage - dépendance. Nous
avons abordé plus finement à l'aide de
l'ACPVI l'importance de diverses contraintes
environnementales sur les distributions spa
tiales des espèces au sein des polders.
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Figure 3.- Contributions relatives des diverses espèces au peuplement de chacun des deux types
de paysage (bocage et polders). As : Apodemus sylvaticus, le mulot sylvestre; Mmu : Mus mus
culus, la souris grise; Mm : Micromys minutus, le rat des moissons; Cg : Clethrionomys gla
reolus, le campagnol roussâtre; Mag: Mierotus agrestis, le campagnol agreste; Ma : Microtus
arvalis, le campagnol des champs; Ps : Pitymys subterraneus, le campa~nol souterrain; Cr :
Crocidura russula, la musaraigne musette; Sc : Sorex coronatus, la musaraIgne couronnée; Sm :
Sorex minutus, la musaraigne pygmée; Nf: Neomysfodiens, la musaraigne aquatique
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Figure 4.- Diversité spécifique (a) et abondance totale (b) du peuplement sur les 19 sites
d'échantillonnage en fonction de leur distance au bocage

Tableau 2
Indice de recouvrement des niches de Pianka (Ojk) des espèces prises deux à deux sur le réseau
de digues des polders. L'amplitude des niches (A's) de chaque espèce est également mentionnée
entre parenthèses. (As: Apodemus sylvaticus, le mulot sylvestre; Cg : Clethrionomys glareolus,
le campagnol roussâtre; Mag: Mierotus agrestis, le campagnol agreste; Ps : Pitymys subterra
neus, le campagnol souterrain; Cr : Crocidura russula, la musaraigne musette; Sc : Sorex coro-

natus, la musaraigne couronnée)

As (0.63) Cg (0.37) Mag (0.3) Ps (0.41) Cr (0.34)
Cg 0.62
Mag 0.31 0.21
Ps 0.30 0.16 0.46
Cr 0.33 0.19 0.15 0.32
Sc (0.81) 0.44 0.53 0.38 0.53 0.47
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Tableau 3
Décomposition pour chaque espèce de l'inertie expliquée {Jar les variables d'habitat (H) et les ya
riables de paysage (P) de l'ACPVI. As : Apodemus sylvatlcus, le ~ulot sylvestre; Cg : Cle~hrl~
nomys glareolus le campagnol roussâtre; Mag: MlcrotUS agrestls, le campagnol ,agreste , Ps .

Pitymvs subterra~eus, le campagnol souterrain; Cr: Cro.cidura russu~a, la musaraIgne musette;
. Sc : Sorex coronatus, la musaraIgne couronnee

As Cg Mag Ps Cr Sc l
l en % de (H + P)

Inertie (i) expliquée par le modèle 0.19 0.49 0.19 0.21 0.11 0.28 1.47
complet (H + P)

0.15 0.17 0.07 0.25 0.88Inertie (i) expliquée par (H) sachant 0.04 0.20
(P) 21% 41% 79% 81% 64% 89% 60%
En % de (H + P)

0.03 0.32Inertie (i) expliquée par (P) sachant 0.12 0.09 0.04 0.04 0.04
(H) 63% 18% 21% 19% 36% 11% 22%
En %de (H + P)

0 0.23Inertie (i) expliquée par 0.03 0.20 0 0 0
l'interaction de (H) et (P) 16% 41% 0% 0% 0% 0% 84%
En % de (H + P)

Relation espèces et variables environnemen·
tales

Approche à l'échelle du réseau de digues

L'ACPVI sur le tableau Tl (espèces *
relevés) et le tableau ((H + P) * relevés) mon
tre que les variables (H+P) expliquent 24.62%
de la variance de Tl (I, des valeurs propres de
l'ACP sous contraintes / I, des valeurs propres
de l'ACP sans contrainte * 100) (p<0.02, test
de Montecarlo avec 100 permutations). Les
trois premiers facteurs de l'ACPVI (valeurs
propres: 0.61, 0.51 et 0.18) correspondent à
98.2% de l'inertie totale. L'inertie expliquée
pour chaque espèce par le modèle complet
(H + P) est présentée dans le tableau 3. On
note que la musaraigne musette (Cr) est peu
expliquée (i = 0.11) alors que le campagnol
roussatre (Cg) est e.xpliqué à près de 50~.
Deux variables enVIronnementales sont tres
corrélées au facteur 1 (FI) : Frm (% de ferme
ture de l'élément) et rb (rayon boisé) (figure
Sa). Le campagnol roussâtre (Cg) et le mulot
sylvestre (As) sont représentés sur FI, leur
abondance augmente avec le degré de ferme
ture et le rayon boisé (figure Sa). Une seule va
riable environnementale est corrélée à F2 : Mtr
(le couvert fourpi par les cult~res)-: La musa
rai$ne couronnee (Sc) est partlcuherement re
presentée sur ce facteur, son abond~ce est
fortement dépendante du couvert fournI par les
cultures (Mtr), d'un autre côté elle est to~ale

ment indépendante de la fermeture ~e~ habItats
sur les digues (Frm) et du rayon bOIse (rb). Le
campagnol souterrain (Ps) est également ,cor
rélé au couvert des cultures (Mtr) tout en etant
influencé par la fermeture (Frm) et le r~yon

boisé (rb) auxquels il s'oppose. La musaraigne
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musette (Cr) est trop peu expl~quée po~r que
son com{Jortement SOIt analyse, ~es vanables
choisies lei ne semblent pas pertmentes pour
cette espèce. F3 est à rattacher à la surface des
éléments (Srf), une seule espèce y est bien re
présentée: le campagnol agreste (Mag), dont
l'abondance est fortement dépendante de
l'augmentation de la surface (figure Sb).

L'ACPVI sur Tl et (H / P) permet de
faire ressortir l'inertie des espèces expliquées
par les variables d'habi!~ts .un,e fois l'effet des
variables de paysage ehmme (H sachant P)
(tableau 3). On constate que le campagnol
roussâtre (Cg) et plus particulièrement le mu
lot sylvestre (As) sont les espèces qui perdent
le plus d'explication par rapport au modèle
précédent (H + P). Le mulot sylvestre (As) ~s!

donc uniquement dépendant du rayon bOIse
(rb) et n'est pas influencé par la fermeture
(Frm) alors que le campagnol roussâtre (Cg)
reste encore bien expliqué par la fermeture
(Frm) (i =0.20).

L'ACPVI sur Tl et (P / H) : P sachant H
confirme ce résultat. On note sur le tableau 3
que le mu~ot ,sylvestre (As) est l'espèce la
mieux exphquee par les yanables de pays~ge

(i =0.12) et celle qUI perd le moms
d'explication par rapport au modèle complet
(H + P).

L'inertie expliquée pour le camp~gnol

roussâtre (Cg) appar~t ~ormale!JleI}t faIbl~ :
i =0.09, soit 18% d'mertle e"xphquee au he.u
des 59% attendus. Ceci est du au fort pOUVOIr
explicatif de l'interaction de (H) et (P):
i =0.20, soit 41 % d'inertie expliquée. Le ~am
pagnol roussâtre (Cg) n'est donc pas depen-
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dant du rayon boisé seul mais de la combinai
son du rayon boisé et de la fermeture.

Approche à l'échelle du site

Au niveau du site expérimental nous
avons obtenu des résultats issus de marquages
collectif et individuel pour deux espèces de
rongeurs, le mulot sylvestre (A~) et le camp~

gnol roussâtre (Cg). La musaraigne couronnee
(Sc) a fourni également un nombre de captures
suffisant pour analyser ses déplacements entre
haies et cultures. Les deux méthodes de mar
quage se complètent et montrent, dans le cas
des deux rongeurs que si la plupart des indiv.i
dus sont attachés à une portion précise de hale
(As: 79.5%, Cg : 92.3%) 20.5% des mulots et
7.7% des campagnols sont capables d'effectuer
des mouvements supérieurs à 50 m à
l'intérieur de la haie (figure 6a et 6c).

Le nombre de captures et/ou captures
recaptures dans les cultures étant trop limité,
nous ne pouvons pas valider pleinement la
nature des échanges haies-cultures. Nous pré
sentons néanmoins de manière schématIque
ces données préliminaires à la figure 6.

Dans le cas du mulot sylvestre (As) nous
avons différencié 4 types de mouvements (fi
gure 6a) : 1- de~ ~im~ux peuvent résidC?r dans
le blé et y aVOIr etablI leur domaine VItal, 2
d'autres effectuent des aller-retours (40-50 m)
entre la haie et la parcelle de blé (y compris .en
traversant le semis de maïs), 3- certains
n'exploitent que la bordure des cultures (maïs
et blé), 4- nous avons enfin observé un seul cas
de passage d'un individu de la haie A vers la
haie B (déplacement supéri~u~ ~ 211 ~). Cette
espèce est donc. capable d utIlIser actlv~ment
la matrice agncole pour se reprodUIre et
s'alimenter. Elle peut également traverser de
vastes espaces à faible couvert (c:as du semis
de maïs). Des échanges entre haies semblent
possibles indépendamment du réseau de di
gues, via la matrice agricole quand les cultures
le permettent.

L'absence de marquage individuel et la
non-utilisation des appâts marqués dans le cas
de la musaraigne couronnée rendait difficile
l'analyse de ses déplacements dans la haie (fi
gure 6b). L'analyse des captures sur les lignes
de pièges au sein des cl!ltures n~us n;t0ntre
néanmoins que cette espece explOIte bIen le
blé adjacent à HA. Son abondance dans la
culture tend à régresser avec la distance à la
haie bien que cette relation ne soit pas signifi
cative (rs =-0.866, N =5). On peut suspecter
une exploitation ,de l' ~space ~gncole ~epu~s la
digue sans une reelle InstallatIon des IndiVIdus
dans les champs de culture et donc un plus fort
attachement à la zone refuge.

Enfin dans le cas du campagnol roussâtre
(Cg), (figure 6c), nous n'avons j~~is obs.en:é
de pénétration dans l'espace cultIve, les IndI
vidus n'exploitant que la bordure du blé ou du
maïs. L'espèce apparaît strictement. inféo~ée à
la haie sans jamais utiliser la matnce agrIcole
que ce soit pour des déplacC?ments. ou de~ be
soins biologIques (reproductIon. alImentatIOn).
Les échanges entre haies pour cette espèc~ ~e:
ront donc très dépendants de leur connectIVIte
sur le réseau de dIgues.

DISCUSSION

Cette première approche de la diversité
du peuplement de rongeurs n'a pas révélé de
différence marquée entre la zone de c!llture
intensive et le 'paysage de bocage ~dJacent
moins anthropise. Nous avons néanmOInS sou
li~né l'existence de barrières écologiques à la
dIffusion d'une espèce (le campagnol des
champs) depuis le bocage vers les polders.
Cette approche très ~lobale issue de méthodes
d'échantillonnage dIfférentes devra toutefois
être précisée et validée si possible par des
analyses de pelotes dans la zone poldérisée
afin d'avoir une comparaison {'lus fiable de la
contribution des diverses especes au peuple
ment de ces deux types de paysages. La perte
de diversité et d'abondance observée avec
l'augmentation de la distance au bo~age no?~
laisse supposer un effet de complement~t~

entre les deux systèmes, le boca~e agIrait
comme une source permanente d individus
alimentant le réseau de digues par un flux
d'individus. Cette hypothèse ne pourra être
validée que par une démonstration d'échanges
orientés entre les deux systèmes et reste à en
treprendre. TI se pourrait que des élément~ li
néaires de grande surface comme la dIgue
Sainte-Anne, située à l'interface de ces deux
systèmes, remplisse à eux seuls ce rôle de
source envers le réseau de digues. L'étude des
relations entre les données de peuplement et
les variables environnementales sur le réseau
de digues nous a permis d'identifier diverses
réponses fonctionnelles selon les espèces.

Les trois espèces possédant les plus for
tes amplitudes de niches : la musaraigne cou
ronnée (Sc), le campagnol souterrain (Ps) et le
mulot sylvestre (As) apparaissent indépendan
tes des conditions locales fournies sur les di
gues elles mêmes : pourcentage de fermeture et
taille des éléments. Les deux premières, la mu
sarai~ne couronnée (Sc) et le campagnol sou
terrain (Ps), ont une distribution dans les pol
ders expliquée principalement par le couvert
fourni par les cultures adjacentes aux digues.
Ceci est conforté autant par les résultats obte
nus à l'échelle des polders qu'a l'échelle du
site. Elles seraient favorisées par les cultures
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~ui fournissent un couvert à cette époque de
1 année et qui apporteraient un compfément de
ressources alternatives (proies animales pour
les musaraignes, organes racinaires pour le
campagnol souterrain). Les musaraignes ont un
large spectre de proies (CHURCHFIELD, 1991),
lesquelles peuvent être disponibles de façon
saisonnière dans les cultures. Les digues joue
raient un rôle de refuge en période hivernale
quelque soit le type. d'habitat q~'elles .supJ?or
tent. Cette musaraIgne apparaIt particuliere
ment abondante en comparaIson au bocage et à
d'autres systèmes (STODDART, 1979). Finale
ment cette structure en réseau du paysage qui
fournit d'importantes surfaces de contacts avec

les cultures, combinée à une agriculture à do
minante céréalière, expliquerait l' exception
nelle abondance de cette musaraigne dans les
polders. TI serait maintenant intéressant de re
chercher si cette hétérogénéité d'abondance sur
les sites est due à un phénomène d'agrégation
par migration d'indiVIdus vers des sites plus
favorables (proximité de cultures) ou à des
succès démographiques très localisés reliés au
hasard de l'emplacement des cultures. D'une
manière générale les modes d'entretien des ha
bitats sur le réseau de digues risquent peu
d'altérer le fonctionnement des populations de
cette espèce dans ce paysage.

Ost
0.27-0.30 1

.Ma 9
Ost

1
j

/. ~.s c

k~ ,

Figure S.- Cercles de corrélation des variables environnementales et des espèces dans le plan
FIIF2 (a) et dans le plan FIIF3 (b) de l'ACPVI. As : Apodemus sylvaticus, le mulot sylvestre;
Cg: Clethrionomys glareolus, le campagnol roussâtre; Mag: Microtus agrestis, le campagnol
agreste; Ps: Pitymys subterraneus, le campagnol souterrain; Cr: Crocidura russula, la musa
raigne musette; Sc: Sorex coronatus, la musaraigne couronnée; Srf: surface de l'élément pié
gé; Frm :% de fermeture de l'élément piégé; Mtr: couvert fourni par les cultures adjacentes;
Dst: distance au bocage; rh: surface de digue herbeuse dans un rayon de SOO m (rayon her
beux) ; rb: surface de digue présentant au moins une strate arbustive dans un rayon de Soom
(rayon boisé)

Le mulot sylvestre (As) apparaît égale
ment indépendant des conditions d'habitats
fournies par les stations. Nous expliquons ceci
par son aptitude à effectuer de grands dépla
cements qui ne sont pas limités par l'absence
de liens structurels. Pour SZACKI et al. (1991)
le mulot sylvestre peut effectuer fréquemment
des déplacements de plus de 300 m. TI est éga
lement capable de s' mstaller dans les cultures
ce qui concorde avec les résultats de LOMAN
(1991) et GREEN (1979). Nous montrons
pourtant qu'à l'échelle des polders
l'abondance du mulot en un site donné est cor
rélée à une variable paysagère représentée par

la surface boisée dans un rayon de SOO m. Ceci
s'expliquerait par sa dépendance hivernale aux
habitats boisés qui sont les éléments du pay
sage qui lui fournissent les ressources neces
SaIres à cette période (GREEN, 1979; TEW et
al., 1993). Amsi cette espèce répondrait au
modèle « source - sink » de PULLIAM (1988) et
de métapopulation nomade (KOZAKIEWICZ,
1993 ; KOZAKIEWICZ et al., 1993). En effet, les
individus seraient restreints à quelques élé
ments en hiver et coloniseraient des taches
temporaires selon leur disponibilité durant le
reste de l'année. Contrairement à la musarai
gne couronnée (Sc), cette espèce serait plus in-
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fluencée par la fragmentation de l'habitat boisé
au sein du réseau de digues mais présente
néanmoins une forte valence écologique en
raison de sa capacité à utiliser rapidement
l'ensemble de la matrice agricole quand elle
devient favorable.

On constate en apparence un important
déficit d'abondance des rongeurs de surface
herbivores (genre Microtus) en comparaison
au bocage. Nous devons rappeler que l'analyse
des pelotes d'effraie pour la zone bocagère
peut induire une surestimation relative de ces
campagnols des habitats herbeux de ce secteur.

Cette différence devra donc être validée
comme nous l'avons déjà précisé. Cette rareté
des campagnols de surface herbivores peut être
mise en raPl?0rt avec la faible proportion de
surfaces toujours en herbe des polders. Le
campagnol des champs (Ma) totalement absent
des polders se singularise par des épisodes de
pullulations dans les zones d'openfield où la
proportion des surfaces toujours en herbes
reste élevée (DELATIRE et al., 1992; BUTET et
al., 1993, 1994). Le caractère relictuel des ha
bitats herbeux restreints au réseau de digues
pourrait empêcher sa présence.

-_ .. u_n _

(b)
Sorex

coronatus

----- ----------------------,

(a)
Apodemus
sylvaticus

(c)
Clethrionomys

glareolus

Figur~ 6.- Schématisation des mouvements pour trois espèces de petits mammifères sur un site
expénmental du complexe « matrice-réseau» au sein des polders
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Le seuil limite de fragmentation serait
atteint et l'espèce ne se maintiendrait pas. De
plus, la présence du campagnol agreste (Mag)
dans les polders peut accentuer ce processus
par compétition. En effet, l'intervention modé
rée de l'homme sur ces digues herbeuses leur
confère un caractère de friche herbacée plus
favorable au campagnol agreste qu'au campa
gnol des champs quand ces deux espèces sont
en compétition pour le partage de l'espace
(SPITZ, 1965). En outre, BUTET et al. (1993)
remarquent que dans les paysages où le cam
pagnol des champs pullule, les autres espèces
de campagnol ne sont pas présentes. Dans no
tre étude, la présence très localisée du campa
gnol agreste (Mag) dans les polders apparaît
principalement dépendante de la taille des
éléments. li semble donc que cette espèce ré
ponde également à la fragmentation des habi
tats prairiaux. L'absence de données précises
de fonctionnement à l'échelle du site ne nous
permet pas de préciser plus en profondeur les
réponses fonctionnelles de cette espèce dans ce
type de paysage. Nous comptons acquérir ces
données par des expérimentations locales sur
les échanges digues herbeuses-matrice agricole
comme nous l'avons fait dans le cas haie
culture.

L'importante fragmentation des habitats
boisés dans les polders semble également pro
fondément affecter la dynamigue spatiale et
temporelle du campagnol roussatre (Cg). Nous
avons montré que la distribution de cette es
pèce est d'abord expliquée par le degré de
fermeture des di~ues q~e l'on peut assimiler au
terme de « qualité» (VAN APELDOORN et al.,
1992; POULTON, 1994) et ensuite par la sur
face boisée dans un rayon de 500 m. Les élé
ments J?ossédant une faible couverture boisée
mais bIen connectés supportent des effectifs
plus faibles que les éléments bien boisés mais
Isolés, et les éléments bien boisés et fortement
connectés ont les plus gros effectifs. Des ré
sultats préliminaires non exposés dans cet arti
cle ont montré que des sites vacants en hiver
pouvaient être recolonisés au cours du cycle
annuel. lis correspondent aux fragments les
plus isolés du réseau. li est difficile de parler
d'extinctions locales, le piégeage n'étant pas
exhaustif. Cependant pour la même espèce,
GEUSE et al. (1985) concluent à de nombreuses
extinctions locales dans des petits bois de taille
inférieure à 0.3 ha. De la même façon VAN
APELDOORN et al. (1992) mesurent des taux
d'extinctions locales de 7.8 à 13.8% par année
pour des bosquets de 0.6 ha. Les populations
locales diffèrent en taille et en dynamique, en
relation avec la qualité des digues et leur con
nectivité. Les digues les plus fermées et con
nectées ont des taux d'extinction faibles et
sont sources de disperseurs qui colonisent les
fragments de qualité médiocre et isolés à taux
d'extinction élevés. Cette dynamique corres-
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pondrait donc à un modèle de métapopulation
(LEVINS, 1970). Le maintien du campagnol
roussâtre dans cepaysa$e de polders apparaît
donc totalement dependant du choix
d'entretien et d'utilisation de l'habitat boisé
sur les digues.

Finalement, nous montrons comme le
soulignent SOULE et al. (1991) gue l'échelle de
perception pour la compréhenSIOn des proces
sus opérant est directement dél?endante de
l'espèce étudiée et ne répond pas a des princi
pes généraux. li existe des réponses fonction
nelles à la fragmentation des deux grands types
d'habitats (bOISé et herbeux) qui sont propres à
chacune des espèces. Les especes se singulari
sent en fait par leur degré d'inféodation à un
type d'habitat au cours du cycle annuel et leur
capacité à exploiter des habitats temporaires
(matrice agricole). Ceci doit nous alerter sur la
nécessité de diversifier les approches biologi
ques et spatio-t~mpor~lles dan.s la, r~cherche
des processus ecologlques qUI preSIdent au
maintien de la biodiversité dans les systèmes
hautement anthropisés.
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Mesures et influence de "l'isolement spatial sur la distribu
tion des carabiques forestiers dans un réseau bocager

The effects of spatial isolation on the distribution of forest carabid beetles
in a hedgerow network landscape

Sandrine PETIT* et Françoise BUREL*

RESUME

La connectivité est un point central dans les études portant sur les métapopulations mais sa mesure est géné
ralement ramenée à des distances euclidiennes, supposant ainsi que la matrice séparant des fragments d'habitat favo
rable est écologiquement neutre. Dans cette étude, nous examinons l'influence de l'isolement spatial des habitats
boisés sur la distribution de quatre espèces aptères de Coléoptères carabiques forestiers, espèces capables d'utiliser
le réseau d'éléments linéaires boisés pour coloniser l'espace agricole. Parmi ces quatre espèces, Abax arer, Archica
rabus nemoralis et Hadrocarabus problemaricus sont largement inféodés aux milieux boisés alors que Sreropus ma
didus est une espèce forestière ubiquiste trouvée en grande majorité dans les milieux boisés mais aussi en abondance
non négligeable dans les milieux ouverts adjacents aux habitats boisés.

Nous montrons que la distance au site occupé le plus proche est fortement corrélée à l'abondance des trois
premières espèces ce qui indique une structuration probable en métapopulation. Cette relation n'est pas significative
pour Steropus madidus, ce qui tend à prouver que la fragmentation des habitats boisés n'implique pas de fragmenta
tion des populations chez cette espèce. Nous montrons également que la mesure de la connectivité est améliorée de
façon significative si la qualité des éléments linéaires boisés utilisés pour les déplacements des carabes et la structure
ancienne du réseau bocager sont prises en compte.

MOTS-CLES : connectivité biologique, métapopulation, coléoptères carabiques forestiers, bo
cage, dynamique du paysage

ABSTRACT

Connectivity is a central feature in metapopulation studies but it is generally measured as euclidian distances
between patches scattered in a neutral matrix. In this paper, we examine the effect of spatial isolation of suitable
patches on the abundance of the forest carabid Abax ater in a dense hedgerow network. This species was previously
shown to use sorne linear wooded elements as corridors for movement between local populations and the study
aimed to find a rneasure this connectivity.

We dernonstrate that the distribution of Abax ater in the study area is strongly related to the euclidian distance
to the nearest occupied site as weil as to the euclidian distance to the nearest occupied woodlot which indicates that
this species shows metapopulation charasteristics. However, this correlation can be significatively irnproved if both
the quality of the network elernents used for displacernents and the ancient landscape structure (because of the natu
rai maintenance of populations after spatial isolation) are integrated in the measure of these two distances.

KEY-WORDS: connectivity, metapopulation, forest carabid beetles, hedgerow network, land
scape dynamics

• Laboratoire d'Evolution des Systèmes Naturels et Modifiés. URA CNRS 1853
Université de Rennes. Campus de Beaulieu, 35042 Rennes Cedex
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Mesures et influence de l'isolement spatial dans la distribution des carabiques

INTRODUCTION

Pour certaines espèces, ce processus peut
aboutir à la fragmentation des populations qui
se trouvent confinées à des fragments d'habi
tats favorables disséminés dans le paysage. Cet
ensemble de populations semi-Isolées peut
fonctionner comme une entité écologique uni
que, la métapopulation, dont la dynarruque est
gouvernée par des extinctions et des recoloni
sations successives (LEVINS, 1970; BOORMAN
et LEVITT, 1973).

Ces J?rocessus sont largement dépendants
de la distnbution spatiale et de la qualité des
fragments d'habitats favorables mais aussi des
caractéristiques biologiques des espèces,
comme leur capacité de dispersion. Cependant,
jusqu'à maintenant, la plupart des études por
tant sur les métapopulations n'ont pas réelle
ment pris en compte l'espace, les fragments
d'habitat étant considérés comme homogènes
et répartis dans une matrice écologiquement
neutre.

Dans le même temps, le développement
de l'écologie du paysage a pennis de montrer
l'influence des patrons spatiaux et de
l'hétérogénéité du paysage sur la distribution
des espèces (TURNER, 1987; SCHREillER,
1988) et sur la dynamique des métapopulations
(MERRIAM, 1984; OPDAM, 1987). Le concept
de connectivité biologique (BAUDRY et MER
RIAM, 1988) a été défim comme un paramètre
de fonctionnement du paysage qui mesure le
degré de liaison entre populatIons. L'utilisation
de ce concept dans les études demeure néan
moins simpliste car la perméabilité de la ma
trice est rarement prise en compte.

Le rôle corridor de certaines structures
linéaires du paysage a été montré chez de
nombreux groufes biologiques (MIDDLETON et
MERRIAM, 198 ; DUELLI et al., 1990; REH et
SEITZ, 1990; DMOWSKI et KOZAKIEWICZ,
1990 ; BAUR et BAUR, 1992) mais leur impact
sur la dynamique de la métapopulation a rare
ment été étudie (HENEIN et MERRIAM, 1990).

La mesure de l'isolement fonctionnel
comme distance euclidienne entre fragments
favorables ne prend pas en compte le compor
tement des espèces et les particularités (struc
ture et dynarruque) du paysage dans lequel elle
évolue. Le but de cette etude est la definition
d'une mesure de connectivité adaptée aux co
léoptères carabiques forestiers dans un paysage
fragmenté, le bocage.

Les populations locales de carabes fo
restiers présentent une forte probabilité
d'extinction quand elles sont isolées (DEN
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La fragmentation des habitats boisés est
aujourd'hui reconnue comme une des causes
pnncipales de la perte de biodiversité à
l'échelle mondiale (SOULE et Wn..cox, 1980).
BOER, 1985) ce qui rend indispensable les pro
cessus de colonisation pour le maintien de ces
espèces au niveau régional. La capacité de dis
persion de ces espèces aptères est néanmoins
limitée à quelques dizaines de mètres ce qui
rend leurs déplacements très dépendants de la
structure du paysage à une échelle fine. Chez
Abax ater, de petites populations locales peu
vent s'installer dans les chemins creux et cer
taines intersections du réseau boisé (PETIT et
BUREL, 1993 ; PETIT, 1994). Les chemins et les
haies larges à végétation dense sont utilisés
comme corridor de déplacement. Les densités
de populations y sont beaucoup plus faibles
que dans les bois et les individus se déplacent
de façon importante (BUREL, 1989; PETIT,
1994). Ces caractéristiques suggèrent une or
ganisation des carabes forestiers dans le bo
cage en métapopulation. La même étude chez
Steropus madidus (non publié) montre que les
densités de populations dans les bois et les
éléments lineaires boisés sont comparables ce
qui tendrait à indiquer que cette espèce pré
sente un pouvoir de disp'ersion plus Important
qu'Abax ater dans les eléments linéaires boi
sés.

Une organisation en métapopulation im
plique que la probabilité d'occurrence de
l'espèce est inversement proportionnelle à
l'isolement spatial du site, d'une part parce
que l'isolement augmente la probabilité
d'extinction d'une population locale (rescue
effect de BROWN et KODRIC-BROWN, 1977) et
d'autre part parce qu'il réduit les possibilités
de (re)colonisation des sites vacants.

Notre première hypothèse est donc que
les espèces inféodées aux habitats boisés
(Abax ater, Archicarabus nemoralis, Hadroca
rabus problematicus) vivent en métapopula
tion avec en conséquence une distribution spa
tiale sur le réseau bocager dépendante de
l'isolement spatial des sites échantillonnés. On
suppose par contre gue cette relation n'existe
pas chez l'espèce ublquiste Steropus madidus.
La mesure de connectivité la plus souvent
adoptée dans les études sur les métapopula
tions est la distance au site occupé le plus pro
che (HARISSON et al., 1988 ; SJORGREN, 1991 ;
OUBORG, 1993). Cependant, en partant de
l'hypothèse que les déplacements se font le
long du réseau boisé, l'utilisation d'une me
sure euclidienne paraît peu cohérente pour les
carabes forestiers. Notre première hyPothèse
est en conséquence que la connectivite biolo
gique, calculee comme une distance le long du
réseau boisé aura un sens biologique meilleur
qu'une distance euclidienne.
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Notre seconde hypothèse est que la me
sure de connectivité peut être améliorée si les
caractéristiques biologiques des espèces et du
paysage étudiés sont prises en compte. Chez
les carabes, plusieurs auteurs ont montré que
l'intensité et le type de déplacement varient
chez une même espèce selon le type d'habitat
où elle se trouve (BAARS, 1979; WALUN et
EKBOM, 1988 ; VERMEULEN, 1994 ; KENNEDY,
1994). On peut suspecter chez les carabes fo
restiers que les différents éléments du réseau
boisé ne sont pas tous aussi favorables pour les
déplacements.

D'autre part, DEN BOER (1985) a montré
que les populations locales de carabes peuvent
se maintenir en moyenne cinquante ans après
leur isolement ce qui suggère l'existence de
populations rémanentes sur le réseau bocager
actuel dont l'existence est liée à la structure du
réseau qui existait quelques décennies aupara
vant. On peut donc suspecter qu'une mesure de
connectivité qui intègre des coûts de déplace
ments différents selon le type d'élément du
paysage utilisé pour les déplacements et cal
culée sur la structure ancienne du réseau est un
meilleur prédicteur de la distribution des cara
bes forestiers dans le bocage.

SITE DE L'ETUDE

Cette recherche s'est déroulée à Saint
Marcan, dans le nord de l'me et Vilaine. Le
site étudié est un réseau bocager de 350 hecta
res comprenant 21 % de boisements de taille
très variable (0,015 à 17 hectares), 48% de
pâtures et 28% de prairies temporaires et cultu
res. Les 3% restant correspondent aux habita
tions et au réseau routier. La plupart des par
celles sont entourées de haies de châtaignier
(Castanea sativa) et de chêne (Quercus pedun
culata) ou de chemins creux qui sont formés
de deux talus parallèles boisés. Ce réseau boisé
de 41 km est relativement bien connecté. Une
description exhaustive des haies de la zone
d'étude a permis d'en établir une typologie
(PETIT et BUREL, soumis). On distingue des
haies denses (larges avec recouvrement des
strates arbustives et arborescentes important),
des haies intermédiaires (couvert arbustif et
arborescent discontinu) et des haies basses qui
ne contiennent pas d'arbres.

METHODE

Echantillonnage des carabes forestiers

Dans le but de se focaliser sur les rela
tions entre l'isolement spatial et la distribution
des carabiques étudiés, nous avons choisi des
sites d'échantillonnage a priori les plus favo-

rables pour ces espèces, c'est-à-dire des bos
quets (30 stations), les chemins creux (20 sta
tIons) et les haies les plus denses (47 stations).
Tous les bosquets d'une superficie supérieure à
un hectare ont été échantillonnés car ils peu
vent être considérés comme des sources im
portantes. Les chemins creux ont é~alement

été systématiquement échantillonnes étant
donnée leur importance dans les processus de
diffusion des carabes forestiers dans l'espace
agricole (BUREL, 1989).

Les carabiques ont été récoltés dans des
pièges Barber de 13 cm de diamètre et de
25 cm de hauteur, ouverts pendant une se
maine (huit relevés de mai à septembre 1993).
Les abondances ont été sommées sur l'ensem
ble de la période de piègeage.

Les quatre mesures de la connectivité

La mesure de base de la connectivité est
la Distance au Site Occupé le plus Proche
DSOP.

* La première mesure que nous avons ef
fectuée est basée sur des distances euclidien
nes, c'est-à-dire des distances «à vol
d'oiseau» entre stations de piégeage.

* La seconde mesure de connectivité a
été effectuée en suivant le réseau d'éléments
linéaires boisés. Pour cela, tous les éléments
boisés de la zone d'étude ont été localisés sur
le terrain puis digitalisés sur un Système d'in
formation Géographique. On obtient ainsi une
carte de la zone où figurent tous les éléments
boisés ce qui a permis de calculer ces distan
ces.

* Pour la mesure de connectivité inté
grant les coûts de déplacement selon la nature
des éléments linéaires boisés, nous avons gé
néré une image du réseau présentant la typolo
gie des haies. La distance entre deux points
donnés du réseau est la somme des distances à
parcourir sur chaque type d'élément (bois,
chemin, type de haie). Dans certains cas, il
n'est pas possible de joindre deux points en se
déplaçant uniquement sur le réseau boisé; on a
alors un déplacement sur la matrice. TI est
également possible de devoir traverser une
route.

La Distance au Site Occupé le plus Pro
che DSOP va donc s'écrire comme SUIt:

DSOP = Dbo + Dch + Dh1 + Dh2 + Dh3
+Dma + Dro (1)

où
Dbo est la distance à parcourir dans un

bois;
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Dch est la distance à parcourir dans un
chemin;

Dh 1, Dh2, Dh3 est la distance à par
courir dans une haie de type HI, H2 ou H3 ;

Dma est la distance à parcourir dans la
matrice ;

Dro est la distance à parcourir pour tra
verser une route.

Le coût de déplacement pour chaque
type d'élément du paysage peut être estimé
comme le produit de la distance à parcourir par
un facteur n :

DSOP =nboDbo + nchDch + nhlDhl + nh2 Dh2
+ nh3Dh3 + nmaDma + nroDro (2)

Les bois et les bosquets sont des habitats
optimaux pour des espèces forestières ce qui
permet de considérer que le coût de déplace
ment est égal à la distance à parcourir (nbo =
1). Les autres facteurs de nch à nro restent à dé
terminer. Pour chacune des quatre espèces, les
coûts de déplacement dans les différents types
d'éléments du paysage sont issus de la biblio
graphie et d'observations personnelles et ont
été affinés en optimisant le coefficient de cor
rélation de Spearman entre l'abondance de l'es
pèce et la mesure de connectivité calculée
(voir PETIT et BUREL, soumis).

* Pour tester l'hypothèse de l'existence
de populations relictuelles sur le réseau, nous
avons utilisé la mesure précédente sur le ré
seau qui existait en 1952, reconstitué par ana
lyse de photographies aériennes (structure et
typologie des haies). Ce délai de quarante ans a
eté choisi pour deux raisons. D'une part, le
temps moyen de persistence d'une population
locale isolée d'Abax ater a été estimé a 50 ans
d'où le choix d'une échelle de temps cor
respondante. D'autre part, c'est dans les an
nées 1950 'l.ue les réseaux bocagers bretons ont
commencé a subir des déstructurations, liées à
la mutation des pratiques agricoles.

Nous pouvons donc considérer que le ré
seau bocager de 1952 est une bonne représen
tation de ce qu'il était depuis plusieurs décen
nies avant cette date.

Pour chaque méthode de calcul de la
connectivité, la relation entre abondance des
espèces et isolement spatial est mesurée par le
coefficient de corrélation de Spearman.

Pour tester si la mesure de connectivité
est significativement améliorée en intégrant i)
le réseau boisé par rapport à une distance eu
clidienne et ii) les couts de déplacement et la
structure ancienne du réseau, les coefficients
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de corrélation obtenus seront comparés en uti
lisant une modification du test de Hotelling
(DUNN et CLARCK, 1971) utilisée pour compa
rer des coefficients de corrélation dépendants.

RESULTATS

La distribution des quatre espèces étu
diées est présentée figure 1 et l'occupation des
différents types d'éléments du paysage échan
tillonnés dans le tableau 1. Ces espèces occu
pent les trois types d'habitat avec des fréquen
ces comparables et sont relativement repan
dues sur la zone d'étude.

Comparaison des distances euclidiennes et
des distances sur le réseau boisé

L'abondance d'Abax ater, Archicarabus
nemoralis et de Hadrocarabus problematicus
est significativement corrélée à l'isolement
spatial des sites avec les deux méthodes de
calcul de la connectivité (tableau 4) ce qui in
dique une structuration probable en métapo
pulation. Par contre l'isolement spatial n est
pas un bon prédicteur de l'abondance de Stero
pus madidus sur les sites échantillonnés.

Les corrélations obtenues entre l' abon
dance d'une espèce sur les sites et la connecti
vité mesurée 1) comme une distance eucli
dienne et ii) comme une distance en suivant le
réseau boisé ne diffèrent significativement que
pour l'espèce Abax ater (tableau 2). TI est ce
pendant mtéressant de noter que les deux mé
thodes de calcul donnent des valeurs de dis
tance identiques pour la majorité des sites de
piègeage, ceci en raison du linéaire important
de haies.

Pour les quatre espèces, ceci se traduit
par des coefficients de corrélation entre distan
ces euclidiennes et distances le long du réseau
compris entre 0.870 pour Abax ater et 0.914
pour Hadrocarabus problematicus.

Intégration de la qualité des éléments et de
la dynamique récente du réseau boisé

L'optimisation de la corrélation entre
abondance des espèces et mesure de connecti
vité a permis de définir les coûts de déplace
ments pour chaque espèce dans chacun des ty
pes d'élément du paysage utilisé (tableau 3).

Pour les trois premières espèces, la me
sure de la connectivlté est améliorée de façon
significative si des coûts de déplacement sont
attribués à chaque type d'élément du paysage et
si elle est faite sur le réseau de 1952
(tableau 4).
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DISCUSSION

Dans cette étude, nous montrons que
l'isolement spatial des habitats favorables oc
cupés est un facteur important pour expliquer
la distribution des carabes forestiers au niveau
du réseau bocager. Le cas de Steropus madidus
indique clairement que cette relation n'est vraie
que pour les espèces qui sont réellement inféo
dées aux milieux boisés. TI y a donc de fortes
présomptions pour que les trois espèces Abax
ater, Archicarabus nemoralis et Hadrocarabus
problematicus soient structurées en métapo
pulation.

La mesure de l'isolement spatial est si
gnificativement améliorée si on 'prend en
compte la qualité des éléments du reseau et la
structure passée du réseau ce qui souligne la
nécessité de prendre en compte des données
biologiques dans ce type d'étude.

Les coûts de déplacement que nous ob
tenons dans les différents éléments du réseau
sont cohérents avec les données bibliographi
ques concernant les espèces étudiées. Pour les
quatre espèces, nous mettons en évidence un
effet barrIère des routes déjà mis en évidence
chez les carabes par capture - recapture
(MADER, 1984).

La diffusion à travers les parcelles agri
coles semble aussi difficile que la traversée des
routes pour Abax ater et Archicarabus nemo
ralis. Ce sont deux espèces considérées
comme forestières sténotypiques (TURIN et
HEUERMAN, 1988). Abax ater est exception
nellement capturé dans les milieux ouverts
(DEVEAUX, 1978; CLAVREUL, 1984; BUREL,
199~) où l'on. ne connaît pas sa probabilité de
survIe. Archlcarabus nemoralis est parfois
trouvé dans les parcelles mais il semble y faire
de rapides incursions et retourne très vite dans
la forêt adjacente (KENNEDY, 1994).

La matrice semble plus perméable pour
Ha,!:ro.ca~a.bus problematlcus. Cette espèce de
foret lOteneure (BUREL, 1989) peut pénétrer
dans la lande ( DEN BOER, 1970; Buse 1988)
et dans les pâtures (VAN DER ENT et VAN DIIK,
1991) adjacentes à un milieu boisé. RIINSDORP
~ 19~q) a ~s en éyidence qu'environ 5% des
lOdIvIdus d une foret peuvent en sortir avec des
mouvements directionnels pour aller dans une
lande adjacente et interprète ce comportement
comme un ~omportement de ,dispersion. Les
stades larvaIres de cette especes présentent
ég,alement des capacités de dIspersion non né
gligeables (BElZ, 1992). Cependant, ces dé
pl~~ements se limitent toujours aux habitats de
liSIere.

Steropus madidus peut par contre se
trouver dans des milieux ouverts non adjacents
à un milieu boisé ce qui la rend moins dépen
dante que les autres espèces étudiées à la con
nectivité spatiale du réseau boisé. Dans les
analyses de BUREL (1991), elle app'araît
comme une espèce caractéristique des nulieux
boisés fragmentés dans l'espace ou instables
dans le temps, ce qui impliguerait qu'elle pré
sente un pouvoir de disperSIOn important. Les
études de capture - recapture que nous avons
menées dans un bosquet connecté à un chemin
creux confortent cette hypothèse car si en
terme de mobilité Steropus madidus et Abax
ater sont comparables, la caractéristique de
l'espèce sténotypique Abax ater est une chute
drastique de denSIté de population quand on
passe du bosquet au chemin creux alors que la
densité de Steropus madidus reste aussi élevée
dans les deux habitats, ce qui lui confère un
pouv~ir 4e c?lonisation bien plus important.
La dIffuSIOn Importante de Steropus madidus
dans le réseau boisé et sa capacité à utiliser les
milieux ouverts ont pour résultat des flux d'in
dividus à travers le paysage qui sont certaine
ment suffisants pour assurer une cohésion en
tre populations et prévenir les extinctions lo
cales.

Les types de haies que nous avons identi
~és ~~mblent être différenci~es par les espèces
etudIees, notamment les haIes basses qUI pré
sentent une perméabilité toujours plus faibles
que les haies arborescentes. Les chemins creux
se révèlent être particulièrement favorables à
ces espèces puisque qu'ils présentent la même
perméabilité que les bois pour Archicarabus
nemoralis, Hadrocarabus problematicus et
Steropus madidus.

.Si elle es~ significative, la différence en
tre dIstances SImples le long du réseau et la
mesure de connectivité prenant en compte les
caractéristiques biologiques de l'espèce n'est
pas frappante. En fait, les distances SImples sur
le réseau actuel se révèlent être des prédicteurs
déjà significatifs de la distribution des carabes
forestiers, ce qui va dans le sens d'une utilisa
tion du réseau boisé pour leur diffusion, ex
cepté pour Steropus madidus. Le réseau de
Samt Marcan a peu changé depuis 1952 et les
résultats, seraien~ certa~nement plus probants
sur un reseau qUI a SUbI une nette destructura
tion pendant cette période.

D'autre part, si les coûts de déplacement
que nous avons déterminés sont cohérents avec
la biologie des espèces concernées, l'échelle
d:ob~erv,,:tion de cette, étude ne permet pas
d estImatI~n ,fine dp,deplacement des espèces
dans les dIfferents elements du réseau.
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Abax aler
o Absent
• 1.10 individus
@10 • 25 IMiVldus
• >25 individus

Archicarabus
nemoralis

o Absent
• là10 individus
@10 • 25 Individus
• >25 individus

H adrocarabus
problematicus

o Absent
.1.10 individus

Ci) 1 0 • 25 individus
• >25 individus

o Absent
• 1.20 individus
@20 • 50 individus
• >50 individus

Figure 1.- Cartes du réseau boisé présentant la distribution des quatre espèces.des quatre espèces
(les fragments boisés sont représentés en gris et le réseau d'éléments linéaires boisés par des
traits noirs)
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Tableau 1
Pourcentages de sites occupés par les espèces

(n =97 ; 30 bosquets, 20 chemins creux et47 haies)

Abax ater
Archicarabus nemoralis

Hadrocarabus problematicus
Steropus madidus

Pourcentage de sites occupés par l'espèce
Bosquets Chemins Haies

65 40 35
58 75 65
62 54 50
97 95 83

Total
47.5
66
55
92

Tableau 2
Coefficients de corrélation de Spearman entre l'abondance et l'isolement, calculés selon deux

méthodes. La première mesure de connectivité est la DSOP euclidienne et la seconde est calculée
le long du réseau boisé. La significativité de la différence entre les corrélations obtenues pour une

espèce avec les deux méthodes est mesurée par le test de Hotelling.
(* =significatif au seuil de 1%, n =97 ; NS =non significatif au seuil de 5%)

-0.361 * -0.461 *
-0.397 * -0.413 *
-0.287 * -0.338 *

Mesure de connectivité
Distance eucli- Distance en suivant le

dienne réseau boisé
Abax ater

Archicarabus nemoralis
Hadrocarabus
problematicus

Steropus madidus -0.125 NS -0.122 NS

Test de Hotelling

t =2.12 (0.05)
t =0.33 (NS)
t = 1,26 (NS)

t =0,041 (NS)

Tableau 3
Coût de déplacement des espèces. Les facteurs n sont déterminés rar optimisation
du coefficIent de Spearman entre abondance des espèces et calcu de 1Isolement.

A.ater
A.nemoralis

H. problematicus
S. madidus

n bois
1
1
1
1

Coût du déplacement (n x distance à parcourir)
n chemin n Hl n H2 n H3 n matrice n route

2 2 2 3 15 15
1 3 3 4 15 15
1 4 4 5 7 12
1 2 3 5 5 30

Tableau 4
Coefficients de corrélation de Spearman entre l'abondance et l'isolement, calculé selon trois mé
thodes A, B et C. La significativité de la différence entre les corrélations obtenues pour une es

('èce avec les méthodes A et C est mesurée par le test de Hotelling.
(* =sIgnificatif au seuil de 1%, n =97 ; NS =non significatif au seuil de 5%)

Mesure de connectivité

Abax ater
Archicarabus nemoralis
Hadrocarabus problematicus
Steropus madidus

A - simple
sur réseau

de 1993
-0.461 *
-0.413 *
-0.338 *

-0.122 NS

B - avec des
coûts de dé
placement

0.506 *
0.575 *
0.380 *

0.248 NS

C - avec des
coûts et sur le
réseau de 1952

-0.581 *
-0.570 *
-0.453 *

-0.193 NS

Test de Hotelling
entre A et C

t =2.52 (0.02)
t =3.24 (0.01)
t = 1,98 (0.05)
t = 1,33 (NS)
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Jusqu'à maintenant, la dynamique des
métapopulations a été étudiée sous forme de
modèles mathématiques avec peu ou pas de ré
férences spatiales ce qui les rend peu utilisa
bles pour l'étude de métapopulations existant
dans un paysage donné (HANSKI et Gu.PIN,
1991 ).

L'effet de secours (BROWN et KODRIC
BROWN, 1977), gui augmente le taux d'immi
gration en fonctIon de la densité de popula
tions des habitats occupés au niveau d'un pay
sage a été pris en compte dans les modèles de
HANSKI (1991). VERBOOM (VERBOOM et al.,
1991) a modélisé la dynami9.ue de la métapo
pulation de la Sitelle en utiltsant la connecti
vité comme paramètre intervenant dans le taux
de recolonisation. La connectivité était dans ce
cas une mesure pondérée des distances aux ha
bitats favorables dans le voisinage. La superfi
cie des habitats a été utilisée par HANSKI et
GYLLENBERG (1993) dans leur modèle.

La liaison entre modèles mathématiques
et données empiriques est très récente. C'est le
cas du modèle concernant le papillon Melitae
cinxia (HANSKI et al., 1994) qui survit grâce à
un équilibre entre extinctions et recolonisa
tions, la densité dans les habitats occupés
augmentant quand l'isolement spatial diminue
et que la superficie de l'habitat augmente. TI a
donc été nécessaire pour construire ce modèle
d'utiliser des fonctionslermettant de décrire la
relation entre la densit de population dans les
habitats et les paramètres spatiaux comme la
taille des habitats et leur isolement (HANSKI et
THOMAS, 1994).

Notre étude, en insistant sur la nécessité
de prendre en compte la localisation des habi
tats dans l'espace et sur le besoin de définir une
mesure de connectivité fonctionnelle s'inscrit
dans cette nouvelle vision de l'analyse des
métapopulations.
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Analyse de la sélection du site de nid par l'étourneau Stur
nus vulgaris au niveau du paysage

Nest site selection in starling Stumus vulgaris
at landscape level

Gwénaëlle MENNECHEZ* et Philippe CLERGEAU*

RESUME

Les variations de densité de l'étourneau Sturnus vulgaris ont été analysées le long d'un gradient d'urbanisation
pour déterminer les facteurs clés impliqués dans la sélection du site de nid au niveau du paysage. Deux types de fac
teurs ont été testés: les uns concernent la description de l'occupation du sol et les autres traduisent l'organisation
spatiale des éléments du paysage. Cette étude a été menée à trois échelles spatiales distinctes. qui sont le « district»
(103 hectares), le «macrohabitat » (10 hectares) et le «microhabitat » (1 hectare). Nos résultats révéleraient l'im
portance de la fragmentation de la pelouse dans le choix d'un site de nidification. De plus. ils permettent de dégager
une échelle privilégiée à laquelle opérerait la sélection de l'habitat par l'étourneau au niveau du paysage, l'échelle du
macrohabitat. Ce travail original sur un oiseau cavernicole a permis une mise au point méthodologique face aux
contraintes du milieu urbain.

MOTS-CLES : sélection de l'habitat, oiseau généraliste, gradient d'urbanisation, analyse multi
échelles. écologie du paysage

ABSTRACT

Variation in starling density along a urban-rural gradient was studied to find factors involved in nest site se
lection at landscape level. We have tested several structure features which were not only surface area of four land·
scape elements. but also three spatial organisation characteristics. The study was conducted at different spatial
scales: «urban district» (103 hectares). «macro-habitat» (10 hectares). and «microhabitat» (1 hectare). Results show
the role of lawn ragentation in nest site choice. and the high starling density in town center. Habitat selection seems
to involve sorne mechanisms operating at the landscape level and particularly at macrohabitat scale. This original
work has permitted to adjusted a method to the urban landscape.

KEY-WORDS : habitat selection, generalist bird, urbanisation gradient, multi-scale analysis,
landscape ecology

INTRODUCTION

La sélection de l'habitat est considérée
comme étant une extension de la théorie de
l' « optimal foraging» (ROSENWEIG, 1985;

ORIANS et WITI'ENBERGER, 1991). Le modèle
de MACARlHUR et PIANKA (1966) stipule en
effet qu'un organisme réalise des choix sur sa
façon d'exploiter son environnement : ses
gaIns, en terme de rapport coût-bénéfice, doi

* Laboratoire d'Evolution des Systèmes Naturels et Modifiés associé à l'INRA et au CNRS (UA 1853)
av. du Gal Leclerc. bât. 25, 35042 RENNES cedex France Tél. : 99.28.69.25 Fax: 99.38.15.71
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vent être maximaux. Le choix d'un habitat est
essentiel puisqu'il déterminera la quantité et la
qualité de ressources disponibles et donc la
survie et le succès reproducteur des individus.

La sélection de l'habitat opère à plusieurs
échelles spatiales, depuis les plus fines jus
qu'aux échelles biogeographiques (STEELE et
WHELAN, 1994). Par exemple, lors de la mi
~ration vers les zones d'hlvernase, elle peut
etre assimilée à une prise hiérarchIque de déci
sions depuis le choix d'une région jusqu'à celui
d'une station précise, chaque étape mettant en
cause des processus différents (HUTIO, 1985).

Si un nombre important de travaux a été
réalisé dans le cadre de l' « optimal foraging »
(GoSS-CUSTARD, 1977; STEPHEN et KREBS,
1986; SALLABANKS, 1993) ou du choix du site
de nid au niveau local (URBAN et SMITH,
1989), peu de scientifiques se sont penchés sur
le ChOIX de l'habitat au niveau du paysage
(WIENS, 1989). Pourtant compte tenu de la ca
pacité de mobilité des oiseaux, il apparaît in
dispensable de travailler aussi à ce niveau.
Dans le cas des espèces généralistes, la plupart
des auteurs (par exemple WIENS, 1976; MAC
KENZIE et SEALY, 1981) s'accordent à penser
que la sélection du site de nid ne repose que
sur des facteurs locaux (caractéristiques de la
cavité pour les cavernicoles comme l'étourneau
Stumus vulgaris par exemple). Cependant
KOLASA (1989) considère que ces espèces, qui
ne sont pas inféodées à un type d'habitat parti
culier, ne peuvent percevoir l'hétérogénéité des
habitats qu'à une échelle grossière.

Nous nous sommes attachés à déterminer
si les étourneaux répondaient ou non au niveau
du paysage, notamment en milieu urbain où ils
semblent de plus en plus présents. L'utilisation
d'un gradient environnemental, méthode parti
culièrement efficace pour révéler les relations
entre les espèces et leur milieu (ROTTENBERRY
et WIENS, 1980; KARR et FREEMARK, 1983) a
été privilégiée. D'ailleurs le gradient d'urbani
sation peut être un outil puissant en écologie
du paysage (MAcDoNNEL et PICKETT, 1990).

D'une part, il présente sur un espace ré
duit différents types d'habitat de qualite a prio
ri différente et pennet donc d'étudier les rela
tions existant entre les espèces et la structure
environnementale (taille, fonne, structure et
organisation des éléments).
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D'autre part, il est bien adapté à des étu
des multi-échelles. La distribution des étour
neaux exprimée en tenne de densité a donc été
analysée le long d'un tel type de gradient (du
centre ville aux zones agricoles), à plusieurs
échelles spatiales (de quelques hectares à plu
sieurs kilomètres carrés).

Ce travail s'inscrit dans une recherche
plus large sur les interrelations milieu agricole
milieu urbain à travers un modèle oiseau et
constitue une première approche de la problé
matique. TI dOIt pennettre avant tout une mise
au point méthodologique (analyses cartogra
phiques et méthodes de comptage d'oiseaux,
détermination d'indices environnementaux)
face aux contraintes de travail imposées par le
milieu urbain.

SITES ET METHODES

Zone d'étude et choix des échelles

Notre étude a été réalisée sur la ville de
Rennes (ouest de la France) et son proche dis
trict. Cette analyse de la sélection de l'habitat
porte sur trois echelles du paysage (figure 1).
Ce nombre a été dicté par une volonté de tenir
compte d'un nombre suffisant d'échelles, tout
en conservant différentes structures spatiales
homogènes bien distinctes (KOLTIAR et WIENS,
1990). Les chances de détecter une échelle
pour laquelle il y a réponse des oiseaux sont
ainsi multipliées. Le choix des échelles est
justifié par la mobilité et les comportements de
l'étourneau en période de reproduction
(ADmcoTT et al., 1987).

Les zones d'étude correspondant à cha
cune des échelles ont été largement définies à
partir des critères des géographes (ROUE,
1987).

Echelle du district (de l'ordre de quelques di
zaines de milliers d'hectares)

Cette échelle rend compte de la capacité
de mobilité journalière des etourneaux quelle
que soit la période du cycle annuel
(CLERGEAU, 1993). Elle pennet d'opposer le
milieu urbain au milieu rural, tout en tenant
compte de la zone de transition entre ces deux
systèmes: la zone périurbaine. Trois zones de
degré d'urbanisation différent sont ainsi défi
nies à partir d'une photo aérienne au 1:7500.
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Figure 1.- A l'échelle du district trois zones sont définies: la Ville (V), le Périurbain (P), la Cam
pagne (C). 27 itinéraires-échantillons ornithologiques sont réalisés, répartis sur l'ensemble du
district. A l'échelle du macrohabitat, six quartiers (carrés noirs) ont fait l'objet d'une analyse. Pour
chaque quartier, les variables environnementales sont estimées à partir d'un échantillon de 18
hectares et la densité d'étourneaux à partir de trois itinéraires-échantillons. A l'échelle du micro
habitat, 28 sites ont fait l'objet d'une analyse (un seul cadre échantillon de 4 hectares ; un itiné
raire-échantillon ornithologique).
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Tableau 1
Les six quartiers retenus à l'échelle du macrohabitat sont caractérisés 1) par la Ifoportion relative

des élements d'occupation du sol (P=Pelouses et prairies rases; B=Bâti ; T= erre nues et la-
bours ; M=Matnct:) et 2) Fc~' l'organisation s~iale des élém~nts d'o~c,!pation ~~ sol

(FP=FragmentatlOn de 'element Pelouse ; =Fr~mentauon de 1element Bau ;
H=Hétérogénéité glob e)

Macro Caractères P (%) B(%) T(%) M(%) FP FB H (%)
habitats
Centre bâti dense, élevé 1 52 0 47 38,3 16,2 37

Sévigné zone pavillonnaire 38 24 2 36 20,3 37,4 60
avec jardins

ZUP sud habitat collectif, 44 16 0 40 20,1 19,7 50
structure aérée

Beaulieu zone industrielle, 54 16 1 29 12,9 14,3 46
faculté

Cesson zone résidentielle, 42 16 6 36 24,7 42,1 62
récente

Frinière fermes et habitat 40 2 5 53 27,9 8,2 27
néo-rural

Echelle du macrohabitat (de l'ordre de quel
ques dizaines d'hectares)

Le macrohabitat est défini par MORRIS
(1987) comme la surface minimale nécessaire
à un individu pour la réalisation d'une activité
biologique particulière. L'étourneau en période
de reproduction exploite préférentiellement
des zones de gagnage distantes de moins de
300 mètres du nid (TINBERGEN, 1981 ; FEARE,
1984).

La taille des quartiers, au sens urbaniste
du terme, coïncide avec l'étendue du domaine
utilisé alors par l'espèce.

Six quartiers de composition et de
structures différentes ont été retenus (ta
bleau 1), dont quatre sont répartis le long d'un
transect allant du centre ville à la campagne.
L'axe est-ouest du district a été privilégie.

Echelle du microhabitat (quelques hectares)

Durant la phase de fin de nourrissage, les
adultes limitent très fortement les distances à
parcourir. Us exploitent ainsi préférentielle
ment les zones alimentaires les plus proches du
site de nidification. TINBERGEN (1981) et
CLER-GEAU (1981) montrent en effet que dans
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certaines zones, la distance moyenne parcou
rue n'excède pas 100 mètres. Nous avons rete
nu 28 microhabitats au sein des quartiers étu
diés. L'environnement proche du nid est ainsi
pris en compte.

Méthodes d'échantillonnage

La description des zones d'étude sur le
plan environnemental mais aussi sur le plan
ornithologique passe par l'utilisation d'indices
adaptés au milieu urbain.

Variables de l'habitat

Nous proposons plusieurs variables envi
ronnementales, certaines uniquement de des
cription de l'utilisation du sol et d'autres pre
nant en compte l'organisation spatiale des élé
ments du paysage (FORMAN et GODRON,
1986). Le choix des variables tient compte de
la biologie de l'espèce considérée. Nous avons
ainsi étudié :

- Les proportions relatives d'éléments
d'occupation du sol potentiellement utilisées
par l'etourneau en période de reproduction
(CLERGEAU, 1986). Dans le cadre de cette
première approche, nous avons limité notre
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analyse à 4 types de variables : (i) le bâti qui
est une source potentielle de cavités; les zones
traditionnelles d'alimentation de l'étoumeau
avec respectivement (ii) les pelouses ou prai
ries rases et (iii) les terres nues ou les labours;
(iv) la « matrice» 9ui correspond aux éléments
peu ou pas exploites par l'espèce.

- Un indice de fra~mentation des surfa
ces de pelouse et de bati. La fragmentation
d'un élément au sein du paysage peut être ap
prochée par le rapport périmètre/surface
(MENNECHEZ, 1994).

- L'hétérogénéité globale. En milieu ur
bain, l'hétérogénéité spatiale est encore peu
exprimée par les géographes (GOUERY, com.
pers. ; HULBERT, com. pers.). L'indice le plus
utilisé est la formule de Diversité de Shannon
qui intègre le nombre et l'occurrence des élé
ments, mais ne tient pas compte de l'agence
ment spatial de ceux-ci. BAUDRY et BAUDRY
BUREL (1982) proposent d'utiliser non plus les
éléments pris mdIviduellement mais des cou
ples d'éléments rencontrés le long d'un tran
sect. La formule retenue est donc :

H = - S P(i,j) logz P(i,j)

avec
P(i.j) : probabilité de rencontrer l'élément
i puis l'élément j sur un transect

P(i.j) =n(i,j) / (N-l)
N =nombre de points le long de la sé
quence
n(i,j) =nombre de couples (i,j) rencontrés
le long d'un transect

Hmax =loga UZ

U =nombre d'éléments du paysage

L'hétéro~énéité spatiale est calculée à
l'aide du logicIel NESTOR version 2.1 créé par
AL JALLAL, BAUDRY et DENIS (INRA-SAD).
Dans cette analyse multi-échelles, l'extension
des aires d'étude varie de l'ordre de l'hectare
pour l'échelle la plus fine à celui de plusieurs
milliers d'hectares pour l'échelle la plus gros
sière. Nous avons travaillé avec une résolution
identique pour les trois échelles. La résolution
(grain), choisie techniquement d'après les pos
SIbilités de la photo-interprétation, est de trois
mètres.

Les variables du milieu sont obtenues à
partir d'une cartographie de l'occupation du sol
réalisée par photo-interprétation d'émulsion
couleur IGN au 1:2000 (échelle cadastrale).

Les échelles au 1:25000 et au 1: 10000, géné
ralement utilisées par les urbanistes (LENCO,
1993) s'avéraient etre trop peu précises pour
permettre notre étude aux échelles du macro
habitat et du microhabitat. Un grand nombre
de contrôles de terrain a été réalisé. Afin de
limiter les déformations de parallaxe des pho
tographies aériennes, les éléments identIfiés
sont reportés sur des plans cadastraux. Chaque
quartier étudié a été dIgitalisé puis traité par un
Système d'Information Géographique (IDRISI,
version 4.1). Le choix de l'outil SIG a été justi-'
fié par notre volonté de travailler à plusieurs
échelles. TI permet le passage d'une cartogra
phie traditionnelle de t)J>e vecteur à une carto
~raphie de rype raster, 1aire d'étude peut alors
etre modifiee à volonté. Chaque macrohabitat
est échantillonné par deux cadres « raster» de
3OOx300 mètres, soit 18 hectares. Les micro
habitats correspondent quant à eux à un cadre
unique de 4 hectares (SOIt 200x2oo mètres).

Les données ornithologiques

Les effectifs d'oiseaux ont été estimés
par la méthode des itinéraires-échantillons
(BLON-DEL, 1969). Cette méthode s'avère être
appropriée au cadre urbain (visibilité limitée,
fond sonore élevé, espaces privatifs limitant
l'accès aux voies de circulatIOn). Nous obte
nons un indice de densité. L'échantillonnage
devant permettre une étude comparative, les
itinéraires-échantillons ont été rigoureusement
effectués dans les mêmes conditions. Les itiné
raires-échantillons ont une longueur constante
de 400 mètres à l'échelle du district et du ma
crohabitat, et de 200 mètres à celle du micro
habitat. Seuls les oiseaux présents dans un f.'.é
rimètre de 20 mètres de part et d'autre de IIti
néraire-échantillon sont comptabilisés.

Trois périodes ont été retenues au cours
de la saison de reproduction afin de traduire au
mieux l'utilisation de l'espace chez un oiseau
qui présente une bonne synchronisation des
pontes (CLERGEAU, 1985) :

- Durant la phase de formation des cou
ples et de construction du nid (mars-avril),
chaque itinéraire-échantillon est parcouru aller
et retour en 20 minutes. L'ensemble des étour
neaux vus et entendus a été comptabilisé et ce,
quelle que soit leur activité (en vol, en ali
mentation, perchés ou chanteurs). On déter
mine ainsi un «indice de fréquentation ». Le
nombre potentiel de couples reproducteurs as
sociés à une cavité, « indIce de nidification »~ a
été déterminé par les observations de chanteurs
vus ou entendus, de visites de cavités et de
comportements de construction. Les itinérai
res-echantillons ont été réalisés dans la phase
d'activité optimale des oiseaux, c'est-a-dire
dans les quatre premières heures de la matinée
(HAUS-BERGER, 1986). TIs ont tous été effec-
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tués trois fois au cours de cette période d'ins
tallation des oiseaux.

- Durant les l'hases de nourrissage de la
première (mai) l'U1S de la deuxième couvée
Uuin), les itinénures-échantillons sont parcou
rus une fois à chacune des deux périodes de
nourrissage des jeunes. L'objectif est de locali
ser les nids pour lesquels il y a eu production
de jeunes. Cette localisation est permise par
l'observation d'individus en nouITlssage (por
teurs de proies) et par l'écoute des vocalisa
tions émises par les jeunes au nid. La somme
de ces nids correspond à l' «indice de repro
duction ».

A l'échelle du district 27 itinéraire
échantillons sont réalisés. lis sont répartis sur
l'ensemble des trois zones définies, la Ville, le
Périrurbain et la Campagne.

La densité des étourneaux au sein de
chaque microhabitat et de chaque macrohabitat
est estimée respectivement par un et trois rele
vés ornithologiques.

RESULTATS

L'indice de fréquentation n'est corrélé à
l'indice de reproduction qu'à l'échelle du ma
crohabitat et à l'indice de nidification qu'à
l'échelle du microhabitat. Du fait de cette rela
tive indépendance, nous examinerons systé
matiquement les trois indices.

Echelle du district

Les étourneaux sont présents sur l'en
semble du district (tableau 2). Les indices de
reproduction et de nidification ne répondent
pas au gradient d'urbanisation (test de Kruskall
et Wallis). D'ailleurs, l'indice de nidification
moyen est sensiblement le même sur les trois
zones définies. La Ville serait donc capable
d'accueillir autant d'individus nicheurs que le
milieu rural.

Analyse de la sélection du site de nid par l'étourneau

Cependant, la Ville se distingue de la
zone Périurbaine et de la Campagne par une
variance des indices de fréquentation et de ni
dification significativement plus faible (test F ;
p<0,05).

Echelle du macrohabitat

La distribution sur le ~radient d'urbani
sation (défini par quatre unites paysagères) des
indices de fréquentation et de mdification a été
com"parée à la distribution attendue (test de
Chi"). Les quartiers de type industriel (Beau
lieu) et de type rural (Frinière) sont plus fré
quentés que les quartiers propres à la ville
(Centre ville, SéVIgné) (Chi2=9,96; p<0,05).
Nous avons voulu déterminer si cette fréquen
tation sélective des quartiers le long du gra
dient était le reflet (i) de la position des quar
tiers le long du gradient d'urbanisation ou (ii)
de la structure interne des quartiers eux
mêmes. Pour cela, nous avons analysé la dis
tribution des indices ornithologiques dans trois
quartiers périurbains (proportion relative de
bâti égale à 16%), dont l'organisation spatiale
des éléments est différente. li apparalt très
nettement que Cesson, caractérisé par une hé
térogénéité et une fragmentation des éléments
plus élevées que celles des quartiers de grands
ensembles, est beaucoup moins visité par les
oiseaux (indice de fréquentation: Chi2=94,43 ;
p<O 001 et indice de nidification :
Chi2=20,67 ; p<O,OOI). La situation périphéri
que des quartiers n'explique donc pas a elle
seule la présence d'étourneaux en forte ou en
faible densité, il faut prendre en compte la
structure même des quartiers.

Nous avons testé la relation entre cha
cune des variables environnementales (% de
pelouse et de bâti, indices de fragmentation et
hétérogénéité; tableau 1) et chacun des indices
de densité obtenus sur l'ensemble des quartiers
(tableau 3).

L'indice de nidification est corrélé né$,a
tivement à l'indice de fragmentation de l'elé
ment pelouse (rs= -0,843; p<0,05). Aucune
autre relation n'a été mise en evidence.

Tableau 2
Indices moyens de fréquentation (totalité des individus rencontrés) et de nidification (nombre de
couples potentiels associés à une cavité) obtenus pour les trois zones définies à l'échelle du dis

trict (n = nombre d'itinéraires-échantillons ornithologiques)
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Ville

Périurbain

Campagne

n

9

8

6

indice de fréguentation

26,8 ± 9,9

34,0 ± 30,2

46,8 ± 34,8

indice de nidification

8,4±2,9

8,0±9,5

10,7 ± 11,6



Analyse de la sélection du site de nid par l'étourneau

Tableau 3
Indices moyens de fréquen~ation (If),. ~e ,ni~ificat~on (I~), et de reproduction (IR) obtenus pour

chacun des SIX quartIers (trOls ItmeraIres - echantIllons) (* =quartiers périurbains)

IF IN IR

Centre 27,7 6,7 2

Sévigné 27,0 8,7 2

ZUP sud * 57,3 8,7 6

Beaulieu * 34,0 11,0 4

Cesson * 11,0 1,3 0

Frinière 40,0 9,3 5

Echelle du microhabitat

Aucune corrélation n'est obtenue entre
les indices de densité d'oiseaux et les variables
environnementales. Les densités d'étourneaux
telles que nous les avons mesurées, ne répon~
d~nt pas à cette échelle d'étude, pour les des
cnpteurs du milieu considérés. Le passage à
une analyse multivariée n'apporte pas de ré
s.ultats plus probants: il n'y a pas de corréla
tion entre les coordonnées factorielles obte
nues par réduction de variables (Analyse des
çomposantes Principales sur 28 sites X 5 va
nables) et les indices ornithologiques.

DISCUSSION

La méthode de comptage des oiseaux
retenue s'avère être satisfaisante dans le cadre
~'une étude c0!llparative. De plus, elle a
l.avaptage de temr compte du caractère non ter
ntonal de l'étourneau. Les trois indices orni
tholo~iq,;es sont co~pl~mentaires, ils réagis
sent differemment. L mdlce de re{Jroduction n'a
pu être exploité de façon satisfaisante dans le
cadr~ de cette étude. TI apparaît cependant es
s<?ntIel. de le conserver. En effet, l'indice de ni
dlficatlOn ne. donne qu:une image partielle de
la reproductlOn effectIve: parmi l'ensemble
des cavités repérées suite à l'observation de
comportements de chant et de construction
s~ules ~ertaines donneront lieu à une produc~
tIon de Jeunes.

. D'un poi.nt de vue géographique, les des-
cnp!eurs epvIronnementaux paraissent tous
pe:tl.nents, 1l~ ~ermettent une typologie assez
precI~e des ~lfférents macrohabltats (quartiers)
et nucrohabltats. Le fait que l'hétérogénéité
g~0b.ale n'apparaisse pas déterminante dans nos
d~fferentes analyses pourrait révéler soit une
reelle non perception de l'oiseau soit nos pro
pres. choix tec,hniques. En effet, j'hétérogénéité
spatiale est dependante de l'échelle considérée

(BUREL, 1991) et notamment dans notre étude
du grain utilisé, c'est-à-dire du niveau de réso
l~tipn spat.iale. Nous. avons choisi par commo
dlt~ technique un pIxel de 3x3 mètres, mais
l'Olseau peut répondre à un grain différent. TI
nous faudra donc effectuer ultérieurement une
agrégation progressive des pixels selon la mé
t~ode des, grilles (~ORV~ et al., 1995) pour
repondre a cette preoccupatlOn.

La pelouse est un élément qui oriente la
répons~ des étourneaux (site pnncipal d'ali
mentatlOn en ville). Caractérisees ici {Jar leur
proportion relative et leur fragmentatlOn, les
pelouses pourraient être aussi décrites par
d'autres variables. Par exemple, le calcul de la
fragmentation n'a pas tenu compte des clôtures
s~pareu;tt le.s jar4ins. particuliers dans les quar
tl~rs d habltat~ mdlvlduels (Cesson, Sévigné)
m des plantatlOns d'arbres. Cet aspect dégagé
et la présence .de"perchoirs (CLERGEAU, 1981)
semblent devOlr etre pris en compte chez cette
espèce dans nos études ultérieures.

Les indices de fréquentation et de nidifi
cation. répondent à l'échelle du macrohabitat.
Les Olseaux percevraient donc l'hétérogénéité
entre les quartiers. L'échelle du microhabitat
s'avère quant à elle peu pertinente, les étour
neaux lors du choix d'une cavité ne semblent
pas prendr~ en cO!J1pte la proximité immédiate
de zones ahmentaIres; Ces résultats préliminai
res nous rermettent de dégager une échelle à
laquell~ i apparaît i1?-téress~t de développer
non:e etude des relations Olseaux - variables
envIronnementales : le macrohabitat.

Les quartiers périphériques de type
«~r~d~ ensembles» (Zones d'Urbanisme
PnontaIre, Zones Industrielles) semblent être
particulièremen~ exploités par l'étourneau lors
de la r~productlon. En effet, le nombre d'oi
seaux mcheurs (indice de nidification) décroît
avec une fragmentation accrue de la pelouse
laquelle est Justement faible dans ces zones:
On montre également que les oiseaux fré-
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quentent préférentiellement (indice de fré
quentation) les quartiers périurbains ainsi que
les zones agricofes. De plus, tous les quartiers
du périurbam ne sont pas exploités de la même
fa,!on: c'est la composition et la structure
meme de ceux-ci qui semblent impliquées
dans la sélection de l'habitat. Les oiseaux ex
ploiteraient de façon privilégiée des zones ca
ractérisées par un taux de pelouse important,
des pelouses peu fragmentées, et une hetérogé
néite globale relativement faible. Le périurbain
via cette composition typique des quartiers in
dustriels pourrait donc être impliqué dans le
phénomène de colonisation des villes par
l'étourneau. Attractif, il pourrait jouer un rôle
de relais entre la campagne et la ville.

Pourtant, curieusement en centre ville où
les pelouses sont quasi-inexistantes, la densité
de nidification est relativement élevée. La re
production de l'étourneau n'y est plus margi
nale (LUNlAK in FEARE, 1984). La densité ob
tenue en centre ville n'étant pas significative
ment différente de celles obtenues en campa
gne et en périurbain, nous sommes amenés à
nous demander si la ville peut toujours être
considérée comme un milieu sub-optimal (au
sens donné par PULLlAM, 1988).

L'ambiguïté de nos résultats entre une
importance de l'élément pelouse (de façon plus
générale, de la structure des quartiers) et une
installation des oiseaux dans des quartiers dé
pourvus de pelouse comme le Centre, pourrait
etre levée par une meilleure connaissance de
l'utilisation de l'espace par les individus en
nourrissage. L'approche paysagère doit donc
être nécessairement complétée par des études
comportementales. Ces dernières détermine
ront si des oiseaux qui se reproduisent en ville,
vont s'adapter en changeant d'alimentation
(DIAMOND, 1986; BIRKHEAD, 1991) ou bien
en effectuant des distances de recherche ali
mentaires plus importantes.
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Distribution spatiale des passereaux nicheurs dans un
paysage bocager. Recherche de variables explicatives.

Spatial distribution of breeding birds in hedgerow network landscape.·
Research for explanatory variables.

Florence DUBS* et Françoise BUREL*

RESUME

La distribution spatiale des passereaux nicheurs dans un paysage bocager a été analysée sur un site bocager de
225 ha (36 stations d'échantillonnage) afin de détenniner les variables environnementales les plus explicatives de sa
variance. Quatre variables ont été testées: deux concernent l'habitat, deux concernent l'organisation spatiale des élé
ments du paysage. Nos résultats montrent l'intérêt de considérer le paysage en continu dans l'analyse de la répartition
des passereaux nicheurs.

MOTS-CLES : passereaux nicheurs, écologie du paysage, hétérogénéité

ABSTRACT

The spatial distribution of breeding birds was studied in a 225 ha site in a hedgerow network landscape. The
site was studied with 36 sampling plots in order to find out environmental variables which explain the variability of
spatial distribution. Four variables were tested : two habitat variables and two landscape variables. Results point out
the need to take into account a1llandscape elements in breeding birds distribution study.

KEY-WORDS : breeding birds, landscape ecology, heterogeneity

INTRODUCTION

La distribution spatiale des peuple
ments d'oiseaux nicheurs dans les paysages ru
raux dét>end de facteurs environnementaux
agissant a plusieurs niveaux d'organisation. Au
nIveau de l'habitat, les techniques de gestion
des haies, mises en oeuvre par les agriculteurs,
déterminent la quantité (volume) et la qualité
de végétation disponible. Par exemple, le
maintien d'une végetation herbacée pérenne, au
pied de la haie, favorise l'installation des ter
ritoires de reproduction de Emberiza citrinella
et de Sylvia communis (STOAlE et al., 1994).
Au niveau du paysage, les systèmes d'exploi
tation influent sur la structure spatiale de la
mosaïque des parcelles cultivées ou incultes.

Au sein de milieux dits « naturels» (fo
rêt, garri~e), il a été montré, au niveau local,
des relatIons positives entre le nombre d'espè
ces d'oiseaux et le nombre de strates de végé
tation, ainsi qu'entre la densité d'oiseaux et le
taux de recouvrement de végétation par strate
(BLONDEL et al., 1973). Le lien entre taux de
recouvrement, hauteur de végétation et struc
ture du peuplement avifaunistique est attesté
par de nombreux travaux dont ceux de
MACARTIlUR et MACARlHUR (1961),
WILLSON (1974) et ERDELEN (1984). Au ni
veau du p'aysage, la richesse avifaunistique
dans les tlots forestiers, en milieu agricole,
augmente avec la superficie de l'îlot, jusqu'au
seuil de 30 ha (FREEMARK et al., 1986 ;
LANGEVIN et al., 1994). L'isolement des îlots et
leurs interconnections sont aussi des bon ré

* Laboratoire d'Evolution des Systèmes Naturels et Modifiés. V.M.R. CNRS 6553 Avenue du Général Leclerc. bat. 25. 5042 RENNES Cedex
FRANCE
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gulateurs de la distribution des oiseaux dans
ces boisements (VAN DoRP et al., 1987).

Dans un paysage bocager, le principal
habitat pour les passereaux nicheurs est dispo
sé le long d'un réseau plus ou moins dense et
continu. (CONSTANT et al., 1976 ; O'CONNOR
et SHRUBB, 1986 ; LACK, 1992). Pour
NOTIEGHEM (1987) le volume de végétation
ligneuse (basé sur un volume unitaire selon le
type de haie, buissonnante basse, haute, arbus
tive) contenu dans le réseau bocager est déter
minant dans la distribution des passereaux
dans un bocage de Saône-et-Loire. Ce volume
de végétation intègre les variables de structure
du bord de champ telles que la hauteur, la lar
geur et la longueur de la haie. Celles ci sont
couramment utilisées lors des travaux menés
sur la répartition des oiseaux dans les haies
(ARNOLD 1984; GREEN et al., 1994 ; PARISH
et al., 1994). Les espèces végétales dominantes
de la haie, la diversIté en ligneux peuvent jouer
un rôle dans l'incidence de certaines espèces de
passereaux (GREEN et al., 1994). Les mtersec
tions de haies sont plus fréquentées par les oi
seaux 9ue les sections droites. LACK (1988) a
recense 1,7 fois plus d'espèces à proximité
d'une intersection que dans une section rectili
gne. NOTIEGHEM (1987) met en évidence un
gradient d'abondance avifaunistique décrois
sant depuis les connexions les plus complexes
jusqu'à l'absence de connexion, pondéré par
l'encombrement végétatif de la haie.

Les travaux, au niveau du paysage dans
les zones agricoles, sont rares, ou mal connus.
Parmi les descripteurs du paysage, les utilisa
tions du sol adjacentes à la haie (prairies, cul
tures, routes) sont prises en compte par GREEN
et al. (1994). ils montrent que, pour quelques
espèces de passereaux, la nature de l'utIlisation
du sol, adjacente à la haie, a un effet positif sur
leur incidence. Par exemple, Carduelis car
duelis, Parus caeruleus préfèrent les haies en
bordures de prairies, tandis gue Carduelis
chloris, Emberiza citrinella frequentent plus
les haies disposées autours des champs de
cultures. De plus, la présence, en bordure de
haie, d'une bande de culture (headland), où
l'apport en pesticide est réduit, favorise l'inci
dence des passereaux (GREEN et al., 1994). En
ce qui concerne l'agencement spatial des élé
ments du paysage, BALENT et COURTIADE
(1992) utilisent le pourcentage des différentes
occupations du sol ainsi que l'hétérogénéité du
maillage bocager dans leur étude des relations
entre paysage et communauté d'oiseaux. Dans
ce cas, ils décrivent les paysages le long d'un
gradient d'ouverture du milieu sur lequel se
structure le gradient de peuplement d'oiseaux.

Notre recherche a pour objectif de hié
rarchiser les facteurs de contrôle de l'organisa
tion spatiale des peuplements d'oiseaux ni
cheurs dans le bocage. Pour cette étude, nous
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avons identifié, en fonction des données de la
littérature présentées ci dessus, quatre des
cripteurs, deux au niveau de l'habitat, deux au
niveau du paysage.

Variables d'habitat:
- le linéaire de haie, qui nous donne une me
sure de la disponibilité en habitat.
- un indice de connexion, qui nous permet
d'avoir une idée de l'importance des con
nexions présentes.

Variables de structure de paysage :
- l'hétérogénéité de l'utilisation du sol.
- l'hétérogénéité du maillage bocager.

Cette thématique de recherche s'inscrit
dans un programme de recherche plus général
traitant de l'organisation paysagère, agricole,
écologique et sociale des bocages armoricains
(BAUDRY et al., 1993). Les résultats ci dessous
sont partiels, mais nous permettent de présen
ter une démarche de recherche originale.

ZONE D'ETUDE

Le site bocager de 225 ha étudié est si
tué sur deux communes du Nord de l'llle et
Vilaine. Une description de la structure du
paysage, à partir d'une grille de description de
250 m sur 250 m, nous montre que ce site pré
sente une forte hétérogénéité. Celle-ci va de
zones ouvertes où les haies sont quasi absentes
(5.6 m!ha), et l'occupation du sol homogène
(cultures principalement), à des zones au
maillage bocager très présent avec un réseau
bocager dense (413.6 m de linéaire de haie par
ha) et une occupation du sol hétérogène (habi
tation, verger, bosquet, et dominance de prai
rie).

METHODES

Echantillonnage de l'avifaune

En 1993, trois sites, présentant diffé
rentes structures de bocage, ont été échan
tillonnés. Les relevés de peuplement sont ef
fectués en période de reproduction, du 12 Mai
au 5 Juin 1993. En tout, 110 relevés ont été
réalisés. Pour des raisons d'avancement des
travaux de cartographie sur les sites, nous
n'avons actuellement à disposition les données
paysagères que pour un site, qui sera traité ici.
Cela concerne 36 relevés qui, espacés de 250
m, couvrent une surface continue de 225 ha
(figure 1). Ces 36 relevés sont équitablement
répartis sur la période d'échantillonnage.

Les relevés de peuplement sont effec
tués selon la méthode de l'Echantillonnage
Ponctuel Simple (E.P.S.) (SPITZ 1974, 1982)
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entre 5h30 et 10 heures du matin, sur une du
rée de 20 minutes. Les contacts auditifs
(chants. cris) et visuels sont notés.

N

1

250 m

•
• point d'écoute au centre
de la station de description.

Figure 1.- Réseau bocager

Nous avons choisi de faire nos relevés
au plus fort de la saison de reproduction (se
conde couvée pour les résidents, première pour
les migrateurs) car nous ne cherchons pas à
établir l'exhaustivité de l'avifaune présente,
mais nous voulons comparer, à un instant don
né, les peuplements des différents sites boca
gers.

Cartographie

Le site est cartographié à partir des
plans cadastraux au 115000. L'utilisatlOn du sol
et le réseau bocager y sont reportés. Cette carte
est ensuite numérisée avec le logiciel Arc-Info.
Deux couvertures sont extraites : une concer
nant l'utilisation du sol, l'autre le réseau boca
ger. Afin de traiter l'information, à l'aide du
Système d'Information Géographique Idrisi

(EASTMAN, 1992), ces cartes sont transfé
rées(ou rastérisées) sur un patron de cellules de
même taille (ou pixel) constituant une grille.
Chaque pixel contient un code déterminant soit
l'utilIsatIon du sol, soit la présence, ou non,
d'une haie. La taille du pixel élémentaire est de
5 m sur 5 m. C'est à partir de ces deux cartes
raster que sont calculées les différentes varia
bles environnementales. L'utilitaire Nestor
(version 2.1) de l'équipe de recherche Système
Agraire et Développement Armorique (AL
JALLAL, 1991) nous p'c:rmet d'intégrer la dispo
sition spatiale des eléments du paysage lors
des calculs d'hétérogénéité.

Variables environnementales

Chaque station, de 250 m sur 250 m,
centrée sur le point d'écoute, est caractérisée
par les quatre variables environnementales:
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- Le linéaire de haie;

Distribution spatiale des passereaux nicheurs dans un paysage bocager

RESULTATS

- L'indice de connexion (1 C) considère les dif
férents types de connexion entre les haies ainsi
que les non connexion. Afin de rendre compte
de l'importance des connexions nous aV~)I~s

pris en compte la somme du nombre de haI
sons entre chaque haie et les autres haies de la
connexion (BUREL, 1991). Cela nous permet
d'intégrer la connectivité spatiale du paysage
(BAUDRY et al., 1988).

I C = C 0 + 2 C L + 6 C T + 12 C X
CO: haie non connectée
CL: intersection de 2 haies, soit 2 con
nexions.
CT: intersection de 3 haies, soit 6 con
nexions.
C X : intersection de 4 haies, soit 12 con
nexions.

- L'hétérogénéité (H) d'occupation du sol a été
calculée sur cinq types d'utilisation identifiés
en 1992-93, cultures, prairies, bosquets,. ~abi
tations et vergers. Elle se mes~r~ en u~l!lsant
l'indice de Shannon, H =-L p(l,j) ln pel,)~, ou
p(i,j) = probabilité de rencontrer l'unité 1 puis
l'unité j sur un transect (BAUDRY et BAUDRY
BUREL, 1982). Cet indice présente la particula
rité d'intégrer les proportions relativ~s des
éléments amsi que leur agencement spatial.

- L'hétérogénéité du maillage bocager est aussi
un calcul d'hétérogénéité globale avec, p<?ur
éléments i et j, le réseau bocager et la matrice
agricole.

Analyse des données

Pour mesurer l'influence des variables
environnementales (variables explicatives) sur
la structure du peuplement de passereaux ni
cheurs nous avons effectué une analyse facto
rielle des correspondances sur variables ins
trumentales (AFC VI) sur le tableau espèces
relevés (22 colonnes et 36 lignes) qui est un
tableau de contingence. Ce tableau de contin
gence prend en compte le nom~re de chan~eu~s
par espèce. Le tableau des vanables exphcatl
ves doit avoir un nombre de colonnes inférieur
ou égal au 1/10 du nombre de lignes du tableau
des variables à expliquer (LEBRETüN et al.,
1988). Dans notre cas, ce tableau devra com
porter 3 colonnes. Ce nombre n'est pas suffi
sant pour prendre en compte plusieurs varia
bles explicatives sous forme disjonctée. C'est
pourquoi chaque variable envIronnementale
sera considérée séparément, et divisée en trois
classes d'effectifs egaux. Une AFC VI est donc
effectuée pour chaque variable environne
mentale. L'analyse multivariée est réalisée avec
le logiciel Biomeco (LEBRETüN et al., 1987)
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Lors des recensements 24 espèces de
passereaux ont été contactées auditivement ou
auditivement et visuellement. Les espèces
contactées une seule fois ne sont pas prises en
compte. En tout, 22 espèces ont été retenues.
Le tableau 1 donne le pourcentage d'occur
rence, soit le nombre de relevés où l'espèce a
été contactée. Les espèces présentes plus de 3
relevés sur 4 : Emberiza citrinelia, Fringilla
coelebs, Parus major, Phylloscopus collybita
et Troglodytes troglodytes n'ont pas les mêmes
préférendums écologiques. Elles sont caracté
ristiques d'un milieu à vé~étation basse et
clairsemée pour Emberiza curinella, à un mi
lieu buissonnant ou broussailleux pour le Tro
glodytes troplodytes, et d'un miheu plus ou
moins arbore pour les trois autres espèces ; ce
ci traduit, au sein de chaque relevé, une imbri
cation de structures de paysages et de haies.

La matrice des variables d'intérêt, ou
variables à expliquer, comporte 36 relevés et
concerne 22 espèces de passereaux.

Les résultats sont présentés dans le ta
bleau 2. L'hétérogénéité globale de l'utilisation
du sol est la variable envIronnementale qui ex
plique la plus grande part de la variance du ta
bleau espèces-relevés (16.5%). Cette variable
est la moins corrélée avec les trois autres (ta
bleau 3). Les variables d'habitat, à savoir l'in
dice de connexion, et le linéaire de haie en ex
pliquent respectivement 14 % et 10.7 %. L'hé
térogénéité du maillage explique Il.7 % de la
variance du tableau espèces-relevés. Ces 3 va
riables sont fortement corrélées : 0.842 entre
l'hétérogénéité du maill'.lg~ ~t l'indic~ de c~n
nexion, 0.893 entre le ImeaIre de haIe et 1m
dice de connexion et 0.981 entre l'hétérogé
néité du maillage et le linéaire de haie.

DISCUSSION

Le paysage bocager est fortement
structuré par la végétation arbustive et ~igne~se
disposée en réseau. Cependant les trOIS varIa
bles s'y rapportant (indice de connexion, li
néaire de haIe et hétérogénéité du maillage) ne
sont pas les plus informatives pour expliqu~r

la distribution des passereaux nicheurs. Le faIt
qu'elles soient fortement corrélées entre elles
est cohérent. En effet, plus le maillage bocager
est dense plus il y a de connexions, et rhété!o
généité tend à augmenter avec la denSIficatIOn
de ce réseau bocager. Dans notre cas, l'hétéro
généité globale de l'u.tilisation .du ~ol est plus
pertinente comme vanable exphcatIve. De plus
elle intèwe indirectement une information sur
la qualite de l'habitat « haie ». En effet, dans ce
site, les haies denses se situent principalement
autour des prairies permanentes, lesquelles
sont assez souvent situées à proximité ou sur



vement, en voie de disparition (arasement par
tiel pour rejoindre les parcelles) et soumises à
un entretien plus réguher (émondage, taille en
cépée, fauche et herbicide), ce qui supprime
souvent la strate buissonnante et donne un as
pect plus fragmenté au réseau bocager.

Distribution spatiale des passereaux nicheurs dans un paysage bocager

des zones de forte contrainte pour l'exr.loitant
a~ricole (parcelles hydromorphes, dIfficulté
d accès liée à la disposition du terrain), ce qui
ne facilite aucunement un entretien ré~ulier de
ces haies. Elles ont donc tendance à etre den
ses et fournies, tandis qu'autour des grandes
parcelles de cultures, les haies sont, progressi-

Tableau 1
Liste des espèces

Nom latin

Alauda arvensis
Anthus trivialis
Carduelis carduelis
Carduelis chloris
certhia brachidactyla
Emberiza citrinela
Erithacus rubecula
Fringilla coelebs
Hippolais polyglotte
Parus caeruleus
Parus major
Passer domesticus
Phylloscopus collybita
Prunella modularis
Saxi cola torquata
Sturnus vulgaris
Sylvia atricapilla
Sylvia communis
Troglodytes troglodytes
Turdus merula
Turdus philomelos
Turdus viscivorus

% d'occurence

44.44
11.11
8.33
36.11
8.33
86.11
52.78
88.89
Il.11
8.33
77.78
33.33
86.11
5.56
19.44
33.33
25
11.11
77.78
66.67
8.33
8.33

Tableau 2
Part d'inertie expliquée par chaque variable environnementale

H_uti : hétérogénéité de l'utilisation du sol
L_haie : linéaire de haie

H_mail: hétérogénéité du maiIlage
I.e :indice de connexion

H utÎ H mail L haie I.C

% inertie expliqué 16.5 13.5 12.7 14.8

Tableau 3
Corrélation entre les variables environnementales

H uti H mail L haie I.C
H_uti 1 0.495 0.512 0.399

H_mail 1 0.981 0.842
L_haie 1 0.893

I.C 1
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Etudier la répartition des passereaux
nécessite une approche plus globale du pay
sage que la seule prise en compte des haies, en
tant que site de mdification, toutes les espèces
ne nichant pas nécessairement dans les haies.
Le paysage n'est pas constitué uniquement
d'élements incultes, tel que les bords de
champs, mais d'une mosaïque d'éléments in
cultes et cultivés. L'hétérogénéité globale de
l'utilisation du sol intè~re la taille et la nature
des éléments constitutIfs d'un paysage, donc
l'ensemble des sites potentiels de nidIfication.
C'est autour, et dans ces éléments, que se
structure le réseau bocager. Ce réseau n'est pas
indépendant dans sa structure, sa densité et son
hétérogénéité de la nature de l'agriculture
(THENAIL et al., 1994; THENAIL et al., ce vo
lume). La prise en compte de tous ces aspects
sur un espace en contmu semble donc plus
pertinent que la seule considération de l'habitat
disponible pour étudier la répartition et la di
versité des passereaux présents dans un pay
sage.

PERSPECTIVES

Ces résultats préliminaires, portant sur
un faible échantillonnage, restent cependant à
confirmer. Nous disposons pour cela de 110
stations, où le peuplement avifaunistique a été
recensé, dans trois paysages bocagers. Le
choix de ces sites a éte guidé par la volonté de
prendre en compte différents degrés d'ouver
ture du paysage afin de pouvoir tester l'effet de
la structure du paysage sur des processus éco
logiques. li reste aussi à préciser la part de va
riation expliquée conjointement par toutes ces
variables, ainsi que la part expliquée par les
variables d'habitat en sachant la part expliquée
par les variables de structure.

Notre hypothèse de travail est que les
structures spatiales jouent un rôle dans la ré
gulation des processus écologiques, l'écologie
du paysage nous fournit les outtIs méthodolo
giques et le cadre conceptuel pour tester cette
hypothèse de travail. L'hétérogénéité spatiale,
les mesures des descripteurs de structures du
paysage sont dépendantes de l'échelle choisie
pour leur calcul, c'est à dire de la taille du pixel
élémentaire ou de~ré de résolution, et de
l'étendue de l'aire d'etude (TURNER, 1990) ; ces
deux facteurs pouvant être modulés à volonté
sur le Système d'Information Géographique. li
serait intéressant de faire varier l'échelle de
description des variables du paysage afin de
rechercher à quelle échelle de description ces
variables de structure spatiale expliquent au
mieux la distribution des passereaux.
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Effets de la structure du paysage sur l'activité de frottage
du chevreuil (analyse de la répartition des frottis)

Effects of landscape structure on roe deer rubbing behaviour
(analysis of rubbing marks distribution)

Ludovic CHENAVIER·, Jean-Jacques BRUN·,

Philippe DELCROS·,Jean-Luc GROSSI*

RESUME

Le développement des populations de chevreuil en montagne est parallèle au retour de la forêt là où la déprise
agricole sévit. Or, cette augmentation des effectifs de chevreuils peut se révéler problématique dans l'hypothèse
d'une valorisation sylvicole des boisement spontanés où dominent les essences précieuses.

L'effet de divers paramètres descriptifs du paysage sur la répartition des frottis imputables aux brocards est
étudié en Moyenne-Maurienne. Les variations saisonnières de l'activité de frottage et l'impact de divers types de
structures paysagères sur plusieurs secteurs caractéristiques sont mis en évidence.

L'analyse du rôle de l'hétérogénéité spatiale par le biais de fenêtres de taille croissante révèle qu'au delà
d'une certaine distance (quelques mètres), l'hétérogénéité du couvert végétal ne modifie plus l'activité de frottage de
ce mammifère. Ainsi, l'analyse de l'influence de la structure du paysage à plusieurs niveaux de perception nous per
met de déterminer à quelle échelle le chevreuil est le plus sensible à son environnement.

MOTS-CLES : écologie du paysage, chevreuil, hétérogénéité spatiale, déprise agricole, monta
gne

ABSTRACT

The growth of roe deer populations in mountain is parallel to the expansion of forests, due to land abandon
ment. The management of precious deciduous woods, which grow naturally on our study area (Maurienne valley,
France), have been planned, so the development of this cervid populations could become a problem.

The effect of different parameters, specially spatial heterogeneity, on rubbing marks distribution in the land
scape is pointed out. The results show important seasonal variations in rubbing activity of males; in the same way,
differences are pointed out in using various landscape structure types and various characteristic areas.

The role of heterogeneity could not have been studied in an efficient way because of the analysis scale which
was not precise enough. Lastly, our methodology, which uses a multi-scale analysis of influent factors, seems par
ticularly judicious according to our problematic, so we consider it is interesting to be developed.

KEY-WORDS : landscape ecology, roe deer, spatial heterogeneity, land abandonment, mountain

• CEMAGREF. Groupement de Grenoble, division ENP BP 76, 2 rue de la papeterie, domaine universitaire, 38402 St-Manin d'Hères
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INTRODUCTION

Effets de la structure du paysage sur l'activité de frottage du chevreuil

fermeture très nette des paysages (BARBERO,
1992).

L'abandon généralisé, presque total dans
certaines zones, de l'agriculture de montagne a
entraîné un développement important des fri
ches et des forêts avec, pour conséquence, une

miques évolutives et dans les stades de recolo
nisation, conférant au paysage un aspect de
mosaïque hétérogène plus ou moins fermée
(BRUN et DELCROS, 1991).

L'au~mentation des boisements sponta
nés, combmée à la réduction des milieux ou
verts, entraîne une modification importante des
cortèges floristiques et faunistiques (HAVET,
1988). Ainsi, comme dans la plupart des zones
en déprise agricole, on observe en Maurienne
une dIminution importante, voire une dispari
tion, d'espèces liées aux biotopes ouverts et à
l'activité agricole même (DESMARIS, 1991).

A l'opposé, l'installation d'espèces plus
forestières, tels que les cerfs, les chevreuils et
les sangliers, a été favorisée par la déprise
agricole et les réintroductions. Ces grands on
gulés se rencontrent aujourd'hui jusqu'à la li
mite supérieure de l'étage montagnard, voire
plus haut en saison estivale (CEMAGREF,
1993).

Par ailleurs, la Maurienne fait actuelle
ment l'objet d'une étude concernant l'exploi
tation éventuelle des feuillus dits «précieux»
(frênes. érables, merisiers) qui colOnIsent natu
rellement les zones abandonnées, notamment
dans la partie moyenne de la vallée. Les pre
miers resultats sont encourageants et laissent
entrevoir de nouvelles perspectives économi
ques pour certains sites (BONNAUD, 1993).

Or, de nombreuses études menées en
plaine ont montré la difficulté à gérer conjoin
tement et à moindre coût les populations
d'arbres et de chevreuils, ces derniers pouvant
parfois causer des dommages importants sur
les jeunes plants feuillus (GuruORL, 1994).

Aujourd'hui, l'écologie et l'éthologie de
ces espèces sont bien connues, de même que
leur impact sur les ligneux ou encore les tech
niques de protection des plants. Pourtant, les
recherches concernant la relation qui existe
entre cet animal et le paysage tel que l'homme
l'a façonné sont rares (VIDAL et HUBSCHMAN,
1991 ; FARINA, 1991).

Dans cet article, notre objectif est de
montrer l'influence de la structure du paysage,
en particulier l'hétérogénéité spatiale (DEL
CROS, 1993) sur l'activité de frottage du che
vreuil, activité qui peut constituer un facteur
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Cette évolution a commencé il y a déjà
plusieurs dizaines d'années pour les zones les
plus défavorisées. Les facteurs qui intervien
nent dans ces processus sont très divers et
amènent une grande variabilité dans les dyna
de déprédation important sur les jeunes li
gneux (GRAMET, 1992).

Nous essayerons également de compren
dre à quelle(s) echelle(s) cette influence se ré
vèle la plus sensible. En d'autres termes, il
s'agit Eour nous d'aller vers une meilleure
comprehension de la perception par l'animal
de son environnement (CHENAVIER, 1994).

Nous avons pour cela adopté une démar
che ,rluri-scalaire à chaque étape de ce travail;
la hIérarchie des niveaux d'organisation du ta
pis végétal que nous avons retenue va de
l'environnement immédiat (local) de l'animal
-quelques mètres- jusqu'au niveau plus global
du paysage (plusieurs centaines d'hectares), en
passant par plusieurs intermédiaires situés à
l'échelle de la parcelle ou du ~roupe de par
celles -qui constituent les unites structurantes
de ce paysage montagnard enfriché (DELCROS,
1993).

L'intérêt de cette démarche réside dans
une analyse plus complète des relations qui
existent entre l'animal et son environnement:
le but est de pouvoir intégrer dans un même
schéma de compréhension les divers types de
liens qui unissent l'animal et le paysage envi
ronnant, ceci à différents niveaux de percep
tion.

De fait, ces différents niveaux auxquels
nous percevons le paysage correspondent à des
niveaux d'organisation, de structuration, in
duits par les pratiques humaines (BAUDRY,
1991). Ainsi, la connaissance des relations
chevreuil-paysage à tous les niveaux
d'organisation doit nous permettre, à terme,
d'émettre des propositions concernant ces pra
tiques en vue d'une gestion plus équilibrée des
populations de ce cervidé.

MATEmEL ET METHODE

Site d'étude

Localisation

La zone d'étude, d'une surface d'environ
1000 ha, constitue une partie de l'adret de St
Michel-de-Maurienne qui fait l'objet, depuis
1989, de plusieurs études complémentaires sur
les consequences écologiques de la déprise
agricole (BOZON, 1989 ; RoY, 1990 ; DESMA-
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RIS, 1991; GROSSI, 1991 ; FELTGEN, 1992 ;
DELCROS, 1993).

Cet adret est situé en Moyenne
Maurienne (département de la Savoie), sur les
communes de St-Martin-Ia-Porte et St-Michel
de-Maurienne ; les deux anciennes communes
de Beaune et Le Thyl, dont les territoires cou
vrent la majeure partie de l'adret, sont ratta-

chées à celle de St-Michel-de-Maurienne (fi
gure 1).

L'activité agricole sur ce secteur se li
mite à un élevage bovin, à l'entr~tie~ de quel
ques rares prés de fauche et au ]ardmage au
tour des hameaux.

Albertville

100 km
'li ~

St-Michel
de-Maurienne Modane 1 lOkm 1

Figure 1.- Localisation du site d'étude

Climat et végétation

L'adret de St-Michel-de-Maurienne se
situe dans la zone des .AI~s in~efIl?édi~res qui
se distingue par un mdice bIOclImatIque de
Gams 1 compns entre 35 et 55° (variable selon
les auteurs) et qui marque un changement net
dans la végétatIon caractérisant, à l'ouest les
Alpes externes et à l'est, les Alpes internes
(OZENDA, 1983). Cette zone intermédiaire
marque la frontière orientale de groupements
comme les hêtraies et les chênaies et celle, oc
cidentale, du mélèze et du pin sylvestre.

Cette situation favorise l'expansion
d'espèces colonisatrices telles que le frêne, le
mensier, l'érable sycomore et l'aulne gluti
neux qui forment, sur le bassin versant étudié,
de véntables boisements.

1 Donné par l'angle a tel que cotg a =P / A
(P : pluviométrie en mm; A : altitude en m)

Le chevreuil

Les effectifs et la répartition spatiale des
chevreuils sont en nette expansion (GRAMET,
1992). En montagne, cette croissance conduit
les populations jusqu'à la limite supérieure de
l'étage montagnard.

Cependant, les densités restent très fai
bles dans ces milieux, en comparaison avec
certaines forêts de plaine ; par enquêtes auprès
de quelques chasseurs, et d après le nombre de
bracelets attribués à chaque saison de chasse,
nous avons estimé la densité de chevreuils sur
notre secteur d'étude entre 1 et 2 individus
pour 100 hectares.

Le chevreuil européen (Capreolus ca
preolus) est le plus petit des cervidés du .conti:
nent. Seul le mMe (brocard) porte des bOlS, qUI
tombent tous les ans à l'automne et repoussent
immédiatement. Ds sont alors recouverts d'une
peau appelée velours qui sèche et tombe au
printemps, aidée en cela par l'activité de frot-
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tage exercée par l'animal (MAUBLANC et al.,
1991).

Ces frottis se font sur les tiges ligneuses
de faible diamètre (inférieur à 2,5 cm) par
frottement de la région frontale et des bois. A
la fin de l'hiver et au début du printemps, ils
sont destinés essentiellement à favoriser la
chute des velours, tout en montrant les premiè
res manifestations agressives liées à la territo
rialité de l'animal (PIQUERET, 1993). En été,
période de rut, ils marquent le territoire du
brocard et sont souvent le signe d'un compor
tement agonistique.

Pour la présente étude, les observations
ont été effectuées au début du printemps : les
frottis les plus récents correspondent donc à la
chute des velours, les frottis anciens 
caractérisés par la présence d'un bourrelet de

cicatrisation au niveau de l'écorce - traduisant
essentiellement le marquage territorial (les
frottis des hivers précédents constituant une
part mineure).

Caractérisation du paysage

Cinq unités de physionomies végétales
ont été distinguées. Elles structurent les paysa
ges en une mosaïque de stades plus ou moins
avancés de recolonisation ligneuse.

Ces unités sont les suivantes:

- milieux ouverts: cultures et prés de fauche;

- friches : parcelles à l'abandon et pelouses à
recolonisatlon ligneuse (ligneux < 3 m) ;

- forêts ouvertes : couvert ligneux entre 20 et
80 % (ligneux> 3m) ;

- forêts fermées : couvert ligneux> 80 % (li
gneux > 3 m);

- zones anthropisées et éboulis : villages, rou
tes, surfaces sans végétation.

A ces cinq unités se rajoutent les zones
de contacts qui peuvent jouer un rôle non né
gligeable, notamment lors9u'elles marquent
une rupture dans une unite boisée (lisières).
Sur la base des observations faites sur le ter
rain, nous avons attribué à ces lisières une
« profon-deur » arbitraire de 5 m.

Méthodologie

Trois volets complémentaires d'actions
sont mis en œuvre:
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- d'une part, la récolte sur le terrain de
l'information concernant le chevreuil ;

- d'autre part, la cartographie précise de cette
information et du paysage végétal constituant
notre secteur d'étude ;

- après avoir mesuré l'hétérogénéité spatiale du
paysage à partir de la carte de végétation, les
deux couches d'information sont croisées.

Relevés de terrain et échantillonnage

Nous avons réalisé un échantillonnage
systématique sur l'ensemble de notre secteur
d'étude. Ainsi, 15 transects altitudinaux répar
tis tous les 50 m, de 900 à 1600 m d'altitude,
et totalisant plus de 45 km, ont été parcourus.
Les observatlOns ont été faites sur une bande
de 6 m de large, soit 3 m de part et d'autre de
l'axe de marche. L'altitude était maintenue
constante à l'aide d'un altimètre, étalonné ré
gulièrement sur les repères indiqués par la
carte IGN au 1125 000 ème.

Ces observations ont consisté:

- d'une part, en une description de la végéta
tion tout au long de chaque transect avec:

• classe de végétation traversée (relati
vement au découpage préétabli),
• distance parcourue dans chaque
classe;

- d'autre part, à relever les frottis imputables
aux brocards, avec :

• distinction entre frottis anciens et
frottis récents,
• localisation exacte (distance sur le
transect + altitude),
• classe de végétation concernée (voir
plus haut).

Cartographie

La cartographie de la végétation a été
établie à partir d'une photographie aérienne
couleur agrandie, à l'échelle du 1/8 000 ème
environ ~ les données ont ensuite été portées
sur un fond IGN au 1125 000 ème puis numéri
sées à l'aide d'un Système d'Information Géo
graphique (SIG) : figure 2.

Pour les besoins de l'analyse spatiale
ultérieure, nous avons alors converti cette carte
en « mode raster », c'est-à-dire en une grille de
pixels, chaque pixel portant le numéro de la
classe de vegétation auquel il appartient: fi
gure 3. Pour des raisons de taille de fichiers in
formatiques et de temps de calculs, nous avons
fixé la taille du pixel a 10 x 10 m, ce qui repré-
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sente plus de 98 000 pixels sur l'ensemble du
secteur. Par ailleurs, les frottis relevés ont pu
être également reportés sur une carte ION au
1125 000 ème agrandie deux fois, grâce à leur
repérage précis sur le terrain. De la même fa
çon que pour la végétation, une couverture in
formatique a été créée, contenant 485 points
correspondant aux 485 frottis localisés préci
sément sur le secteur, puis rastérisée.

Pour des raisons de complexité et de
temps de calculs, nous n'avons pu faire ici la
distmction entre frottis anciens et frottis ré
cents. Les résultats concernant l'effet de
l'hétérogénéité spatiale (dont l'analyse est ba
sée sur le croisement des deux cartes) porte
ront donc sur l'ensemble des frottis, sans dis
tinction.

Mesure et analyse de l'hétérogénéité spatiale

Afin de dégager d'éventuelles relations
entre la répartition des frottis et le p'~sage en
vironnant, nous avons mesuré l'heterogénéité
spatiale du paysage à différentes échelles de
perception. L'ob~ectif est de déterminer à
quelle échelle 1 environnement végétal in
fluence l'activité de frottage, c'est-à-dire à
quelle échelle le chevreuil perçoit le paysage
dans son activité de frottage. Dans ce but, nous
avons calculé l'hétérogénéité sur des fenêtres
d'analyse de taille croissante, selon un principe
développé par DELCROS (1993), inspiré par la
mesure de la contagion calculée sur une Image
entière par O'NEILL et al. (1988) et par
BAUDRY et BAUDRY-BUREL (1982), qui mesu
raient l'entropie le long d'un transect.

A l'intérieur d'une fenêtre, on mesure
l'entropie - par le biais de la formule de Shan
non - engendrée par une population de couples
de points adjacents (figure 4). TI s'agit en fait
d'une mesure de l'ordre (ou du désordre) que
l'on peut percevoir dans le paysage, sur une
surface donnée, avec une résolution donnée.

La fenêtre coulisse ainsi sur chacun des
pixels de la carte de végétation, le calcul étant
réitéré à chaque fois. On obtient, en bout de
traitement, une grille des valeurs d'hétéro
généité spatiale, que l'on peut discrétiser en
classes et cartographier.

En faisant varier la taille de la fenêtre
d'analyse, d'un minimum de 3 x 3 pixels jus
qu'à 31 x 31 pixels - soit une fenêtre de 30 à
310 m de côte - on obtient une série de cartes
qui rendent compte de l'hétérogénéité en cha
que point de ce paysage, dans un « rayon» de
15 à 150 m environ (figure 5).

Dans un deuxième temps, nous analyse
rons la répartition en classes d'hétérogénéité
croissantes de chaque population de pIxels -

pixels « végétation» et pixels « frottis » - afin
ô'accéder à une information plus fine concer
nant les phénomènes observés.

Comme on peut le constater sur les car
tes de la figure 5, le passage d'une « zone ho
mogène » à une « zone hétérogène » ne se fait
pas brutalement d'un pixel à l'autre mais au
terme d'une succession d'intermédiaires, dont
le nombre dépend en fait de la résolution de la
carte raster. Cependant, plus on diminue la
taille des fenêtres, plus ce caractère graduel de·
l'hétérogénéité tend à disparaître et on met
alors en évidence les phénomènes de rupture
entre unités.

TI n'en reste pas moins que les valeurs
d'hétérogénéité entre deux pixels voisins ne
sont jamais très éloignées ; ceci a pour consé
quence gue l'imprécision dans la localisation
des frottIS sur la carte (qui est de l'ordre de 1 à
2 pixels) n'a que peu cr importance pour cette
partie de notre étude, puisque les tendances
resteront probablement justes.

RESULTATS

Nous exposons les résultats dans une
hiérarchie allant du global (à l'échelle du pay
sage) jusqu'au local (à l'échelle de la « tache»
(patch) qui correspond à la parcelle ou au
groupe de parcelles). Ceci permettra une
meilleure compréhension des phénomènes en
jeu, en favorisant une logique spatiale d'em
boîtement de niveaux d'orgamsation diffé
rents.

Répartition altitudinale des frottis

La répartition altitudinale, sur l'ensemble
de notre paysage, des deux types de frottis (an
ciens et récents) montre d'abord un «creux»
dans la tranche 900-950 m, traduisant un réel
évitement de la part des brocards qui fuient
vraisemblablement une présence humaine trop
importante dans cette zone proche de la vallée
(figure 6).

Plus haut, par contre, on note une diffé
rence entre frottis anciens et frottis récents : la
répartition des frottis anciens se rapproche en
effet d'une répartition homogène (test du X2 :
X =20,91 ; n =12 ; a =5 %) alors que celle
des frottis récents montre un net maximum
dans la tranche altitudinale 1100-1350 m, les
zones situées plus bas et plus haut étant mani
feste ment beaucoup moins fréquentées par les
brocards dans cette période de fin
d'hiver/début du printemps (la courbe FI dif
fè!e ~'U1~e di~tribution équiprobable de façon
tres sIgmficative : X =49,14 ; n = 12 ; a <
1%).
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Figure 2 .- Carte de végétation du secteur
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mode vecteur mode raster

Figure 3.- Principe de la conversion du mode vecteur en mode raster

le pixel central prend la valeur de H :

n n

H =-:L :L ~,jlogl~,j)
i=l j=l

Pi,j est la proportion, dans la fenêtre d'analyse
d'une combinaison donnée pour un couple de
points adjacents.
Ici, par exemple, la proportion du couple O.
est de 3 / 12 soit 0,25.

Figure 4.- Calcul de l'hétérogénéité spatiale sur la carte de végétation en mode raster

Ainsi, dans cette période où la territoria
lité des brocards s'exprime le moins, ces der
niers se montrent probablement plus tolérants
les uns vis à vis des autres et se partagent donc
sans trop d'agressivité un espace plus hospita
lier - ou les forêts dominent - en évitant les
zones enneigées d'altitude ou les zones an
thropisées situées plus bas.

En été au contraire, la territorialité
s'exprime pleinement, et l'exclusion mutuelle
de leurs territoires respectifs amène les bro
cards à se partager un espace beaucoup plus
vaste, avec des secteurs vraisemblablement
moins attrayants, d'où une répartition plus
large des frottis anciens, sur toutes les tranches
altitudinales.

Effet de l'hétérogénéité spatiale

Nous avons comparé les valeurs d'hété
rogénéité moyenne dans le paysage et aux
seuls points de localisation des frottis (figure
7). Plusieurs remarques sont à faire:

1- pour les deux populations de points,
l'hétérogénéité moyenne augmente avec la
taille de la fenêtre d'analyse, et tend vers un
maximum. Cette augmentation se constate

aussi par la simple observation des cartes
d'hétéro-généité (figure 5).

2- les deux courbes évoluent parallèle
ment, ce qui signifie que l'hétérogénéité aux
points de localisation des frottis évolue de la
même façon que dans l'ensemble du paysage.
En d'autres termes, les secteurs où les brocards
frottent de préférence ne correspondent pas à
des zones où l'hétérogénéité serait plus forte
qu'ailleurs ;

3- au contraire, la courbe des seuls points
de localisation des frottis présente constam
ment des valeurs légèrement inférieures à celle
du paysage : ceci indiquerait éventuellement
une préférence pour les zones plutôt homogè
nes bien que nous ne puissions vé{ifier le degré
de signification de cette tendance ;

2 Les différences entre les deux courbes restent minimes
(inférieures à 4 %) ; par ailleurs, les valeurs d'entropie
ne suivant pas une loi normale, nous ne pouvons appli
quer de test sur les moyennes.
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Figure 5 .- Cartes d'hétérogénéité spatiale
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4- enfin, la seule fenêtre d'analyse pour
laquelle l'hétérogénéité moyenne des points de
localisation des frottis est supérieure à celle du
paysage est la fenêtre de 3 x 3 pixels (30 m de
côté), mais les valeurs d'entropie demeurent
très proches.

Ces résultats montrent que l'activité de
frottage n'est pas en relation avec
l'hétérogénéité spatiale du paysage telle que
nous l'avons mesurée, et ce quelle que soit la
taille de fenêtre d'analyse utilisée.

Pour aller plus loin dans cette investiga
tion, il faut revenir à la ré}?artition des frottis
dans les classes de végétatIOn qui constituent
les unités structurant notre paysage.

Répartition par classe de végétation

La figure 8 montre les effectifs normali
sés (nombre de frottis ramené à une distance
unitaire) de chacun des deux types de frottis
(anciens et récents) dans chaque unité de vé
gétation. Les milieux ouverts ne sont pas con
cernés puisqu'ils ne présentent pas de tiges li
gneuses.

Le test du X2 indique de fortes disparités
dans la répartition de chaque type de frottis
(X =12,3 pour FI ; X =28,7 pour F2 ; n =2 ;
a = 5 %0). Le calcul d'intervalles de confiance
(avec un seuil a =5 %) sur chaque fréquence
observée désigne les classes qUI diffèrent le
plus d'une répartition homogène (test de con
traste). Les résultats sont les suivants:

- les frottis récents (d'ablation des ve
lours) sont plus fréquents en forêts fermées, les
friches étant frottées indifféremment et les fo
rêts ouvertes étant plutôt évitées ; ceci con
corde par ailleurs avec la répartition altitudi
nale de ces frottis récents, puisque la tranche
1100-1350 m, où on les rencontre en abon
dance, est aussi la plus boisée (figure 10) ;

- les frottis anciens (marquage du terri
toire) sont les plus fréquents en friches, les fo
rêts fermées etant frottées indifféremment et
les forêts ouvertes étant là encore évitées.

TI est difficile de tirer des conclusions
quant à la répartition des frottis récents puis
que celle-ci suit en quelque sorte un gradient
intuitif de densité en tIges frottables, plus
nombreuses en foçêts fermées qu'en friches ou
en forêts ouvertes . Tout au plus peut-on rele-

3 Cette hypothèse est difficilement vérifiable: il nous est
impossible de quantifier de façon exacte la densité res
pective en tiges frottables dans chacune des unités.
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ver le fait que la préférence pour les forêts
fermées confirme la réputation forestière du
chevreuil.

Au contraire, concernant le marquage
territorial (effectifs F2), la préférence des bro
cards ~our les friches est plus significative,
puisqu ils n'y rencontrent pas forcément un
nombre de tiges frottables plus élevé
qu'ailleurs. TI y a manifestement compétition
vis-à-vis de ces unités qui sont généralement
isolées dans la matrice forestière du paysage ;
l'intérêt porté à ces friches est probablement
de nature variée : visuelle, alimentaire,
« straté~ique » (possibilité de fuite vers une fo
rêt contIguë) ...

Ainsi, nous avons voulu vérifier si les
zones de contact entre unités (lisières) jouaient
un rôle dans l'activité de frottage.

Effet lisière

Un test du X2 appliqué aux effectifs re
présentés sur la figure 11 nous indique à nou
veau un comportement de frottage mdifférent
de la part des brocards à la fin de l'hiver, puis
que les frottis récents ne sont pas plus présents
en lisières qu'à l'intérieur des unités (c =1,95 ;
n =1 ; conformité très significative, a < 1%) ;
à l'inverse, ces lisières jouent un rôle très net
dans le comportement territorial du brocard
puisque les frottis anciens y sont beaucoup
plus fréquents (test du X2

: X=140,7 ; n =1 ; a
=1%).

DISCUSSION

A la lumière de ces résultats, il apparaît
~ue la structure du paysage telle que nous
1 avons appréhendée n'exerce pas d'mfluence
nette sur l'activité de frottage des brocards à la
fin de l'hiver. Pour se débarrasser de leurs ve
lours, ceux-ci ne semblent pas choisir les tiges
qu'ils vont frotter.

Pourtant, à l'échelle du paysage, les che
vreuils montrent à cette période une préférence
marquée pour un secteur caractérisé par une
matrice (FORMAN et GODRON, 1986) forestière
importante. En fait, la structure du paysage
jouerait ici un rôle vraisemblablement secon
daire, mais indirectement lié aux facteurs qui
conduisent les animaux à se regrouper sur cette
zone (couvert et réserves alimentaires cruciales
face aux rigueurs hivernales, activité hu
maine réduites au maximum).

A l'inverse, durant la période estivale,
les frottis territoriaux ne sont plus effectués au
hasard ; il y a une préférence pour des zones
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privilégiées qui présentent une organisation
spatiale particulière.

L'influence de la structure du paysage
s'exprime alors nettement à une échelle fine,
de quelques mètres à quelques dizaines de
mètres autour du chevreUlI.

En fait, nos résultats montrent que le
marquage territorial du chevreuil est influencé
par la présence de friches dans le paysage.
Celles-ci se présentent souvent sous forme de
taches isolées dans la matrice forestière du
paysage et jouent ainsi un rôle de balise dans
l'environnement des brocards.

Par ailleurs, nous avons montré que les
lisières constituaient aussi une structure végé
tale privilégiée pour cette activité estivale de
frottage. Leur caractère visuel très affirmé
permet un repérage quasi-immédiat du frottis.

Par contre, à l'échelle du paysage,
l'exclusion mutuelle des brocards de leurs ter
ritoires respectifs les amène à se partager
l'espace sur une surface beaucoup plus grande
rendant plus difficile le repérage des zones
préférentlelles de marquage.

Ainsi, en hiver, on ne distingue pas
d'influence directe de la structure du paysage
sur l'activité de frottage des brocards, mais
l'observation à une échelle globale (celle du
paysage) nous permet de distinguer une zone
de fréquentation préférentielle des animaux, se
caracterisant par un type d'organisation spa
tiale particulier.

Inversement, l'observation de la réparti
tion des frottis estivaux à l'échelle du paysage
ne permet pas de mettre en évidence
l'influence de tel ou tel type d'organisation
spatiale, alors qu'à une échelle plus fine ce
facteur de structure joue un rôle très net, et de
façon beaucoup plus directe (notamment avec
les lisières).

Par ailleurs, l'entropie telle que nous
l'avons mesurée sur des fenêtres de plus de 30
m de côté, n'a pas d'influence sur la répartition
des frottis montrant ainsi 'lue les brocards ne
sont pas sensibles a cette forme
d'hétérogénéité dans leur environnement vé
gétal.

FrichesForêts ouvertesForêts fermées

18,0 -,.--------.,---------...-------...,
16,0 +-------___+--------I----1I-..---l
14,0 -+----------.\---------4------
12,0 +---~~-----+--------I----

10,0 +----:.-.-----+--------1-----
8,0 -+-----___....."".-.\---------4------
6,0
4,0+------

2,0

0,0

EJ Fl + Toto1

Figure 8.- Répartition normalisée des frottis par classe de végétation (Fl=frottis récents;
F2=frottis anciens)
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Friches Forêts ouvertes Forêts fermées

Fréquence théoriques 0.09 0.27 0.64

Frottis récents 0.03-0.14 0.06-0.20 0.72-0.88

Frottis anciens 0.11-0.23 0.13-0.25 0.57-0.71

Figure 9.- Intervalles de confiances calculés sur les fréquences observées dans chaque classe de
végétation. Les fréquences théoriques sont calculées à partir de la distance parcourue dans cha
que classe (elles correspondent en fait au % de recouvrement moyen de chaque classe sur le sec
teur d'étude).
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Figure 11.- Comparaison de la distribution des frottis entre lisières et unités de végétation
(F1=frottis récents ; F2= frottis anciens)
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En définitive, ce travail nous a permis
d'apporter quelques éléments nouveaux dans
la compréhension des relations qui existent
entre le chevreuil et son environnement ;
l'influence de l'organisation spatiale des unités
qui composent le paysage est manifeste.

L'activité de frottage du chevreuil mâle
nous a permis de montrer que cet animal a une
perceptIon plutôt locale (quelques mètres) de
son environnement. L'analyse spatiale de la
rép.artition des frottis par le biais de fenêtres de
taIlle croissante nous a révélé qu'au delà d'une
certaine distance, l'hétérogénéité du couvert
végétal ne modifie plus le comportement ter
ritorial de ce mammIfère.

Forts de ces premiers résultats, nous
comptons améliorer notre méthodologie, en
particulier en affinant l'échelle d'investigation.

De même une analyse simultanée des
divers paramètres étudiés ici, ainsi que
l'intégration de nouveaux paramètres de
structure des unités de végétation et des mo
saïques paysagères (diversité spatiale, degré de
connect1vité, d'isolement, de complexité, etc.)
doivent être envisagées.

Ce travail sera facilité par la mise au
point et l'utilisation d'outils d'analyse auto
matisée dont la réalisation permettrait le rap
prochement d'écologues, de biologistes, de
biométriciens et d'informaticiens.
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Quelle place pour les activités humaines dans la recher
che en écologie du paysage?

•Jacques BAUDRY

Le programme de l'écologie du paysage, telle qu'elle a été développée depuis le début
des années 90, peut être résumé de la façon suivante: Quel est le rôle des structures spatiales
et de leur évolution sur le déroulement des processus écologiques tels que les dynamiques de
population, la dispersion des espèces, les flux de nutriments? (RIssER et al., 1983)

Les questions sur la dynamique de l'hétérogénéité spatiale, aussi bien que la volonté af
fichée d'une finalité d'aménagement et de gestion des milIeux et de la biodiversité conduisent
à réfléchir sur la place que p'euvent avoir les recherches sur les activités humaines en écologie
du paysage et plus partIculIèrement dans les paysages agricoles. J'organiserai mon propos en
deux points: 1) une option sans prise en compte expliCIte des activités et 2) une option avec
une prise en compte explicite.

PAS DE PRISE EN COMPTE EXPLICITE DES ACTIVITES

Une question centrale du programme de l'écologie du paysage : les relations entre la dy
namique des populations et l'évolution des structures des paysages nécessite une analyse de
cette évolution. La description des états et des évolutions de ces structures sont l'objet de
nombreux travaux. On constate alors que l'état d'une structure, à un moment donné, ne per
met pas de prévoir son état futur, car, dans les paysages humanisés, les évolutions dépendent
largement de facteurs externes au paysa~e (BUREL & BAUDRY, 1990). TI n'en est pas de même
dans les paysages pilotés par des dynamI9ues écologiques, telles que l'évolution de la végéta
tion (ROMME, 1982). S'il n'y a aucune etude explicite de ces activités, on fait de l'écologie
dans un contexte dont on i~nore la dynamique; ceci pose d'autant plus problème que, contrai
rement à l'hypothèse implIcite de nombreux travaux, il n'y a 9ue rarement «équilibre» entre
l'état d'une population, d'un peuplement, à un moment donne et l'état du paysage. Le cas le
plus fréquent est celui de transformation des pratiques humaines sans traduction paysagère
Immédiate; par exemple, l'intensification de l'agriculture peut passer par une phase
d'augmentation de intrants (fertilisation, produits phytosanitaires) avant une transformation du
parcellaire, donc du paysage.

PRENDRE EN COMPTE LES ACTIVITES

Si l'utilité, voire la nécessité, de prendre en compte les activités humaines s'impose, il
reste à savoir comment le faire. Les concepts et les théories de l'écolo~ie ne permettent que la
prise en compte des variables d'état décrivant le résultat des activites dans un paysage. La
fauche, le défrichement, l'épandage de pesticide sont des variables de milieu. On peut pro
gresser quelque peu en replaçant ces états dans le contexte de leur décision. On verra alors,
par exemple, quelles sont les exploitations agricoles qui ont le plus de prairies ou de moutons,
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ou encore les municipalités qui pratiquent des aménagements (BAUDRY, 1993). L'étape sui
vante, celle de la compréhension des mécanismes qui conduisent à une décision et à sa mise
en œuvre technique. ne peut se faire que dans le cadre d'autres disciplines que sont les scien
ces sociales, les sciences agronomiques... qui possèdent les concepts nécessaires (THENAll...,
1996).

Donc, schématiquement, l'écologie du paysage peut développer des concepts et des
méthodes pour une app'roche phénoménologique des dynamiques paysagères, maiS elle est
démunie pour en modeliser les mécanismes quand ces dynamiques sont liées aux activités
humaines. Ce problème du déficit de modèles Intégrant le pourquoi des transformations et des
mécanismes sous-jacents a déjà été souligné par BAKER. rr en va autrement quand ce sont des
processus tels que les feux spontanés ou les épidémies qui font évoluer les paysages. C'est à
dire que l'écologie du paysage ne eeut que partiellement remplir son programme. Pour remplir
ce pro~ramme, Il faut faire appel a d'autres champs théoriques. Ce qui est tout à fait intéres
sant, c est la façon dont les modèles spatialement explicites de l'écologie du paysage permet
tent de faire le lien avec d'autres disciplines telle que l'a~ronomie. Quand cette dernière se
donne pour objectif la participation à la résolution de problemes d'environnement, elle ne peut
non plus le faire seule, sans compréhension des mécanismes biologiques et biophysiques en
cause, surtout sans prise en compte de l'espace, ainsi que les flux et les mouvements qui s'y
déroulent.

TI ne s'agit pas ici de proposer un plaidoyer pour une discipline de synthèse, mais, au
contraire, de soulIgner la singularité des disciplines et leurs complémentarités. TI faut sûre
ment, dans ce domaine, éviter les confusions et construire l'interdisciplinarité. Le chercheur
doit définir les moyens, les compétences nécessaires pour répondre à ses objectifs. Pour
l'écologue qui s'interroge sur l'état ou la dynamique de la biodiversité en un lieu utilisé par
l'homme, la connaissance des activités humaines est nécessaire pour comprendre les dynami
ques, aussi bien que pour agir sur elles, les gérer.

Cette réflexion peut être replacée dans les discussions récurrentes sur les relations entre
écologie et agronomie (WORSTER, 1991), impossible mariage de disciplines ayant des fonc
tionnements biologiques comme objet central de recherche. L'une (l'écologie) les abordant en
tant que processus spontané, l'autre l'agronomie, en tant que processus pilotés pour une fina
lité (productive, le plus souvent).
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Le rôle des exploitations agricoles dans l'évolution des
paysages: un facteur essentiel des dynamiques écologi
ques

The role of fanns in landscape evolution : a major driving factor of
ecological dynamics
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RESUME

La mosaïque d'un paysage agraire résulte de la répartition, dans les exploitations agricoles, des usages du
sol et des formes de gestion des bordures et haies. La structure de cette mosaïque présente des formes d'organisation
liées au fonctionnement des exploitations, mais qui s'expriment à des niveaux spatiaux autres que la parcelle et
l'exploitation. Ces mécanismes sont illustrés par une simulation des effets de deux scénarios de changement de poli
tiques agricoles sur un site de 200 hectares, dont les règles choisies sont les processus d'organisation territoriale dans
les exploitations. Les paysages résultants diffèrent par le linéaire de haies, la nature et le degré de fragmentation
d'unités d'occupation du sol, à plusieurs niveaux spatiaux. L'exemple de deux espèces animales, aux modalités
d'utilisation de l'espace contrastées (mobilité et utilisation des ressources), montre qu'il est important de prendre en
compte ces niveaux dans la mise en relation des processus agricoles et écologiques, pour l'analyse de leurs interac
tions.

MOTS-CLES : exploitations agricoles, territoires agricoles, organisation spatiale, structure pay
sagère, dynamiques écologiques

ABSTRACT

The agricultural landscape mosaic results from the distribution of land use, and types of field margins and
hedgerows management, within farms. The mosaic structure shows forms of organization linked to internai farms
functioning, but that express on other spatial levels than fields and farms. To make clear these mechanisms, we
simulate the effects of a change in agricultural policies through two scenarios, with only taking territorial manage
ment within farms for rules. The resulting landscapes differ by the hedgerow network, the nature and degree of frag
mentation of land cover units, at different spatial levels. The example of two species of contrasted modes of space
utilization (mobility and use of resources), shows the importance of taking into account those levels, to relate agri
cultural and ecological processes for analysing their interactions.

KEY-WORDS : farming systems, farms territories, spatial organisation, landscape pattern, eco
logical processes
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INTRODUCTION

De nombreuses questions d'environne
ment (paysages, biodiversité, gestion durable
des ressources naturelles...) sont actuellement
dans les débats sur les politiques agricoles, à
l'échelon national et européen (NYCHAS,
1995). Les questions p0f!ent su~ les politiqu~s
à mettre en place et leur evaluatIOn. Un certam
nombre d'études s'articulant autour de scéna
rios et de simulations est élaboré à des fins
d'aide à la décision pour les politiques agrico
les et d'aménagement de l'espace (HEllMAN et
al., 1994; RABBINGE et al., 1994; Vos et
OPDAM, 1993). Le principe de telles siml;lla
tions est ainsi la pnse en compte de manIère
intégrée des processus écologiques et des acti
vités humaines qui interagissent au niveau d'un
même espace.

Or certains aspects fondamentaux. des
dynamiques des paysages et de leurs relatIons
à l'a~riculture sont occultés dans la plupart de
ces etudes.

Les simulations réalisées concernent des
échelles larges (états, régions européennes...)
qui ne permettent pas la prise en compte de
nombreux processus écologiques se déroulant
à des échelles plus fines de la mosaïque paysa
gère : celles où le parcellaire et l<?s b~rdure~ de
parcelles (éventuellement des haIes) mtervIen
nent comme facteurs de contrôle (BUREL,
1993: ZONNEVELD et FORMAN, 1989). Le
contrôle que peuvent exercer ces processus sur
ceux qui se déroulent à des échelles plus larges
s'en trouve éludé.

De la même manière, la nature des acti
vités agricoles influant, à ces échelles fines,
sur le parcellaire et les bordures de parcelles ne
sont pas prises en compte. Les informations
intégrées a de larges échelles sont les tend~

ces statistiques sur les productions, les techm
ques et l'occupation du sol. Or les travaux sur
les systèmes agraires o~t mo~tré. pertiner:tte la
prise en compte de 1explOItatIOn agncole,
unité de déciSIOn et de fonctionnement, pour
analyser l'intégration de l'agriculture dans son
environnement social, économique, de même
que son insertion dans le paysage et l'environ
nement « écologique », et ce, à diverses échel
les (le bassin versant, la vallée, la région...)
(INRA-ENSSAA, 1977; LAURENT, 1991). Via
son territoire, l'exploitation est un niveau d'or
ganisation important de la mosaïque paysagère
(DEFFONTAINES et al., 1995).

Le fonctionnement ~lobal de l'exploita
tion est, quant à lui, le mveau d'organIsation
essentiel des pratiques de gestion des parcelles
et des bordures, contrôlant en particulier la ri
chesse floristique des bordures (MOONEN,
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1994 ; WAy et GREG-SMlTII, 1987). La prise
en compte ,des seules ré~u:lt~tes des activités
agricoles (etat de la fertIlIsatIOn par parcelle,
occupation du soL.) dans l'analyse des rela
tions entre activités agricoles telle qu'elle est
pratiquée dans une approche «agrosystémi
que »(LoWRANCE et al., 1984) ne permet pas la
compréhension de dynamiques de bordures.

L'objectif de cet article est de mettre en
lumière, par simulation, .la ,structuration d~ffé

rentielle du paysa~e .ql;lI resulte du f?nC~IOn
nement territonal mdIviduel des explOItatIOns,
et d'en envisager les caractéristiques écologi
ques. Nous avons choisi pour base des scéna
nos tirés d'une étude néerlandaise à l'échelle
des régions européennes (WRR, 1992). Ces
scénarios, selon la WRR, reflètent les
«courants de pensée» européens actuels. ils
seront app'liqués ici à une échelle beaucoup
plus fine (200 ha) et ~ l'ai~e de règles. de dé~l
sion jouant sur les mecanismes technIques m
ternes des exploitations.

MATERIEL ET METHODES

Sites d'étude et scénarios choisis

Les deux scénarios choisis sont très con
trastés:

- Un scénario «marché libre / libre échange»
(scénario 1) : l'agriculture est soumise aux lois
du marché.

- Un scénario «environnement» (scénario 2),
correspondant en fait à un scénario intermé
diaire entre deux scénarios proposés par l'étude
néerlandaise :

* Nature et paysage : où les efforts sont
faits dans le sens de la conservation d'habitats
naturels, via la création de zones de réserves
complètement dissociées des zones agricoles.

* Protection environnementale: où ce
sont l'air, l'eau et le sol que l'on cherche à pro
téger, en autorisant une agriculture partout
mais strictement assujettie à des prérogatives
environnementales.

La formule hybride que nous avons choi
sie est la création d'une zone de protection des
bas-fonds, sous forme d'un couloir herbager
bocager sans fertilisation. En dehors de cette
zone, des cultures sont autorisées. Cette for
mule de «zone protégée» est déjà appliquée
en France dans un certain nombre de cas, ce
qui a motivé notre choix. En particulier pour la
protection de la qualité des eaux, la création de
semi-réserves de taille modeste est la formule
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souvent considérée comme la plus réaliste à
l'heure actuelle (MEROT et al., 1995).

Le site de simulation est extrait d'une
zone étudiée au nord de l'flle et Vilaine (35)
dans le cadre d'un programme de recherche sur
les relations entre exploitations agricoles, dy
namiques paysagères et conséquences écologi
ques (BAUDRY et al., 1993). Ce site est traver
sé par un ruisseau avec une zone humide de
bas-fonds de part et d'autre. Le terrain est plat
ou en pente douce, sauf dans une partie limi
tée, au sud, où les pentes sont plus fortes.
L'habitat humain est dispersé et il existe, dans
cette zone, un bocage encore dense. Les ex
ploitations sont de taille modeste (30 hectares
en moyenne). Parmi les 15 exploitations qui
utilisent au moins une parcelle dans le site,
cinq eXl?loitations y ont leur siège. La produc
tion laitIère spécialisée domine, avec un affou
ragement du troupeau basé sur l'ensilage de
maïs et d'herbe, la pâture de prairies semées et
en moindre mesure de prairies pennanentes.
Des céréales peuvent être intégrées dans les
successions culturales, notamment pour dispo
ser de paille.

Méthode de simulation

Une exploitation peut être définie
comme un système avec pour composantes:
les infrastructures, la famille/main d'oeuvre, le
système de production (nature et composition
des productIOns), le ou les système(s) techni
que(s) (ensemble de moyens techniques mis en
oeuvre pour produire) qui interagissent avec le
territoire de l'exploitation que l'agriculteur mo
dèle et gère (GRAS et al., 1989). Un facteur
moteur extérieur (un aménagement rural, une
mesure agro-environnementale, une opportu
nité économique...) touche de manière diffé
rentielle, selon sa nature, les composantes et le
système tout entier (THENAll.. et BAUDRY,
1996).

Sur la base des deux scénarios, nous rai
sonnons ainsi sur les systèmes d'exploitations
et ses composantes qUI peuvent être touchés,
dans le premier cas par un changement d'ordre
éconOmIque, et dans le second cas par une
contrainte localisée de non - fertilisation (con
trainte technique), et une contrainte de main
tien de haies (contrainte de structure). La si
mulation porte sur 1) le choix du nombre d'ex
ploitations résultantes dans chaque scénario, la
nature de leur production et la structure de leur
parcellaire, 2) le système technique des ex
ploitations comprenant l'allocation d'usages
aux parcelles et la gestion des bordures.

Pour cette simulation, nous nous som
mes appuyés d'une part sur les résultats de tra
vaux concernant le fonctionnement global de
l'exploitation agricole et le fonctionnement de

son temtOlre (INRA Agronomie - SAD,
1985; PEARSON et ISON, 1987; SEBILLOTTE,
1990), les changements actuels affectant les
exploitations agncoles (LAURENT et al., 1994),
et d'autre part sur la connaissance empirique
d'exploitatIOns proches de la zone d'étude, pré
sentant des systèmes de production similaires
mais des systèmes techniques et des degrés
d'intensification variables.

* L'étape de simulation des systèmes
techniques de gestion territoriale de l'exploita
tion se fait selon un modèle de base qualitatif
(THENAll.. et BAUDRY, 1994). De manière gé
nérale, le parcellaire d'une exploitation est di
visé en groupes de parcelles assurant des fonc
tions distinctes dans le cadre des objectifs de
production :

- des fonctions principales mises en oeu
vre pour répondre aux objectifs princi:paux de
production (pour une exploitation laitiere : les
parcelles destinées à assurer l'affouragement
d'été des vaches, par exemple) ;

- des usages secondaires destinés à valo
riser certaines parcelles à des coûts moindres.
Ces usages ne sont pas directement ou pas du
tout liés à la production principale mais ap
portent une aide ou un complément (pour une
exploitation laitière spécialIsée: des pâtures
pour quelques boeufs, par exemple) ;

- des sous-usages correspondant à des
parcelles non valorisées (friches, certains
taillis...).

L'organisation fonctionnelle du territoire
de l'explOItation (organisation de complémen
tarités de production entre parcelles, circula
tion du troupeau, de fertilisants ... ) se traduit
spatialement par une répartition raisonnée des
différents usages sur ce territoire (DEF
FONTAINES, 1985 ; MORLON et BENOIT, 1990).

A cet égard, il existe un modèle de base,
concentrique, de répartition des usages du sol à
partir du siège d'exploitation (DEFFONTAINES
et al., 1995). TI résulte de la conjonction de
deux facteurs déterminants de distance et
d'encombrement spatial autour de ce siège, qui
jouent dans tous les cas, quelles que soient les
qualités de structure et de terrain des parcelles.
L'importance de ces facteurs résulte de la né
ceSSIté de pâtures proches des bâtiments pour
les vaches laitières (dans le cas d'un retour en
bâtiment pour la traite). Les cultures et pâtures
pour génisses peuvent être plus ou moins loin
selon les possibilités.

En effet, sur la base de ce modèle, l'allo
cation d'usa~e se fait pour chaque parcelle,
selon une hIérarchie de détenninants. Si la
distance au siège d'exploitation est un facteur
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fort, il entre toutefois toujours en jeu de ma
nière relative, avec la pente, l'humidité de la
parcelle, (BLANC - PAMARD et Mll..LEVILLE,
1991; ALFARO et al., 1994), la fertilité
(SEBILLOTfE et al., 1989) par rapport aux ca
ractéristiques de l'ensemble du parcellaire et
des objectifs et techniques de production de
l'explOItant. Ainsi, selon les cas, le modèle
concentrique se trouve plus ou moins déformé.
Par ailleurs, la structure spatiale varie d'une
exploitation à l'autre.

* En ce qui concerne le réseau de haies,
il est nécessaire de distinguer d'une part, la
présence de haies et leurs connexions, qui sont
liées à l'histoire foncière du territoire (qui n'est
pas forcément supe~osé à celui des exploita
tions actuelles), et d autre part les caractéristi
ques morphologiques des haies, qui dépendent
fortement de la gestion actuelle au sein des ex
ploitations.

La simulation présentée ici, prend en
compte les deux aspects, en opérant une re
structuration du parcellaire affecté aux exploi
tations, et en considérant les choix de gestion
des haies au sein des exploitations.

TI existe pour l'instant peu de connais
sances suffisantes et formalisées sur la diffé
renciation spatiale de la gestion des haies dans
les exploitations. La simulation se base sur les
connaIssances acquises sur nos sites d'études,
par enquêtes (BARMOY et CASSEGRAIN, 1995)
et sur les relations spatiales entre types de
haies (plus exactement certaines caractéristi
ques morphologiques révélant des pratiques de
gestion) et usages du sol des parcelles adja
centes (non publié).

* Les étapes cartographiques de la si
mulation sont les suivantes:

1. Sélection 1 placement des sièges d'ex
ploitations ;

2. Modification de la structure du par
cellaire ;

3. Allocation des différentes parcelles
aux exploitations;

4. Allocation des usages aux différentes
parcelles dans les exploitatIOns. A cette étape
l'évolution des bordures de parcelles selon fes
scénarios est raisonnée.

Les modifications suivant différentes rè
gles de décision ont été effectuées à la main
sur une carte numérisée du paysage initial. Le
Système d'Information Géographique utilisé
(IDRISn nous a permis par la suite un certain
nombre d'analyses spatiales.
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Mise en oeuvre de la simulation: modifica
tion des exploitations

Nous avons choisi une zone de simula
tion qui présente initialement une coml'0sition
en exploitations relativement homogene, en
terme de types de production et d'intensifica
tion des techniques de production. Nous gar
dons pour les scénarios cette même logique de
relative homogénéité intra-site selon ces critè
res. Par contre, dans chacun des trois cas (état
initial, scénarios 1 et 2), les exploitations se
trouvent dans des conditions differentes de ter
ritoires (structure, type de terrain). Ainsi, les
choix globaux d'usage du sol, mais surtout les
choix relatifs d'allocation d'usage aux parcelles
et le fonctionnement de leurs territoires seront
différents. Ceci nous permet de concentrer
cette simulation sur la mise en évidence des
effets collectifs d'organisation du paysage, ré
sultant de l'agrégation des territoires d'exploi
tations.

La mise en oeuvre des scénarios se tra
duit d'abord par un changement des systèmes
de production et des structures d'exploitations
existants.

Pour le scénario 1, les eXJ?loitations qui
sont susceptibles, dans cette régIOn, de répon
dre à des exigences de compétitivité sont de
grandes explOItations laitières (présence d'une
filière «lait» très importante et structurée) et
de cultures. Pour le scénario 2, le couloir her
bager impose des eX'ploitations d'élevage mixte
lait! viande (ou specialisées viande) suscepti
bles de tirer au mieux parti des prairies perma
nentes.

Dans les deux cas, le nombre d'exploita
tions utilisant le site est inférieur à celui trouvé
pour l'état initial (deux sièges d'exploitation se
maintiennent, pour chacun des scénarios).
Dans le premier cas, la compétitivité d'exploi
tations laitières et 1 ou céréalières va de pair
avec un agrandissement des structures de pro
duction, donc une diminution du nombre des
exploitations. Dans le deuxième cas, des ex
ploitations d'élevage extensif ont besoin d'une
surface accrue pour l'affouragement des ani
maux, basée sur l'herbe. Nous avons donc aus
si choisi dans ce cas une diminution du nom
bre des exploitations.

L'agrandissement des structures des ex
ploitations avec une main d'oeuvre constante
s'accompagne d'une recherche pour simplifier
l'organisatIon du travail, la circulation des en
gins, les interventions techniques (DEDIEU,
1993 ; CERF et al., 1994). L'un des moyens de
cette simplification est le regroupement du
parcellaire et un agrandissement des parcelles.
Nous avons ainsi modifié le parcellaire dans le
même sens pour les deux scénarios, mais de
manière moms importante pour le deuxième,
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répondant à l'obligation de garder une certaine
densité de haies. En outre, l'our le premier scé
nario, l'intensification de l'utilisation du sol
renforce ce processus.

Pour illustrer les variations de nature et
d'organisation des usages du sol dans les ex
ploitations, la figure 1 montre l'évolution d'une
exploitation sélectionnée, à dominante laitière,
selon les trois états (état initial, scénario 1 et
scénario 2).

Selon le modèle présenté, les trois ex
ploitations, de système de production identi
que, ont en commun un certain nombre de ca
ractéristiques d'organisation de leurs territoi
res : présence de pâtures proches à vaches lai
tières, de cultures fourragères pour l'alimenta
tion hivernale du troupeau, de pâtures à génis
ses qui peuvent être plus éloignées. Nous nous
intéressons aux variations, sur cette base, du
système technique de production et de gestion
territoriale de l'exploitation dans les trois cas.

* L'exploitation de l'état initial (obser
vé), dispose d'une surface totale modeste (x
ha), d'un parcellaire morcelé et dispersé: l'ex
ploitant doit ainsi tirer partie de l'ensemble de
son parcellaire pour assurer un affouragement
correct du troupeau, c'est-à-dire pour remplir
les fonctions principales. Cela se traduit par
une variété importante de sources d'affoura
gement, adaptées aux conditions variées de sol
et de structure des parcelles: cultures fourragè
res et prairies diverses (semées, de plus ou
moins longue durée, ou permanentes). Pour les
mêmes raIsons, l'explOItation de l'état initial
présente des usages secondaires mais pas de
sous-usages dans les zones difficiles de bas
fonds et de pentes. Ces parcelles sont princi
palement occupées par des pâtures pour génis
ses (la surface autour des bâtiments étant li
mitée, elle est strictement réservée aux vaches
laitières) et quelques animaux à viande
(boeufs...).

De nombreuses parcelles sont bordées de
haies dans l'exploitat\on. La gestion des arbres
se fait par émondage , les émondes servant de
bois de chauffage. L'exploitant gère aussi la
base de la haie pour éviter qu'elle ne s'em
broussaille et s'étende. Cette gestion comprend
du débroussaillage mécanique, du débrous
saillage chimique, et ce, en fréquence et en in
tensité variables, selon l'usage de la ou des
parcelle(s) adjacente(s). Ainsi, au bord des
parcelles de cultures, le débroussaillage et
l'émondage sont plus fréquents qu'en bord de

1
L'émondage est une fonne paniculière de taille des arbres de haies

dans celle région. L'arbre d'émonde (ragosse ou ragole) est soumis à
une coupe répétée des branches latérales. au ras du tronc. Le tronc
appaniem au propriétaire tandis que l'émonde (branches) revient au
fermier.

prairies, avec une utilisation plus importante
de débroussaillants chimiques. Au bord de
pâtures, la haie « gêne » moins et constitue un
abri pour les animaux.

* L'exploitation du scénario 1 axe l'af
fouragement estival des animaux sur la prairie
semée mais aussi l'ensilage de maïs. Ainsi, les
prairies permanentes sont absentes et la surfac:e
en praines semées autour des bâtiments est
restreinte au profit de nombreuses parcelles de.
cultures fourragères. Les cultures de vente (sur
des parcelles éloignées) sont variées, installées
chaque année en fonction des opportunités du
marché. Ce type de fonctionnement technique
basé sur de grandes cultures et l'usage d'engms
lourds, avec une main d'oeuvre relativement
peu importante s'accompagne d'une simplifi
cation de la gestion du parcellaire:

- Les parcelles difficiles, humides ou
pentues, mais aussi les petites parcelles et les
pointes de certaines parcelles sont laissées en
friches ou en taillis.

- Les haies représentent des contraintes
dans la gestion teclinique de la parcelle: les
arasements sont importants et les baies restan
tes sont gérées de manière drastique notam
ment avec l'usage systématique de débrous
saillant chimique. Parallèlement, les haies des
parcelles non valorisées s'enfrichent.

* L'exploitation du scénario 2 axe l'ali
mentation estivale et hivernale des animaux
sur les prairies permanentes (pâture et four
rage) situées sur une zone étendue, autour des
bâtiments. Dès lors que les cultures sont auto
risées en dehors de la zone de protection, l'ex
ploitant sera enclin à y implanter du maïs.
C'est en effet un fourrage plus énergétiCJue que
l'herbe et qui permet de sécuriser l'affourage
ment hivernal (les rendements du maïs et les
résultats d'ensilage sont plus stables que pour
l'herbe).

La diversité d'usage du sol provient sur
tout des pratiques d'allotement et de circulation
du troupeau sur les différentes prairies. Le
fonctionnement technique axé sur la gestion de
la prairie permanente permet une valorisation
assez aisee de parcelles difficiles (petites,
lointaines, pentues...), elles sont gardées en
prairie, pâturées par des animaux secondaires
dans le système de production : vaches taries,
boeufs...(usage secondaire). Toutefois, des zo
nes d'enfrichement peuvent apparaître sur cer
taines parcelles disposant d'un chargement
(nombre d'animaux par unité de surface) trop
faible, et donc sous-pâturées (BAUDRY, 1991).

Sur la majeure partie du parcellaire, le
réseau bocager est maintenu car il ne repré
sente pas une contrainte. Dans le couloir her
bager, les haies sont gérées avec un débrous-
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saillage méc3IDique et le pâ~urage éventuel d~s
animaux. L'emondage est regulIer, dans les lI
mites de main d'oeuvre disponible, cette acti
vité représentant un travail conséquent. De fait,
les situations d'enfrichement de haies, notam
ment dans les zones sous-pâturées, ne sont pas
négligeables.

RESULTATS ET DISCUSSION

Conséquences des simulations sur la structure
du paysage

Nous procédons dans cette partie en trois
étapes principales, correspondant à différents
degrés d'investi~ation de la mosaïque paysa
gère : compositIOn globale de l'usage du sol,
fragmentation globale de certains de ces usa
ges, et fragmentation de ces mêmes usages au
sein de zones définies à l'intérieur du site.

Ces zones sont définies par type de mi
lieu physique homogène. La zone correspon
dant au couloir herbager réglementé sera aus~i

prise, en compte. L'~alyse par zone est d~~tI
née a «tester» le role structurant du rrulIeu
physique d'une part, de la zonation ré~lemen
tée d'autre part, sur la mosaïque paysagere.

De manière générale, à chacun de ces ni
veaux d'investi~ation nous considérerons d'une
part l'informatIOn apportée sur l'organisation
topologique de la mosaïque paysagère, d'autre
part les relations entre organisation topologi
que et org~isation fonctionn~lle,de cette mo
saïque, relativement aux explOItatIOns.

Seront abordées enfin les relations entre
ces organisations et la structure du réseau bo
cager.

Composition de l'usage du sol dans les trois
paysages

Compte-tenu de nos choix, la composi
tion de l'usage du sol reflète directement la di
versité interne des exploitations. La figure 2
montre tout d'abord raugmentation nette, et
attendue, de la surface en prairie lorsque l'on
passe du scénario 1 à l'état initial puis au scé
nario 2. Par contre, il est à noter gue les paysa
ges du scénario 1 et de l'état initIal se ressem
blent par la dominance des cultures, tandis que
les paysages des deux scénarios sont plus pro
ches l'un de l'autre par la part de «sous
usages» (taillis et friches).

Concernant la part de sous-usages dans
les paysages des scénarios, bien que les pro
ductions et les techniques soient très différen
tes, la simplification des systèmes techniques
dans les deux cas a pour effet de délaisser en
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partie certaines portions de leur territoire.
Cette ressemblance est ainsi engendrée par des
déterminants et des processus de nature diffé
rente.

Dans l'état initial, la nécessité de valori
sation de l'ensemble du territoire de chaque
exploitation par une diversité de cultures four
ragères, de prairies semées de plus ou moins
longues durées amène à une part de cultures
assez proches de celle du scénario 1. Par con
tre, dans ce scénario 1 la composition des cul
tures est différente: ce sont le maïs et les cul
tures de vente qui dominent largement. Ainsi,
on notera qu'outre les processus, les résultats
sont aussi différents selon le degré de détail
choisi dans la définition des cultures.

Organisation spatiale des trois paysages

On observe une réJ?artition spatiale des
prairies permanentes ainSI que des ,bois et fri
ches, qUI oppose fortement les trOIS paysages
(figure 3), alors que leur composition globale
en occupations du sol montre certaines simili
tude,s (cf. paragraphe précédent). Plusieurs. pa
rametres de structure permettent de quantifier
ces différences: hétérogénéité, connectivité...
(TURNER et GARDNER, 1991).

Nous avons choisi d'utiliser la fragmen
tation des usages, estimée ici par le nombre de
fragments par classe de taille, que nous relie
rons aux notions de diversificatIon, de spécia
lisation, de différenciation spatiale des usa~es

du sol engendrée par l'ensemble des explOIta
tions. Dans cette etude, un fragment est défini
par un ensemble de parcelles adjacentes de
même occupation du sol: c'est donc un élé
ment spatial qui peut être défini et utilisé sans
connaissance des exploitations agricoles.

Fragmentation globale des usages du sol
(cas des prairies permanentes et des cultu
res)

*Les prairies permanentes (figure 4) : le
degré de fragmentation total des prairies per
manentes diminue, de manière attendue, avec
l'augmentation de la surface totale de prairie.
Ce degré de fragmentation, correspondant au
rapport du nombre de fragments sur la surface
totale de prairies est de 1,5 pour le scénario 1,
de 0,8 pour l'état initial, et de 0,3 pour le scé
nario 2. Par contre, les profils de répartition
des fragments par classe de taille présentent
des différences moins homogènes entre les
paysages. Ainsi, les paysages du scénario 1 et
de l'état initial se caractérisent par un profil où
les fra~ents de petite taille (inférieure à deux
ha) predominent nettement, tandis que le pay
sage du scénario 2 montre une répartition assez
homogène des fragments dans toutes les clas
ses de taille.
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Figure 1.- Cartographie d'un territoire d'exploitation laitière dans le site d'étude: état initial et
simulations
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Figure 2.- Répartition des usages du sol dans les trois paysages: observés et simulés

* Les cultures (figure 5): le degré de
fragmentation total des cultures est similaire
d'un paysage à l'autre, avec un rapport du
nombre de fragments par unité de surlace (en
ha) de 0,3 pour l'état initial, de 0,2 pour le scé
nario 1 et de 0,3 pour le scénario 2. Pourtant, si
les paysages de l'état initial et du scénario 1
présentent une proportion de culture similaire,
la proportion observée pour le scénario 2 est
nettement inférieure.

D'autre part, les paysages du scénario 1
et de l'état initIal qui se ressemblent par la pro
portion et la fragmentation totale des cultures,
diffèrent par le profil de répartition des frag
ments de culture par classe de taille. En effet,
le paysage de l'état initial se singularise par la
proportion importante de fragments inférieurs
a un hectare, deux à trois fois supérieure à ce
que l'on observe pour les scénarios 1 et 2.

Ainsi, contrairement à ce que l'on ob
serve pour les prairies permanentes, les diffé
rences d'un paysage à l'autre, de systèmes d'ex
ploitations et de processus techniques internes
aux exploitations n'affectent pas le derré de
fragmentation total des cultures. En d autres
termes, dans les trois cas, les ensembles de

78

parcelles allouées aux cultures présentent le
même degré de fragmentation.

Au contraire, les ensembles de parcelles
allouées aux prairies permanentes ne présen
tent pas le même degre de fragmentation. Plus
la surface en prairie permanente diminue, plus
la fragmentatIOn correspondante augmente, ce
qui pourrait être mimé par un processus aléa
toire d'allocation d'usage.

Les profils de répartition de fragments
par taille montrent aUSSI que des différences à
la fois dans la taille et l'isolement des parcelles
existent lorsque l'on passe d'un usage à l'autre
et d'un paysage à l'autre.

Ce phénomène d'agré~ation partielle et
différentielle des usages' à l'echelle du paysage
est une propriété émergente.

Sachant que le milieu physique est géné
ralement conSIdéré comme un facteur très
structurant de la mosaïque, nous analysons
dans le chap'itre suivant la relation entre les
zones de mIlieu physique homogène et cette
différenciation spatiale emergente.



Le rôle des exploitations agricoles dans l'évolution des paysages

o 2.:D sn 7:D m

/
---;/._-

/~
'1

L.) "
--"'ll.J li

r-·-••
i .~..

~.,""IIJ
~:al

_ ...1

1

1. .,. ..-
1.

:l'''~'!
.~ .

l, 1

~ 1,'..-..

Scénario 1

routes et chemins

····1··-· r:.-

.2J-i1iJ

"'" Haies
• Prairies permanentes
EE1 Bois et friches

o autres

Etat initial

Scénario 2
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imtial et simulatIOns

Fragmentation des usages du sol par zone,
dans le paysage

Les types de terrains définis sont les sui
vants : zone saine et plate, zone plate d'hydro
morphie moyenne à forte, et zone de pente. La
zone correspondant au couloir herbager du
scénario 2 sera aussi considérée.

Les trois paysages sont ici comparés, du
point de vue de la diversité et de la fragmenta
tion des usages, à l'intérieur des zones.

* La zone de bas10nds humides (adja
cente au ruisseau, figure 6) apparaît comme
une zone différenciée du point de vue des usa
ges, pour les troispaysa~es. Par contre, ces
usages ne sont pas de meme nature. C'est la

prairie permanente qui prédomine dans le pay
sage de l'état initial, tandis que ce sont les bois
et friches pour le scénario 1 et les prairies, bois
et friches pour le scénario 2.

* La zone de pente (figure 7) montre une
spécialisation des usages dans les paysages des
scénarios. Dans ce cas aussi, la nature de la
spécialisation n'est pas la même. Pour le scéna
no 1, les bois et fnches p'rédominent avec un
degré de fragmentation féUble. Pour le scénario
2, ce sont les prairies, bois et friches qui domi
nent. Par contre, pour l'état initial, cette zone
de pente présente une diversité d'usages com
parable à celle qui existe sur l'ensemble du
site, les prairies y sont toutefois globalement
moins fragmentées.
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Figure 6.- Répartition des usages du sol dans la zone de bas-fonds
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Figure 7.- Répartition des usages du sol dans la zone de pente
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* La zone de terrain plat et sain:
Dans les trois paysages, cette zone pré

sente une proportion Importante de culture,
avec un degré de fragmentation faible. Toute
fois. cette zone présente aussi, quel que soit le
paysage, une diversité d'autres usages. Ces
usages ont un degré de fragmentation nette
ment plus élevé dans les paysages de l'état ini
tial et du scénario 1 que dans le paysage du
scénario 2. Pour ce dernier, ils correspondent à
l'ensemble des prairies très agrégées à l'inté
rieur du couloir réglementé. On observe pour
ce scénario, dans la zone de faibles contraintes,
une forte différenciation des usages (et des ni
veaux d'intensification) en deux sous-parties
de part et d'autre de la limite du couloir.

Ainsi, le milieu physique participe, ici, à
une structuration de la mosaïque paysagère, via
une différenciation collective, spatiale, des
usages. Mais, selon les paysages et les types de
milIeu physique, cette Influence peut 1) s'ex
primer de manière très différente, 2) être liée à
des processus agricoles de nature différente, ou
bien encore 3) apparaître comme minime par
rapport à d'autres déterminants.

La zone de pente illustre le cas 3). Pour
le paysage de l'état initial, dans lequel les ex
ploitations cherchent une valorisation maxi
male de leurs territoires, la pente représente
une contrainte perçue diversement et est sou
vent relativement moins importante que les
contraintes de distance, ou de taille de la par
celle. Selon ces critères multip'les (parcelles
petites et éloignées, larges et eloignees etc.),
les parcelles situées dans cette zone se trouvent
dans des conditions très différentes les unes
des autres, et expriment à cause de cela des
usages très divers. La fragmentation de ces
usages se trouve alors être plus importante que
ce que l'on aurait obtenu avec une influence
très forte du facteur «pente ». De ce fait, la
zone de pente apparaît comme moins différen
ciée, mOInS lisible, que la zone de bas-fonds
par exemple.

Cette zone de bas-fonds illustre le cas 2).
Elle se caractérise par un enfrichement impor
tant dans les deux scénarios, mais les proces
sus responsables sont différents. Dans le scé
nario 1 les exploitations ont un même choix a
priori de differenciation forte de leurs territoi
res, avec des zones utilisées (celles qui sont
fortement intensifiables) et des zones aban
données (non gérables). Dans le scénario 2, au
contraire, le choix initial est bien de gérer la
totalité du couloir herbager. Mais l'importance
des surfaces à gérer induit un abandon de cer
taines parcelles les plus difficiles (taillis).
D'autre part, il existe localement des phéno
mènes de sous-pâturage, induisant une déprise,
dans les zones les moins accessibles et aux
marges de ces zones ou d'autres parcelles.
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Cette zone de bas-fonds illustre aussi le
cas 1). En effet, dans chacun des 3 paysages,
elle correspond à une zone qui se dIfférencie
nettement par ses usages du reste du site, mais
dans les scénarios il s'agit de bois et friches,
tandis que dans l'état inItial ce sont des prai
ries.

Dans ce paysage initial, les contraintes
physigues de cette zone apparaissent, pour les
explOItations, comme nettement plus détermi
nantes que dans la zone de pente et amène ain
si une différenciation de cette zone. Mais le
maintien d'un niveau suffisant d'affouragement
du troupeau (avec des territoires d'exploita
tions de petite taille) induit un usage généralisé
de la praIrie dans cette zone.

Caractéristiques du réseau bocager

Les processus affectant le réseau bocager
sont de deux ordres: ceux affectant la struc
ture même du réseau, et ceux affectant les ca
ractéristiques morphologiques des haies.

*Processus affectant la structure du ré
seau:

Ils sont liés à la restructuration du par
cellaire des exploitations lors de la simulatIOn.
L'agrandissement global des parcelles pour les
deux scénarios amène de façon assez evidente
une diminution globale du linéaire de haies
dans les deux paysages (figure 8).

En outre, on observe des différences en
tre paysages, quant aux variations dans l'espace
de la densité de haies et de la connectivité du
réseau. Dans les deux scénarios, les zones de
milieux les plus contraignants sont des zones
où le parcellaire a été peu modifié, de même
que le réseau de haies. Ceci est aussi vrai pour
le paysage de l'état initial. Par contre, dans les
paysages des scénarios, la différence entre ces
zones contraignantes et le reste du site est très
marquée, contrairement à ce que l'on a pour le
paysage initial. On observe ainsi, pour les pay
sages des scénarios, non seulement un lineaire
moins important dans les zones non contrai
gnantes, mais aussi plus de haies isolées. Ce
phénomène de différenciation spatiale du ré
seau des zones de bas-fonds s'observe assez
souvent dans les communes bocagères.

*Processus affectant les caractéristi
ques morphologiques des haies:

Dès lors que la gestion des haies vise
globalement à contrôler son élargissement (en
plus du prélèvement de bois), il est intéressant
âe prendre en compte la largeur, la densité,
d'une part de la strate arborescente (canopée
gérée a une échelle pluriannuelle), d'autre part
de la strate arbustive (broussailles ~érées à une
échelle annuelle). La fréquence et 1intensité de
l'entretien de chacune des deux strates sont va-
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riables. TI est ainsi possible d'avoir grossière
ment dans le paysage plusieurs combinaisons
de ces deux strates, relativement à leur largeur
et leur densité. Finalement, sur un ensemble de
haies globalement connectées, l'une ou l'autre
des strates peut être déconnectée.

Selon les paysages (état initial, scénario
1 ou 2) il existe des relations plus ou moins
fortes et de nature diverse entre type d'usage et
caractéristiques morphologiques des haies.

Dans le paysage du scénario 1, ce sont
deux types extrêmes de haies qui dominent. TI
s'agit, en zone de déprise, de haies à strate ar
borescente et arbustive de forte densité, donc,
dont chacune des strates présente un fort degré
de connexion. En zone de cultures, dominent
des haies à strates arborescente et arbustive de
faible densité (avec strates arbustives peu con
nectées), voire des haies uniquement à strate
arbustive.

Ainsi, la gestion des haies renforce la
différenciation spatiale du paysage réalisée au
travers des usages du sol.

Dans le paysage du scénario 2, trois zo
nes peuvent être discernées.

Dans la zone de bas fonds, les Rrofils des
haies sont comparables à ce que 1on trouve
dans cette même zone mais dans le paysage du
scénario 1.

Dans les zones de cultures, les haies sont
majoritairement de strates arborescentes et ar
bustives de faible densité.

Au contraire, les zones de prairies se ca
ractérisent par une diversité de types de haies,
relativement à la densité des strates. Cette di
versité est liée à la diversité de pratiques de
gestion des prairies. On peut avoir des liaies de

strates arborescentes de densité moyenne ou
forte, combinées à des strates arbustives de
densité faible (pâturage du talus par les ani
maux), moyenne, ou forte (débroussaillage peu
fréquent). On notera que dans la m~eure partie
du couloir herbager, la connectivite des strates
arbustives est inférieure à celle des haies, tou
tes strates confondues.

Dans le paysage de l'état initial, la zone
de bas-fonds se caractérise par des profils de
haies beaucoup plus divers que ce que l'on
trouve dans les scénarios, pour la même zone.
L'absence de sous-usage et la diversité des
pratiques de gestion de prairies en sont à l'ori
gine (comme pour le couloir herbager du scé
nario 2). Les haies des zones de culture pré
sentent des densités (strate par strate) globale
ment moins importantes que celle des zones de
cultures, mais les différences sont beaucoup
moins marquées que ce que l'on trouve dans
les paysages des scénarios. Cette tendance est
ainsI la même que pour les linéaires et le degré
de connectivite des haies toutes strates con
fondues.

Conséquences écologiques des simulations :
l'exemple de deux groupes d'espèces
d'insectes

La prise en compte récente de
l'hétérogénéité des espaces a permis de déve
lopper de nouvelles problématiques de dyna
ffilques de population, de peuplement et de
biodiversité.

Les paysages obtenus par les simulations
sont d'un point de vue structural très diffé
rents. A partir de la bibliographie, il est possi
ble d'envisager des variations de EI'ocessus
écologiques dans ces trois paysages (BUREL et
al., en revision).

~
'i;i état initial

scénario 1
scénario 2

haies en limite de prairies
ouIet de cultures

30

20

10

0"---
toutes haies confundues

linéaire de haies (km)

50 ;---------------------rr--------.,
40

Figure 8.- Le linéaire de haies dans trois paysages observés et simulés; les haies en limites de
culture ont été différenciées de l'ensemble des haies.
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La faune présente dans les paysages bo
cagers est très variée. Parmi les nomoreuses
espèces, il est possible d'opérer des regroupe
ments en fonctIOn de l'un de leurs traits de vie,
par exemple l'utilisation de l'espace. A cet
égard, certaines espèces accomplissent la tota
lité de leur cycle dans un élément du paysage.

Par contre d'autres espèces utilisent dif
férents éléments. TI est intéressant d'envisager
les conséquences des scénarios sur de tels
groupes d'espèces. Pour cela, nous allons con
sidérer les carabes forestiers d'une part et le
genre Hilara (Empididae : Diptera) d'autre
part, en nous référant aux études passées et
actuelles qui sont réalisées sur des milieux
semblables (BU-REL, 1991 ; FRY, 1995).

Les carabes forestiers sont des insectes
rencontrés le plus souvent, et en plus grande
abondance, en forêt. Cependant les haies, du
fait de leurs caractéristiques structurales, ac
cueillent aussi ces espèces. De nombreuses
études ont montré le rôle corridor de ces
structures linéaires boisées pour les carabes fo
restiers (BUREL, 1991 ; PElIT et BUREL, 1993,
MAUREMOOTOO, sous presse). La disponibilité
de l' habitat bois / haies influence donc la dis
tribution de ces espèces et leur dynamique de
populations.

De plus, des études ont suggéré, à leur
égard, une organisation en métapopulation.
Cette hypothèse souligne l'importance de la
structure spatiale des haies pour le maintien
des populations. En effet, les échanges entre
populations seront favorisés dans un paysage
bocager si le réseau est bien connecté (PElIT,
1994).

Dans les paysages obtenus après simula
tions, l'habitat forestier augmente ~lobalement,

quel que soit le scénario considére. La coloni
sation de ces nouveaux habitats par les carabes
forestiers est probable à partir des haies main
tenues en lirrute des bois et friches.

Cependant, dans le scénario 1, la dé
structuration du réseau de haies sur l'ensemble
du site menace la survie de la métapopulation.
Par contre, dans le scénario 2, le couloir her
bager apparaît comme une zone très favorable
aux carabes forestiers car il s'accompagne
d'une évolution vers un réseau boca~er bien
structuré, composé de haies elles-memes de
structure favorable, et d'une augmentation des
bois et friches. En effet, la distnbution des ca
rabes forestiers est dépendante de l'isolement
des habitats favorables, mesure qui doit inté
grer la qualité des éléments, le coût de dépla
cement dans des haies épaisses ou dans des
chemins creux étant moindre (PElIT et BUREL,
ce volume). Mais en dehors de ce couloir les
populations sont menacées, le paysage étant
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ouvert et constitué principalement de parcelles
agricoles.

Les empidides du genre Hilara se carac
térisent, en particulier, par des comportements
reproducteurs remarquables. Les adultes se re
groupent dans des microhabitats précis, mi
lieux aquatiques ouverts, pour former des es
saims de reproduction consistant en des vols
orientés d'individus femelles où s'introduisent
des mâles portant une offrande nuptiale. La
structure du paysage de ces sites semble dé
terminer la genèse des essaims, en relation
avec la luminosité (GROOTAERT, 1994) et / ou
des repères optiques (TREHEN, 1971) tels que
les haIes de bord de ruisseau. Les adultes utIli
sent également les haies comme refuge quand
les conditions météorolo~iques ne permettent
pas la formation des eSSaIms (vent fort, pluie,
températures extrêmes).

Si les adultes sont des insectes ailés avec
des capacités de vol importantes, les larves
sont quant à elles édaphlques. Leur dévelop
pement est dépendant des propriétés du sol,
mais aussi des perturbations humaines, comme
le labour en paysage agricole. Dans un paysage
bocager, les sites larvaires sont donc les prai
ries permanentes et les talus.

Ainsi, au cours de leur cycle de dévelop
pement, ces espèces nécessitent des habitats
différents qui peuvent être dispersés dans un
paysage (MORVAN et al., 1994).

La dynamique de ces populations est dé
pendante de la dlsponibilite des habitats et de
leur arrangement spatial. En effet, dans un
paysage considéré dans son ensemble, les ha
bitats disponibles, ne pourront être utilisés que
s'ils sont dans une zone compatible avec la ca
pacité de déplacement des espèces. De plus, la
dispersion est elle-même dépendante de la
structure du paysage en raison notamment de
la présence d'éléments - barrières tels que les
haIes.

Dans nos simulations, quel que soit le
scénario, les ruisseaux se ferment à cause d'un
sous-entretien des parcelles et haies adjacentes,
c'est-à-dire que des broussailles se dévelop
pent au-dessus de la surface de l'eau. Une telle
dynamique entraîne une disparition des sites
potentiels d'essaims, la reproduction des po
pulations est certainement affectée.

Par ailleurs, dans le scénario 1 le linéaire
de haies décroît fortement ainsi que les surfa
ces de prairies permanentes. La disponibilité
de sites larvaire est alors médiocre. Comme
nous l'avons décrit auparavant, la structure du
paysage obtenu avec le scénario 2 est totale
ment différente. Dans ce cas, les prairies et les
haies sont abondantes à proxirruté même du
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ruisseau, maintenant les sites larvaires poten
tiels. Par contre, une dispersion des popula
tions semble peu probable étant donné la jux
taposition au couloir herbager, d'une zone sans
pr~ries permanentes, et présentant très peu de
hales.

Ces deux exemples illustrent comment
de mêmes structures de paysage affectent dif
féremment la dynamique de population selon
les espèces considérées. En effet, les processus
écologiques influencés par ces structures de
paysage sont différents.

Par ailleurs, les trois niveaux d'investi
gation considérés dans la caractérisation du
paysage apportent des informations complé
mentaires. Ainsi, au travers de la composition
globale des paysages il est possible de connaî
tre s'il y a augmentation ou diminution des ha
bitats favorables aux espèces. Ces paramètres
ne sont cependant 'pas suffisants pour prévoir
les conséquences ecologiques. TI faut ensuite
considérer leur agencement spatial, pour mieux
estimer l'impact du paysage sur les processus
écologiques étudiés. Par exemple, dans le scé
nario 2, la surface de prairies augmente mais
leur répartition ne favorise pas la dispersion
des Hilara. Enfin, la différenciation dans le
paysage de zones de terrain homogène où des
usages agricoles s'individualisent correspond
aussi à des zones où les processus écologIques
sont différents, comme le couloir herbager
pour les carabes forestiers.

DISCUSSION GENERALE

Les résultats obtenus par cette simulation
renforcent tout d'abord l'idée que la prise en
compte explicite du paysage est pertinente
pour analyser l'influence des activites agrico
les sur les processus écolo~iques, car il rep'ré
sente un champ d'interactIon entre ces dIffé
rents processus (BAUDRY, 1989).

Dès lors, l'étude de ces interrelations via
le paysage passe par deux étapes essentielles :
une étape concernant la détermination des
systèmes agricoles qui agissent sur les paysa
ges et de leurs modalités d'action, et une autre
étape sur les modes de relation (et les métho
des d'analyse associées) entre ce premier en
sembl~ et les pr~~essus écologiques, ce que
nous dIscuterons ICI.

Sur les relations entre fonctionnements ter·
ritoriaux des exploitations et structuration
de la mosaïque paysagère

Ces simulations ont été effectuées avec
des règles affectant strictement les exploita
tions et leurs territoires respectifs, et non la

mosaïque paysagère directement. Cela étant,
elles donnent lieu à la construction de paysages
qui diffèrent à la fois par la nature globale des
eléments présents (presence / absence de haie,
nature des usages du sol), leur agencement
dans l'espace ainsi que leur structure / compo
sition interne (en l'occurrence celle des haies).
TIs sont aussi différents de ce que l'on peut
obtenir par une simulation aléatOIre, basée sur
des modèles purement spatiaux de type
« contagion» ou «percolation» (DALE et al.,
1994; GARDNER et al., 1987; O'NEILL et al.,
1988), contestables ici.

TIs s'écartent enfin de paysages résultants
de simulations réalisées à l'aide de modèles
d'adéquation entre usage du sol (déduit des
systèmes de production) et contraintes poten
tIelles du milieu physique pour la production
agricole. Nous mentIonnerons en particulier les
travaux d'ALFARO et al. (1994) qui prennent
en compte dans leur approche agricul
ture / 1?aysage le niveau de l'exploitation et des
contramtes d'ordre physique des parcelles dans
le choix des usages du sol, mais pas les rela
tions fonctionnelles spatiales inter-parcelles
dans les exploitations. La méthode de simula
tion mise en oeuvre selon ces principes ne peut
aboutir, par exemple, au cas de la zone de
pente d'usage diversifié que l'on observe dans
le paysage de l'état initial.

Les résultats que nous obtenons sont di
rectement liés au mode de simulation, ils cor
respondent bien à un effet collectif des méca
nismes individuels internes aux exploitations
qui n'est compréhensible qu'à cette même
echelle du paysage. De ce faIt, les résultats de
cette simulation confirment de nouveau
l'intérêt de prendre en compte le niveau du
système - exploitation, dans l'analyse de la
structure d'un paysage agraire (BAUDRY,
1993 ; K1MBERLY et al., 1995).

Nous avons analysé plus avant la struc
ture de ces paysages à la lumière des processus
a~ricoles sous-jacents, pour en rechercher
d éventuelles caractéristIques d'organisation
fonctionnelle relativement aux exploitations.
Pour ce faire, nous avons choisi sciemment
trois niveaux d'investigation adaptés à une ap
proche écologique du 1?aysage, qui peuvent
etre définis sans connaIssance des exploita
tions présentes : la composition globale des
usages du sol et du linéaire boisé, la fragmen
tation globale des usages du sol, et enfin la
fragmentation des usages ainsi que la compo
sition du linéaire boisé par zone de terrain ho
mogène.

Nous observons des différences entre les
trois situations (état initial, scénario 1 et scéna
rio 2) 9ui ne sont pas régulières lorsque l'on
passe d un niveau à l'autre, ainsi certains pay-
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sages peuvent se ressembler à un niveau et être
très dIfférents à un autre. En particulier, les
deux niveaux d'analyse de la fragmentation
révèlent des organisations topologiques diffé
rentes des usages du sol et des types de haies,
d'un paysage à l'autre et d'un niveau à l'autre.

Ces différences sont liées aux interrela
tions entre les processus agricoles de choix
technique d'usage / gestion des parcelles et
haies, et l' orgamsation topologique propre de
ces éléments. C'est-à-dire que des processus
variables, de spécialisation ou au contraire de
diversification des usages et formes de gestion,
s'expriment aux deux niveaux d'investIgation,
sur un patron structural de haies et de parcelles
préexistant, lui même variable.

Ainsi, dans une certaine mesure, cette
organisation perçue est bien liée à une organi
sation fonctionnelle agricole hiérarchique, qui
s'exprime à des niveaux qui ne se superposent
pas aux niveaux des exploitations (par exem
pie: la zone de bas-fonds). Un certam nombre
d'études ont mis en évidence des phénomènes
de différenciation manifeste de zones, selon
des degrés d'intensification ou au contraire de
déprise (CAPIT..LON et DAVID, 1993, BAUDRY,
1991) mais sans mettre à jour de méthodes
permettant d'analyser systématiquement ce
type de processus.

Sur l'analyse des relations entre processus
écologiques et processus agricoles via le
paysage

Dans le cadre de la problématique géné
rale concernant l'influence des processus agri
coles sur les processus écologiques via le pay
sage, se pose la question essentielle de ce que
l'on doit mettre effectivement en relation entre
les deux types de processus, dans l'analyse.

Cette mise en relation peut concerner
d'une part les structures spatiales de l'espace
étudié, d'autre part les facteurs produits par le
fonctionnement des exploitations, que l'on
souhaite tester. En ce qUI concerne les structu
res spatiales, en effet, quelle que soit
l'approche, agronomique ou écologique, c'est
toujours sur une representation spéCIfique du
paysage que l'on travaille.

Le principe d'une simulation jouant sur
les mécanismes internes des ex~loitations a in
duit au départ le choix d'unites spatiales qui
soient des unités de gestion pour les exploita
tions : la parcelle d'usage et la haie au bord de
la parcelle.

Par ailleurs, FLAMM et TURNER (1994)
ont montré qu'un modèle de simulation sto
chastique d'occupation du sol donnait des ré
sultats plus satisfaisants lorsqu'il était basé sur
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des unités spatiales correspondant à des unités
de gestion, plutôt que sur des pixels.

C'est aussi ce choix qui est fait plus gé
néralement dans notre programme de recher
che (BAUDRY et al., 1993). C'est bien ce qui
permet, par exemple, de simuler les variations
ôu réseau bocager liées aux dynamiques agri
coles pour en envisager les conséquences éco
logiques.

D'autre part, les espèces végétales et
animales et les activités agricoles apparaissent
interagir à des échelles d'espace varIees (FREE
MARK, 1995 ; GULINCK, 1986). La question se
pose alors de la prise en compte de niveaux
spatiaux supérieurs à celui de l'unité spatiale
élémentaire, pour la mise en relation des pro
cessus agricoles et écologiques.

Nous avons choisi ici l'utilisation des
mêmes niveaux d'investigation de la mosaïque
paysagère pour l'approche agronomique
comme pour l'approche écologique. Ces ni
veaux d'investigation intègrent d'une part
deux niveaux spatiaux (le paysage entier, et
des zones dans le paysage), et d'autre part
deux représentations du paysage (l'usage glo
bal du sol, et son niveau de fragmentation).
Les simulations montrent ou illustrent selon
les cas, le fait que ces niveaux d'investigation
ont du sens à la fois relativement aux proces
sus agricoles structurant le paysage, et relati
vement aux processus écologiques réagissant à
ce paysage. Nous pensons ainsi qu'il est inté
ressant d'explorer des voies de recherche qui
concernent non seulement des échelles spatIa
les variées, mais aussi des représentations spa
tiales (patrons spatiaux, ou zonations) variées
pour la mise en relation de ces processus.
L'analyse de processus d'érosion dus aux pra
tiques culturales collectives d'agriculteurs sur
un bassin versant en montrent bien la perti
nence (PAPY et BOIFFIN, 1988).

Dans le cadre de la présente simulation,
nous avons choisi des vanables de type usage
du sol et morphologie des haies, observables
sans connaissance des exploitations et révéla
teurs d'un état, à l'instant d'observation. Ce
pendant, ces variables sont explicitées à la lu
mière du fonctionnement des exploitations
agricoles, dans les premières parties de cet ar
ticle. Des états VIsuellement similaires (de
mêmes occupations du sol, de mêmes mor
phologies de haies) résultent ou font partie
ô'ensembles techniÎues mis en œuvre au ni
veau de la parcelle haie, qui peuvent être très
différents. Ainsi, une praIrie observée à un
instant t peut être, en faIt, gérée à l'intérieur de
l'année seulement par du pâturage, ou au con
traire par un pâturage et deux fauches; elle
peut aussi faire partie d'une succession cultu
rale avec un retour de la culture rapide, ou au
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contraire plus lent. La recherche de facteurs
intégrant plus avant les processus agricoles,
permet de prévoir des états futurs des unités
élémentaires spatiales étudiées, et permet
d'améliorer l'investigation des effets des pro
cessus agricoles à ce niveau.

Mais les processus agricoles, dans leur
complexité, s'organisent à des niveaux sl?a
tiaux supérieurs, que ce soient des niveaux In
termédiaires entre parcelle et paysage, comme
une zone de bas-fonds, ou bIen des niveaux
encore supérieurs, comme une région agri
cole... Ainsi, il est aussi important d'aborder
ces niveaux supérieurs à la lumière de ces pro
cessus, dans le cadre d'une mise en relation
des processus agricoles et écologiques.

Or la littérature montre à cet é"gard que la
prise en compte de niveaux intermediaires dé
finis par les processus agricoles n'est pas faite,
dans le cadre des approches activités
agricoles / processus écologiques dans un pay
sage. Ces niveaux sont souvent pris en compte
unIquement d'un point de vue écologique, sans
sens agricole, contrairement aux niveaux de la
parcelle et de l'exploitation (ALFARO et al.,
1994).

Par contre, HOBBS et SAUNDERS (1991)
prennent en compte des niveaux intermédiaires
entre la parcelle et l'exploitation, mais les ex
ploitations étudiées en Australie se présentent
en un seul bloc 9ui peut être envisagé comme
un fragment coherent de paysage.

Cette approche n'est pas adaptée pour
des paysages ruraux constitués d'exploitations
morcelées, reJ?résentant de nombreux cas en
Europe et partIculièrement en France.

CONCLUSION

Le choix du maintien d'une activité agri
cole conjointement à des objectifs de protec
tion environnementale du territoire est souvent
source de conflits d'intérêt, les exploitations
choisies pour la simulation en illustrent bien
quelques aspects.

Pour les exploitations des deux scéna
rios, par exemple, les contraintes techniques et
de main d'oeuvre, d'origine différente, indui
sent une simplification de la gestion du terri
toire, défavorable à plusieurs égards à diffé
rentes espèces.

Pour l'état initial, la complexité de la
mosaïque observée ainsi que l'absence de sous
usage s'explique par une diversification des
usages intra et inter-exploitations forte, mais
qui s'effectue en réponse aux contraintes tech-

niques importantes de morcellement et de
dispersion du parcellaire. Ces contraintes se
traduisent en même temps pour l'exploitant
par une charge en travai importante, accrue
par l'activité annuelle d'émondage d'une partie
des haies. En effet, le fondement du fonction
nement territorial des exploitations est la mise
en place de complémentarités d'usage sur l'en
semble du parcellaire pour tirer partie de leurs
territoires, en répondant aux objectifs de pro
duction. Mais c'est bien aussi sur ce principe.
qu'il est possible de s'appuyer pour raisonner
une restructuration du paysage, à des niveaux
spatiaux différents de ceux des exploitations,
qui soient bénéficiaires tant pour les activités
agricoles que vis-à-vis d'objectifs environne
mentaux.

Cette approche permet de rendre compte
de la dépendance d'échelle spatio-temporelle
de la durabilité des usages du sol (<< land use
sustainability ») (FRESCO et K-ROO-NENBERG,
1992). Des simulations sur des ensembles pay
sagers doivent éclairer des choix entre solu
tions alternatives.
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Effets de l'intensification de l'agriculture et de la déprise
agricole sur la dynamique paysagère en Bretagne intérieure

Impact of agriculture intensification and abandonment on
landscape dynamics (Brittany, France)

Sylvain DIQUELOU* et Françoise ROZE*

RESUME

Le paysage en Bretagne intérieure, étudié au travers de la commune de St Julien (Côtes d'Armor) a subi
d'importantes mutations depuis trente ans. En particulier, une cassure provoquée par la régression de l'agriculture
s'est révélée avec force. Les abandons de parcelles sont une des principales causes de changement. La diversité et la
complexité du paysage se sont alors accrues à l'échelle du groupe de villages. L'introduction de nouvelles unités
écologiques et la dynamique propre des unités abandonnées sont apparues être le moteur de cette évolution. Par
contre à l'échelle du village la forte vague de déprise agricole apparat"! avoir des effets plus nuancés, provoquant
l'homogénéisation de l'espace. La dynamique de la végétation des zones abandonnées est désormais le moteur de la
dynamique paysagère. Parallèlement, le réseau bocager a connu en trente ans de profondes dégradations, sources
d'une diminution de la diversité paysagère en terme de corridors.

MOTS-CLES : écologie du paysage, agriculture, déprise agricole, dynamique du paysage,
diversité

ABSTRACT

Middle Brittany landscape have been studied at St Julien. Many alterations occur since 30 years, especially,
following the break caused by the recession of agriculture. At the level of the study area, landscape diversity and
complexity increased strongly after agriculture abandonment. This trend seems to be linked with the introduction of
new landscape units and the abandonment of parcels. However, at the village's scale the large abandoned areas pro
mote more shaded effects because of the uniformisation of the space. The importance of vegetation dynamics in for
mer and abandoned agriculturallands is then emphasized. Concurrently, hedgerows' network has sustain deep dam
ages that caused a loss of landscape's diversity in term of corridors.

KEY-WORDS: landscape ecology, farming, agriculture abandonment, landscape dynamics, di
versity

INTRODUCTION

La Bretagne intérieure a subi depuis la
deuxième Guerre Mondiale de profonds bou
leversements de son paysage rural. Ce paysage
typiquement bocager a connu tout d'abord une
phase d'intensification de l'agriculture marquée
par un arasement plus ou moins conséquent
des haies et des talus. Depuis quelques années,

une phase d'abandon de terres (déprise agri
cole) parfois importante lui fait suite, marquée
par l'apparition de nouvelles formations vegé
tales. Au sein d'une commune présentant deux
stades de développement agricole (déprise et
agriculture intenSIve), spatialement juxtaposés,
nous chercherons à traduire l'évolutIon du pay
sage lors de ces deux phases et nous envisage
rons les conséquences de la déprise agricole, à
l'échelle du paysage.
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Les matrices de transition seront à la
base de l'estimation de la dynami'lue paysagère
que nous préciserons par l'évolutlOn des indi
ces de forme des unites écologiques, de diver
sité et de complexité de l'espace.

PRESENTATION DU SITE D'ETUDE

St Julien est situé à 12 km au sud de St
Brieuc, dans la vallée du Gouét. Le sous-sol est
formé par un massif granitique ; le climat cor
respond à un climat océanique typique (Co
RILLION, 1971). Cette commune a été retenue car
représentative des paysages du centre Bretagne
(DIQUELOU et RazE, 1992): paysage agricole
vallonné au bocage présent mais relativement
dégradé délimitant des parcelles de taille
moyenne. L'ensemble du bassin-versant a long
temps eu une économie fondée sur l'agriculture.
Les exploitations céréalières et celles à activité
mixte (production fourragère - production lai
tière) se partagent l'espace. Les exploitations
sont en moyenne de faible superficie: inférieure
à 17 ha selon le R.G.A de 1988. Comme beau
coup de communes du centre Bretagne, St Julien
n'a pas connu de remembrement organisé mais
un regroupement et un repartage des terres, dif
fus sur les trente dernières années. Actuellement,
le secteur agricole est en forte régression et les
friches se multiplient. Selon PIERREL (1992), la
surface totale des «espaces incultes» est de
4,3% pour l'écorégion de rattachement, soit une
valeur proche de la moyenne départementale.
Cependant cette surface tend à augmenter rapi
dement sous l'influence prépondérante des fac
teurs socio-économiques: CANEVET (1991) ti
rant ses sources du précédent R.G.A. indique
que plus de 33% de la S.A.U. n'a pas de repre
neuf.

En 1992, l'agriculture sur cette commune
et ses voisines présente deux visages contrastés:
certains secteurs révèlent des exploitations dy
namiques, d'autres une vague de déprise récente
étendue parfois à plusieurs exploitations. Selon
ce critère, un secteur de 130 ha environ, englo
bant deux villages principaux: un au sud illus
trant le premier cas, un au nord représentatif du
second, a été sélectionné.

MATEIDEL ET METHODE

L'évolution du paysage est envisagée de
puis 1960, époque des premières mutations im
portantes de l'agriculture dans cette partie de la
Bretagne centrale (CANEVET, 1991). A partir des
photographies aériennes I.G.N. des missions de
1961, 1972, 1981, 1989 en vue stéréoscopique et
de relevés systématiques de terrain effectués en
1992, des cartes de l'occupation du sol sont réa
lisées: groupements végétaux, nommés unités
écologiques et réseau bocager. L'examen sous
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stéréoscope des photographies aériennes permet
l'élaboration des cartes (levée automatique par
un système de barres de parallaxe) ensuite nu
mérisées et traitées sous logiciel de dessin (Can
vas). Les photographies de 1989 servent de base
pour le fond de carte de 1992, aucune modifica
tion de structure mais uniquement des change
ments d'affectation des terres étant intervenus
entre les deux dates. L'unité de base cartogra
phiée est la parcelle agricole qui le plus souvent
correspond à la parcelle cadastrale mais qui peut
en être une subdivision ou une fusion.

Pour des raisons de facilité de traitement
et de lisibilité des cartes, les occupations du sol
en terme de surface (unité écologique, figures la
et lb) et de linéaire (réseau bocager) sont dis
jointes.

Les unités écologiques

Douze unités écologiques ont été identi
fiées: culture, prairie temporaire (plus stable
dans le temps que les autres formes de culture),
prairie permanente, verger, déprise herbacée,
déprise chamaephytique, déprise phanérophyti
que, lande, bosquet, peupleraie, plantation de
conifères, habitation. Pour chacune, la surface
totale, le nombre d'éléments, leur surface
moyenne, minimale et maximale sont calculés
aux différentes époques (TURNER, 1990) de fa
çon semi - automatisée sous Canvas. La surface
totale des différentes unités écologiques consti
tue alors le vecteur d'état du paysage l'année
considérée.

La superposition des cartes se succédant
dans le temps permet le calcul des matrices de
transition. Elles reflètent la dynamique paysa
gère en quantifiant le pourcentage de surface
d'une umté écologique au temfs t évoluant
vers une autre unité au temps t+ (DEBUSSCHE
et al., 1977).

Soit: N (t+1) =Lx N(t)
L: matrice de transition (dite de Leslie)
entre t+1 et t
N : vecteur d'état

Le pas de temps régulier d'environ 10
ans renforce l'intérêt de leur utilisation en per
mettant de les comparer à un modèle marko
vien (HOBBS et LEGG, 1983). Cependant, ce
n'est pas l'aspect prédictif des matrices, sou
vent critiqué dans les systèmes anthropisés
(LEPART et ESCARRE, 1983), mais leur valeur
descriptive et explicative qui est surtout re
cherchée. En complément, dans cette optique,
la trace de la matnce (somme des valeurs de la
diagonale sur la dimension de la matrice) est
calculée. Elle donne une valeur indicatrice de
la stabilité du système.

Trois matrices de transition pour les dif
férentes périodes sont calculées ainsi qu'une
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globale sur les trois décennies de l'étude. Pour
la dernière période (1981-1992) deux sous
matrices, correspondant aux deux villages sont
envisagées: elles permettront de comparer

l'évolution de chacun des villages et de souli
gner ainsi l'impact de la déprise à deux ni
veaux: le village et l'ensemble de villages.

N

*
t-:::::} Prairies pennanentes

c::=J Cultures

c:J Prairies temporaires

Village Sud

IIIBosquets

...Peupleraies

== Conifères

~ Lotissements

.0_-==2JiSO"-==:J500 m

'.:.::. r..:..:..]Vezgm

~"""'ioi ~~~~~ F'!f\f:ill>q)rises herbacées

~prises

..chamaephytiques

Déprises
..phan&ophytiques

"Landes

(a)

(b)

Figure 1.- Saint Julien, carte des unités paysagères (a) en 1961 ; (b) en 1992
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Toutefois les matrices de transition, si
elles indiquent bien la dynamique paysagère,
ne permettent pas de la spatialiser; les résul
tats obtenus sont globaux pour l'ensemble du
secteur d'étude (DELCROS, 1993). Des infor
mations intéressantes, contenues dans les car
tes concernant la localisation des unités, la di
versité et la complexité du paysage doivent
être synthétisées et l'évolution de ces paramè
tres mise en parallèle aux matrices. En com
plément, donc, la forme et la surface moyenne
des unités écologiques, la diversité informa
tionnelle du paysage, la diversité induite par
une unité écologique et de la complexité du
paysage sont calculées.

La forme de chaque type d'unité écolo
gique est approchée par l'indice de Patton
(PAITON in FORMAN et GODRON, 1986).
L'écart type est précisé et les valeurs minima
les et maximales constatées relevées.

Indice de Patton :
C=P/2 x ,J;.xS
avec P: périmètre

S : surface

Cet indice est minimal et égal à 1 pour
un cercle et est d'autant plus élevé que la forme
est tourmentée (rapport PIS élevé). L'évolution
temporelle de ce paramètre est envisagée. La
signification des différences observées est vé
rifiée par analyse de variance en utilisant le
test de Tuckey.

L'indice de diversité informationnelle de
Shannon, souvent utilisé à une échelle infé
rieure : diversité spécifique, mais aussi au ni
veau du paysage (TURNER et RUSCHER, 1988) a
été choisi pour calculer la diversité spatiale.
Le calcul est envisagé en considérant les pro
portions des différents groupements végétaux
en terme de surface.

Indice de Shannon:
n

H' =-L si IS x log2 si IS
i=O
unité: bit 1contact
avec si IS : probabilité -de l'élément (i)

Plus l'espace est diversifié, plus l'indice
est élevé. Cet indice de diversité IOformation
nelIe est pondéré par la diversité maximale
potentielle, afin de faciliter les comparaisons.

Soit: H' max =-log2 N
N : nombre d'unités écologiques
(=12 pour l'étude présente)

Elle permet d'obtenir la régularité (J' =
H' 1H' max). Les différences observées entre
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les différentes années sont testées par un test t
de Student (PIELOU, 1975 in BOURNAUD,
1980).

Pour préciser la notion de diversité glo
bale du paysage, il est intéressant de se pen
cher sur la contribution de chaque unité écolo
~ique à cette diversité. L'indice de diversité
mduite par une unité écologique (BAUDRY et
BAUDRY-BUREL, 1982; BAUDRY, 1985) a été
construit dans cet objectif.

D =(P x n2) 1 (s x [ 100 x s - 50 x S])
unité: 10'5 m,3
avec
P: périmètre total de l'unité écologique
s : superficie de l'unité écologique
S : superficie du territoire
n : nombre d'éléments

Nous l'avons utilisé pour les différentes
dates en lui faisant subir une transformation
logarithme, comme le suggère DELCROS
(1993) afin de tempérer les fortes amplitudes
des valeurs calculées.

Pour illustrer la complexité du paysage,
le mode de juxtaposition des différentes unités
est appréhendé. BAUDRY et BAUDRY-BUREL
(1982) ont montré la validité de l'utilisation de
l'indice de Shannon sur des couples de points,
prenant ainsi en compte la fragmentatIOn de
l'espace et les relations de voisinage. Plutôt
que de travailler sur des transects comme ils le
proposaient nous avons choisi d'exploiter les
cartes dans leur totalité. Une grille est pour
cela superposée à chaque carte (FORMAN et
GODRON, 1986). Chaque maille de la grille est
caractérisée par l'unité écologique qui y est
prépondérante. La taille de la maIlle a été choi
sie comme étant égale à la surface moyenne
des parcelles agricoles en 1961. Les mailles
sont regroupées par couple horizontalement et
verticalement. Ceux-ci sont rangés en classes
de couples identiques ( (AA); (A,B); ... ;
(BB) ; ...).

Un indice de Shannon (Th') est alors cal
culé en prenant en compte les effectifs de cha
que classe (BAUDRY et BAUDRY-BUREL, 1982).
De même que l?récédemment, il est pondéré
par la compleXIté maximale potentielle (Th'
max) qui permet de calculer la régularité.

Le réseau bocager

De l'analyse des photographies aériennes
ont été tirés quatre types différents de haies, se
différenciant par leur stratification: haie arbo
rescente de feuillus non dégradée, haie arbo
rescente de feuillus dégradée (où la strate arbo
rescente couvre moins de 30% du linéaire),
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haie arbustive de feuillus et haie de conifères.
L'évolution du linéaire de chaque type est en
visagée, parallèlement à celle du grain du ré
seau bocager (densité de haie).

Les différents types d'intersections: con
nections en L, en T, en + (ROZE, 1995) et un
cinquième révélé par les photographies aérien
nes: intersection en -X sont individualisés et
l'évolution de leurs effectifs appréhendée.
L'approche est complétée par la prise en
compte du nombre de non intersections (quand
l'extrémité d'une haie n'est reliée à aucune au
tre). Parallèlement, l'évolution de la connecti
vité (BUREL, 1992), donnant une indice de la
qualité globale du réseau est tirée:

Connectivité =... + 2 x (nombre d'inter
sections en L) + 6 x (nombre d'intersections en
T) + .....

(Chaque haie est connectée à deux autres
dans une intersection en T, à trois autres dans
une intersection en + d'où respectivement 6 et
12 connections.)

RESULTATS

Dynamique paysagère: matrices de transi
tion

Les vecteurs d'états

Les surfaces des différentes unités éco
logiques (vecteurs d'état) sont données en
pourcentages de la surface totale (figure 2). De
1961 à 1981, la vocation agricole apparaît avec
une surface cultivée ou pâturée voisine de 75%
du total, puis elle s'atténue au début des années
1990 : 50% (figure 2) seulement des terres sont
encore concernés par ces activités. D'une façon
globale, le nombre de «parcelles agricoles»
est en diminution constante: de 260 pour les
deux premières dates à 240 puis 223.

Le pourcentage de parcelles agricoles est
en chute constante principalement pour les
prairies puis pour les cultures tant en terme
d'effectif que de surface. Les prairies temporai
res font leur apparition au début des années 70.
Elles se développent essentiellement au détri
ment des cultures, la surface prairiale totale
reste stable (de 28 à 31 % de la surface totale).
Parallèlement, les vergers régressent puis dis
paraissent à la fin des années 1970. Dix ans
plus tard, ils réapparaissent (figure 2).

Les déprises occupent déjà 18% de la
surface en 1961, elles progressent de 5,5% de
1961 à 1972, puis régressent entre 1972 et
1981 où des défrichements concernent des ter
res abandonnées parfois depuis plusieurs dé
cennies. Elles explosent en 1992 avec plus de
30% de terres abandonnées au total, en com-

prenant les landes qui en sont issues (figure 2).
En 1961, les 3/4 des déprises sont au stade
chamaephytique, les déprises herbacées sont
peu développées. Les déprises phanérophyti
ques représentent moins de 0,5% de la surface
totale, puis s'accroissent fortement: 3% en
1972, 7% en 1992.

A la fin des années 1980 apparaissent de
nouvelles unités écologiques: les peupleraies
et les plantations de conifères (Picea sitchensis
pour l'essentiel) qui s'étendent pour occuper
respectivement 1,5% et 6% de la surface en
1992. Les landes connaissent une forte pro
gression: de 0,75 à 4% alors que les bosquets
gardent une superficie égale. La surface bâtie
passe de 2% en 1961 à 9% en 1992 avec une
progression sensiblement constante ; le nom
b.re de « lotissements» ne varie cependant qua
SIment pas.

Les matrices de transition

La matrice de transition 1961-1992 va
permettre d'appréhender l'évolution globale du
paysage entre ces deux dates, en complétant la
simple analyse des vecteurs d'état. D'impor
tantes modifications de l'occupation du sol ap
paraissent (tableau 1) : la trace prend la valeur
de 47,9%. En fait, si comme le suggère
DELCROS (1993), la trace est pondérée par les
surfaces de départ des unités ecologiques con
cernées, il apparaît que seulement 33,5% des
parcelles gardent la même affectation. Les
unités les plus stables sont les habitations
(97,2%), les bosquets, les landes (100%) et les
déprises phanérophytiques (70,7%). TI n'y a
pas de nouveaux défrichements de terres ni de
reprise importante des abandons anciens situés
s,ur les terres les moins favorables à l'exploita
tIon.

L'augmentation des abandons est im
portante: au cours des 30 ans, respectivement
20,5% et 45,9% de la surface onginelle des
cultures et prairies ont été abandonnés, (ta
bleau 1) tandis que 6,6% et 10,1% contri
buaient à l'extension des lotissements. Une
extensification importante s'est déroulée pa
rallèlement: 12,5% des cultures ont été trans
formés en prairies permanentes. Par contre
d'autres secteurs montrent des signes d'intensi
fication: 11,4% et 5,7% des prairies perma
nentes sont devenus des cultures ou des prai
ries temporaires: ceci concerne les prairies
situées sur les meilleures terres. Les déprises
chamaephytiques se distinguent avec 14,2% de
leur surface de départ reprise par l'agriculture.
Si ces résultats sont pondérés par les surfaces
de départ, il apparaît qu'en fait l'intensification
des pratiques culturales concerne 6,6% de la
surface totale contre 28,5% (parcelles loties
non comprises) pour l'extensification et l'aban
don.
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La dynamique de la végétation après
abandon est relativement rapide: la grande
majorité des terres abandonnées en 1961 n'a
pas été reprise et a évolué vers les stades dy
namiques suivants (tableau 1). Toutefois au
cune n'a pendant ce laps de temps atteint un
stade physionomiquement identique à celui des
bosquets. Une perturbation importante est ve
nue contrecarrer l'évolution naturelle de par
celles en déprise: la plantation de conifères ef
fectuée dans un but spéculatif par les agricul
teurs au moment de leur départ en retraite.
Cette politique de plantation a essentiellement
concerné les abandons les plus récents: dépri
ses herbacées, plus facilement défrichables.

Les matrices intermédiaires (tableaux
2,3,4), permettent de préciser le déroulement
de la dynamique paysagère. Le premier élé
ment qui apparaît est la non linéarité de cette
dynamique dans le temps.

Figure 2.- Evolution de la surface relative des différentes unités écologiques

Ceci est bien explicité par les valeurs des
traces (indice de stabilité physionomique):
71,7%, 69,9%, 68,8% et plus encore par les
valeurs pondérées par les surfaces concernées :
81,1 %, 63,1 % et 46,3% de la surface gardent
la même affectation à chaque période. Au
cours du temps, une accélération de la dyna
mique est bien notable.

Lors des deux premières périodes, les
cultures ont une forte pérennité dans le temps
(70%). Les prairies permanentes sont moins
stables avec 52% de pérennisation à chaque
période. Elles évoluent vers les cultures et
prairies temporaires. Une rotation constante
entre ces types d'utilisation du sol apparaît:
phénomène de succession culturale. Les ver
gers disparaissent à leur profit. Le phénomène
de dépnse agricole est alors encore peu mar
qué. 8% (10,3 ha) de la surface connaît un
abandon entre 1961 et 1972 alors ~ue 2% des
terres en friches sont repris par 1agriculture
(2,5 ha).

Tableau 1
Matrice de transition 1961-1992

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

61-92 Culture Prairie Prairie Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes
temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 39,5 Il,4 60.7 3.8 2.8
Prairie temporaire 19.1 5.7 2.0
Prairie permanente 12,5 25.0 30.9 6.3
Verger 0.3 4.1
Déprise herbacée 13.8 20,5 18.7 8.7 29.3
Déprise chamaéphytique 3.9 5.8 20.6 28.2
Déprise phanérophytique 0.3 7,5 8,4 21,3 22.7 70.7
Bois 100.0
Conifère 2.1 7,4 29.4 5.7
Peuplier 0,4 4.7 1.2
Bâti 6.6 10.1 3.7 97.2
Landes 1.6 3.1 8.0 15,4 100.0
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Tableau 2
Matrice de transition 1961-1972

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

61-72 Culture Prairie Prairie Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes

temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 67.3 19,0 26,9 3,4
Prairie temporaire 3,5 4,5 12,4
Prairie permanente 23,0 52,0 12.5 25,8

Verger 52,3
Déprise herbacée 2,2 9,5 10,4
Déprise chamaéphytique 2,0 9.5 58,4 30.9
Déprise phanérophytique 1,7 8,4 13.5 69,1
Bois 100,0
Conifère
Peuplier
Bâti 2.0 3.8 100.0
Landes 1.6 74.2

Tableau 3
Matrice de transition 1972-1981

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

72-81 Culture Prairie Prairie Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes
temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 70.9 81,1 25.9 100.0 5.8 5,7 1.0
Prairie temporaire 9,7 18.9 8,9 14.0 3,3
Prairie permanente 12.6 52,5 15,2 2,4 7,9
Verger
Déprise herbacée 3,5 1,8 35,8 6,1 11.2
Déprise chamaéphytique 0.5 6.2 31,0 77,0
Déprise phanérophytique 0,8 3,2 11.8 75,1
Bois 100.0
Conifère 0.8
Peuplier
Bâti 2,7 3,9 0.9 3,7 99,0
Landes 100,0

Tableau 4
Matrice de transition 1981-1992

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

81-92 Culture Prairie Prairie Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes
temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 52,8 4,3 6.3 0,6
Praine temporaire 12,0 38,0 9,1
Prairie permanente 19.6 18,5 28.6 9,6
Verger 1,7
Déprise herbacée 9,5 19,7 23,1 36,8 .3,6
Dépnse chamaéphyuque 0.3 19,6 13.5 4,2 36.0
Dépnse phanérophyuque 2.0 26,4 11,3 95,6
Bois 100,0
Conifère 2,9 4,3 14.9 26.6 4,4 100,0
Peuplier 3,1 8,0
Bâti 0,5 6,7 1,9 100,0
Landes 0,6 3,1 19.7 100,0

Entre 1972 et 1981, un dynamisme cer
tain de l'agriculture se traduit par un important
défrichement qui concerne 29% , 33% et 14%
des surfaces aux stades de déprises herbacées,
chamaephytiques et phanérophytiques,
soit 8,2 ha. Pendant la même période seule
ment 5,1 ha de terres agricoles sont abandon
nés. Aux deux périodes, les terres déjà aban
données évoluent vers des stades physio
nomiques plus «matures », tandis qu'une

gestion légère des friches chamaéphytiques
entraîne leur rajeunissement au stade de dé
prise herbacée.

Le faible indice de stabilité physionomi
que de la dernière période apparalt être sous
tendu par d'importants abandons qui concer
nent Il % des cultures, 38 et 40% des prairies
permanentes et prairies temporaires soit
21,3 ha au total. C'est durant cette période
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Surface moyenne

Surface moyenne et forme des unités écolo
giques

La surface moyenne des différentes uni
tés écolo§iques présente une forte variabilité:
de SOO m environ à S,12 ha. Les deux premiè
res années les parcelles sont petites: les surfa
ces minimales sont souvent proches de
1000 m2, voire inférieures, et les surfaces supé
rieures à 1 hectare rares.

temporaires et 60% des prairies permanentes
quittent le domaine agricole (abandon ou
plantations) et où 33% des cultures et 30% des
prairies cultivées sont transformés en prairies
extensives (tableau Sa). Dans ce secteur une
très importante mutation du paysage apparaît,
se traduisant par une complete redistribution
des surfaces des unités écologiques créées par
l'exploitation agricole vers les unités de transi
tion entre celles-ci et les formations «natu
relIes» du paysage (landes et bois).

qu'ont été effectuées les plantations de conifè
res et de peupliers notamment sur les terres en
déprise. De par leur ampleur elles intervien
nent fortement sur la mutation du raysage. Sur
la cartographie de 1992 (figure ), apparais
saient de grandes différences entre la zone sud
et la zone nord, par rapport aux situations anté
rieures. Ceci est illustré par les deux sous
matrices de 1992 (tableaux 7a et 7b) : pour la
zone nord la trace prend une valeur pondérée
de 30,2% et 63,6% pour la zone sud.

La zone sud maintient un fort dyna
misme des activités agricoles (tableau Sb):
99% des cultures, 100% des prairies temporai
res et 72% des prairies permanentes restent
dans le domaine agricole. Les prairies se dis
tinguent par l'abandon de 26% et la mutation
en lotissement de 16% de leur surface. Les dé
prises herbacées se boisent rapidement. La dy
namique paysagère indiquée par l'indice de
stabihté physionomique tient essentiellement à
ces deux derniers phénomènes et au « bruit de
fond» causé par les successions culturales.

La situation tranche avec celle de la zone
nord où 2S% des cultures, 64% des prairies

Tableau Sa
Matrice de transition 1981-1992, zone nord

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

81-92N Culture Prairie Prairie Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes
temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 29.0 6.8 6,4

Prairie temporaire
Prairie permanente 32.9 29.8 26.8 14,4
Verger 3.9
Déprise herbacée 23.7 31,7 21.9 41.3 5.1
Déprise chamaéphytique 0.6 31.6 18.2 6.3 36.2
Déprise phanérophytique 3.3 3.5 8,4 92.8
Bois

Conifère 1.6 7.3 22.3 37.6 7.2 100.0
Peuplier 5.3 11.9
Bâti 0.7 5,4 2.7 100.0
Landes 1.3 5.3 10.0 100.0

Tableau Sb
Matrice de transition 1981-1992, zone sud

ch : chamaéphytique ; ph : phanérophytique

81-92 S Culture Praine Praine Verger Déprise Déprise Déprise Bois Conifère Peuplier Bâti Landes
temporaire permanente herbacée ch ph

Culture 68.1 8.7
Prairie temporaire 23.9 100. 32.1
Prairie permanente 7,4 30.9
Verger
Déprise herbacée 15.3 27.5 35.0
Déprise chamaéphytique 9.3 56.0
Déprise phanérophytique 72.5 9.0 100.0
Bois 100.0
Conifère
Peuplier 2.0
Bâti 0.6 16.2 100.0
Landes 100.0
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Les indices des bosquets et des déprises
chamaephytiques se démarquent: 1,63 et 1,15
(1961). Les seules différences significatives en
tre unités écologiques soulignent la plus grande
complexité de forme des bosquets (figure 4).

En 1961 et 72, les prairies permanentes et
les cultures présentent une forte similarité: cela
reflète la forme rectangulaire typique des par
celles agricoles de cette période, avant les re
groupements fonciers.

De 1961 à 1992, la plupart des unités
écologiques ne présentent que des fluctuations
non significatives de leur indice de forme.
Seuls se démarquent les cultures et les vergers.

Les cultures ont un indice de forme plus
bas en 1992 (au seuil de 10%) qu'aux années
précédentes où il apparaît constant ; la forme
se simplifie vers de grands ensembles géomé
triques. Les vergers de 1992 diffèrent de ceux
de 1961 (au seuil de 5%) : ils ne sont plus si
tués sur les mêmes parcelles.

Effets de l'intensification et de la déprise agricole sur la dynamique paysagère

De 1961 à 1992, la surface minimale grandes que celles de 1972 (au seuil de 5%) et
n'évolue pas, alors que la surface m~imale est celles de 1981 (au seuil de 10%) et les lotisse
en constante progression: de 1,78 a 5,12 ha. ments ont une surface supérieure au seuil de 5 %
Toutes unités écologiques rassemblées, une à ceux de 1961 et 72.
augmentation significative des surfaces est
constatée entre 1961 et 1972 d'une part et 1992 Indice de fonne
d'autre part. 1981 présente des surfaces inter-
médiaires (figure 3). G~o?aleITI:ent sur l'en~em- L'indice de forme a également une forte
ble des années, les umtes agncoles domment variabilité: de 1,05 à 2,40 (forme très linéaire
(figure 3) : cultures en 1961 et 1972 pui~ p'rai- dans le cas présent). La valeur moyenne pour
ries tempora~res en 1981 et 19.92.. Les depnses chaque unité écologique est comprise entre 1,2
phanérophytlgues - et les habItatl~nS en 1961 et 1,6. En 1961 et 72 elle est voisine de 1,3 (fi
et 1972 - presentent les plus petltes surfaces gure 4), puis sa variabilité augmente: de 1,2 à
moyennes. Le critère surface ~oyenne pe~et un peu plus de 1,4.
d'isoler les cultures et les prames .teIl?-l?ora.Ires
d'autres unités par leur surface sIgmficatlve
ment supérieure, en accon;! ~~ec le. mode de
gestion des terres: les actlvItes agncoles ont
dicté des parcelles de taille supérieure, les sur
faces plus petites n'ont pas eté défrichées ou
ont éte délaissées. Toutefois, les déprises pha
nérophytiques, landes, bois et vergers sont,
certaines années, sous représentées d'où une
très forte erreur tY,Ee qui nuit à la représentati
vité de certaines dIfférences.

La surface moyenne des cultures, vergers,
landes, déprises herbacées et déprises cha
maephytiques tend à diminuer entre 1961 et
1972 (morcellement des parcelles cadastrales).
Ensuite, la tendance est à l'augmentation tradui
sant les regroupements fonciers des parcelles
agricoles et la dynamique de certaines terres en
déprise vers la lande.

Les seules évolutions statistiquement si
gnificatives concernent les prairies temporaires
et les habitations. En 1992, les premières sont
plus
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Indices de diversité

L'indice de diversité de Shannon est en
constante augmentation ; une différence si
gnificative entre 1992 et les années antérieu
res apparaît (au seuil de 10%, figure 5). Cette
augmentation est corrélée à celle du nombre
d'unités écologiques. La diversité maximale
de 1992 souhgne aussi que les 12 unités
écologiques présentes tendent à occuper la
même fraction de l'espace. La régularIté est
en con~tant<? progres.slOn et se rappr~che ~:
1 : la dlverslte effective tend vers la dlverslte
maximale potentielle. Un léger plateau appa
raît entre 1972 et 1981 : il tradUIt un paysage
agricole stable, après regroupement des par
celles, sans déprise agricole conséquente.

L'analyse plus fine de la situation en
1992 (figure 6) montre une situation tranchée
entre les villages nord et sud. A l'échelle du
village, la diversité est inférieure à la diver
sité globale de l'aire d'étude: 10 unités éco
logiques sont notées pour chacun, contre 12
pour les deux réunis. Le village nord montre
un indice de diversité inférieur à celui du
village sud: 2,485 contre 2,741.

L'indice de diversité D (BAUDRY et
~AUDRY-BUREL, 1982), exprimé ici en loga
nthme de base 10, montre de fortes disparités
entre les unités et entre les années (figure 7).
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Seuls sont représentés les indices ayant
les plus fortes valeurs, ceux des autres unités
sont proches de O. Les plus forts indices sont
ceux des prairies permanentes et surtout des
cultures de 1961 à 1981, puis ceux des dépri
ses chamaephytiques. Les valeurs négatives
traduisent une très faible diversité induite. Les
indices des unités agricoles sont en chute
constante, ceux des déprises augmentent glo
balement. En 1992 les indices D sont faibles et
relativement homogènes: chaque unité écolo
gique tend à apporter la même diversité au
paysage ce qUI était également traduit par
l'équilibre des surfaces (figure 1). En 1972 et
1981, comme pour l'indice de diversité infor
mationnelle, l'indice D indique une forte stabi
lité de la structure paysagère: les différentes
unités conservent sensiblement le même apport
à la diversité totale. En 1992, selon cet indice
D les deux villages montrent des situations
tranchées (figure 8). Pour le villa"ge nord, seu
les les 6 unités écologiques figurees ont un in
dice élevé : elles représentent la majeure partie
de la surface et sont les seules à intervenir
réellement dans la diversité spatiale. Pour le
village sud, seules dominent les cultures et les
praines permanentes, les autres unités écologi
ques (y compris celles non représentées) ten
dent à apporter la même diversIté au paysage.

Indice de complexité

L'indice de complexité augmente forte
ment (de 3,61 à 5,63 : fi~ure 9) entre 1961 et
1992, traduisant l''9JparitlOn de nouveaux rap
ports de contiguïte dans le paysage. Comme
pour les indices de diversité, en 1972 et 1981
les valeurs trouvées sont très proches. L'aug
mentation constatée est ainsi directement cor-

_Déprise chamaéphvtioue
DDéprise phanérophvtioue
.Conifères

Figure 8.- Comparaison de l'indice de diver
sité D : village nord et village sud

rélée au nombre d'unités écologiques présentes
augmentant de 1961 à 1972 pUIS de 1981 à
1992 et à l'augmentation des surfaces en dé
prise (1981-1992). Cette évolution de la com
plexité est validée par l'existence de nombreu
ses différences significatives entre les années
(test de Student). L'indice Th' de 1992 est diffé
rent au seuil de 5% de ceux des autres années
et ceux de 1981 et 1972 de celui de 1961.

En 1992 l'analyse de la complexité mon
tre des résultats inverses de ceux de la diver
sité informationnelle (figure 10). Le secteur
d'étude dans son ensemble a toujours une hété
ro~énéité supérieure à celle des deux villages
pns séparément, mais cette fois-ci le village
nord présente un paysage plus hétérogène que
celui situé au sud.

Analyse du réseau bocager

Le réseau bocager subit, de 1961 à 1981
essentiellement, une forte dégradation qui se
traduit à la fois par une régression importante
du linéaire, une diminution de la « qualité »
des haies (destruction de la strate arborescente)
et une déstructuration du maillage. Le linéaire
passe ainsi de 44 km en 1961 à 36 km en 1972
puis 28 km en 1981, soit une diminution de la
densité de 0,34 à 0,21 km/ha. La suppression
des haies se ralentit ensuite nettement avec la
disparition de 0,7 km entre 1981 et 1992. L'ob
servation des différentes cartes montre que des
haies de tous types sont arasées entre les diffé
rentes dates. Le linéaire de haies arborescentes
non dégradées subit la I?lus forte chute (figure
11) : de 78% en 1961 a 60% en 1992. Celui
des haies dégradées baisse en moindre propor
tion puis se stabilise.
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Figure 11.- Linéaire du réseau bocager

Le linéaire de haies arbustives, où tous
les arbres de grande taille ont disparu, est en
augmentation constante, passant de 1,6 à 4,1
km soit de 3,4 à 14,9% du total.

Ainsi si le linéaire reste quasiment stable
entre 1981 et 1992, la dégradation du bocage
se poursuit toujours.

Parallèlement, une dé~radation du réseau
bocager se produit aux differentes époques. La
connectivite globale régresse ainsi de 2280 à
1760 puis 1300 et 1280 au cours du temps et le
nombre de non connections augmente, passant
de 19 à 39 pour se stabiliser autour de 65 (fi
gure 12). A toutes les dates, les connections en
« T » sont les plus nombreuses, suivies par les
connections en « L » puis les connections en
« + ».
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Figure 12.- Connections au sein du réseau
bocager

La cinquième forme de connection notée
en 1961 et 1972: la connection en « -X », est
notée à 2 reprises: elle correspond à la jonc
tion de cinq haies et caractérise ainsi un bo
cage très structuré. Elle disparaît en 1981. Ce
sont les connections en «+ » qui diminuent le
plus:

-77%, puis les connections en « T » :
-45% et les connections en « L » : -24%.

DISCUSSION

Le paysage a connu au cours de la
période d'étude de profondes mutations. Deux
phases principales se distinguent comme le
montre l'évolution de la surface utilisée par
l'agriculture, voisine de 75% de 1961 à 1981
pUIS chutant à 50%. Elles correspondent aux 2
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phases décrites précédemment: phase d'inten
sification de l'agriculture et phase de déprise,
L'évolution du paysage n'est pas linéaire, du
fait de la non constance de la fréquence des
abandons et de l'importance des successions
culturales aux différentes époques.

Lors de la première phase: intensifica
tion, il n'y a pas eu de nouveaux défriche
ments. Comme partout en Bretagne, toute la
surface potentiellement utilisable pour l'a$ri
culture a été exploitée dès les siècles precé
dents. Au contraire, certaines parcelles, mino
ritaires, peu adaptées à la mecanisation pour
des raisons de pentes, de forme, d'affleurement
rocheux ou d'enclavement, ont été délaissées
très précocement, même avant 1961 (DIQUE
LOU et ROZE, 1992). Le phénomène de déprise
avait alors un fondement essentiellement mé
sologique. Cette situation peut être comparée à
celle des milieux de haute et moyenne monta
gne où les pâturages les plus éloignés ou situés
sur les milieux les plus contraignants ont été
les premiers abandonnés (FlLY, 1990). L'inten
sification s'est traduite par une modification
des pratiques culturales: développement des
praines temporaires, disparition des vergers et
par un regroupement foncier modéré (cf. dimi
nution du nombre de parcelles) ; la surface
moyenne globale des unités écologiques aug
mente ainsi significativement au cours des 30
ans.

Entre 1961 et 1972, la matrice de transi
tion montre un paysage relativement stable:
indice pondéré de stabilité physionomique de
81 %. L'agriculture est demeurée traditionnelle
avec une activité de production laitière impor
tante (CANEVET, 1991) basée sur un systeme
de prairies permanentes. Les parcelles agrico
les sont de petite taille car enserrées dans un
réseau bocager traditionnel au maillage relati
vement régulier (même indice de forme pour
les cultures et les prairies permanentes). Ce
pendant l'espace se diversifie et se complexifie
avec l'apport de la nouvelle unité écologique
prairie temporaire et la légère diminution de la
superficie en culture. Parallèlement, la surface
des différentes formes de déprises s'accroît
(poursuite de l'abandon des parcelles les moins
adaptées à la mécanisation). L'indice de diver
sité D montre que ce sont les prairies et essen
tiellement les cultures (1961 à 1981) qui ap
portent de la diversité au paysage (au sens sta
tistique du terme). Le fort indice trouvé traduit
leur faible agrégation et leur surface supérieure
à celle des autres. Par opposition l'apport des
autres unités est faible. L'augmentatIOn de la
complexité spatiale, notée en parallèle, montre
~ue l'apparition des prairies temporaires et
1augmentation des surfaces en deprise s'est
faite de manière ponctuelle dans la matrice
paysagère. Le début de regroupement des par
celles et la volonté de linuter les charges d'en-

tretien provoque le début de l'arasement des
talus (RENARD 1976).

L'intensification s'est essentiellement dé
roulée au cours des années 70 où l'indice pon
déré de stabilité ph~sionomique est de 63%. La
dynamique 1?aysagere s'est produite sous l'in
fluence conjuguée de successions culturales
exacerbées et d'une reprise importante quoique
très temporaire de terres précédemment aban
données. Cette reprise traduit le côté non défi
nitif des abandons. Certaines terres abandon
nées connaissaient un entretien minimal afin
d'éviter un trop gros enfrichement. En témoi-"
gne le rajeunIssement de certaines déprises
chamaéphytiques au stade herbacé (CLEMENT,
1987). Par rapport à 1972, 1981 présente des
diversités et complexité voisines: la diminu
tion de la surface en déprise a été compensée
notamment par l'augmentation de surface
d'autres unités minoritaires comme les prairies
temporaires. L'accroissement des regroupe
ments fonciers qui se sont traduits par la dispa
rition complète d'une ferme (bâtiments com
pris), n'a eu aucune répercussion notable en
terme de surface totale, surface moyenne et
agencement des unités écologiques. Les re
membrements et l'intensificatIOn, comme le
souligne BAUDRY (1985), n'entraînent pas
toujours l'augmentation de surface des parcel
les agricoles même s'ils agissent sur la surface
cadastrale. Par contre, le réseau bocager subit
directement les effets de ce remembrement tant
en termes de linéaire que de connection d'où
l'intérêt d'un indice de diversité qui permettrait
de combiner les éléments linéaires (corridors)
et les surfaces (taches ou parcelles dans le cas
présent). Par rapport à 1961, l'augmentation de
la diversité informationnelle et de la com
plexité en période d'intensification de l'agri
culture s'explique par la diversification des
unités écologiques tant agricoles que non agri
coles et par l'accroissement de surface des
unités minoritaires. De fait le maintien de
l'équilibre agro-sylvo-pastoral de 1961 à 1981
n'est pas synonyme de stagnation de la diver
sité du paysage.

La dernière période est caractérisée par
une importante vague de déprise qui induit une
forte dynamique paysagère comme le traduit la
valeur pondérée de l'indice de stabilité physio
nomique de 46,3%. La déprise intervient alors
soit dIrectement, soit indirectement par le biais
des plantations de conifères et de peupliers. La
vague d'abandon est cette fois sous-tendue par
les facteurs socio-économiques comme le sou
ligne ELLENBERG (1988) pour l'Europe cen
trale. Les terres sont abandonnées par taches
ou par grands ensembles au sein de la matrice
paysagère. L'abandon, causant la perte de do
minance des unités agricoles et l'extension des
différentes formes de déprises, provoque une
augmentation importante de la diversité (indice
de Shannon). Chaque unité écologique voit son
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occupation du sol se rapprocher de 10% de la
surface totale et ap!'orte alors la même contri
bution à la diverslte spatiale: l'indice D prend
des valeurs proches pour toutes les unités
écologiques. Parallèlement à la diversité, la
complexité augmente, traduisant l'apparition
de nouveaux rapports de contiguïté dans le
paysage.

Ce type de déprise agricole d'origine so
cio-économique intervient au niveau d'une ou
plusieurs exploitations entières, donc spatia
lement de façon très continue. Cela apparaît
bien au niveau des deux sous-matrices de la
dernière période. L'indice de stabilité physio
nomique de la zone sud, qui maintient un sec
teur agricole dynamique, est quasiment identi
que à celui de l'ensemble du secteur d'étude
pour la période précédente (63,6% contre
63,1 %). Cela tradUIt en partie la poursuite de
l'intensification dans ce VIllage avec entre autre
de nouvelles fusions de parcelles, tout comme
entre 1972 et 1981. A l'échelle du secteur
d'étude dans son ensemble, ce phénomène est
masqué par la très forte mutation du village
nord qui connaît un enfrichement conséquent:
indice de stabilité physionomique de 30,2%
seulement. Le maintien de l'activité agricole
dans le secteur sud cause la seule modification
significative d'indice de forme constatée au
cours de l'étude: la forme des cultures se sim
plifie sous l'effet de leur regroupement en
grands ensembles géométriques simples.
L'extension de l'habitat pourtant conséquente
n'a pas eu pour impact de provoquer un mit
tage de l'espace: la surface bâtie s'est accrue
par « contiguïté ».

La diversité est fonction de l'échelle de
perception, si elle augmente à l'échelle de l'en
semble du secteur, elle chute à l'échelle du
village (village nord) sous l'effet de la déprise
agricole. Le village nord est totalement dominé
par les unités en déprise et les plantations de
conifères (plus de 53% de la surface) qui
créent une forte homogénéité paysagère. Dans
le village sud, la diversité est favonsée par la
répartitIOn relativement homogène des surfaces
des différentes unités écologiques, en dépit de
cultures très développées (34,1% de la surface
totale). Par contre, si le village nord est moins
diversifié spatialement, le paysage y est plus
hétérogène (cf. indice de complexité). A partir
de situations semblables à l'ongine, l'arrivée de
nouvelles unités (notamment les plantations de
conifères) et l'accroissement du nombre de
parcelles en déprise au sein de la matrice agri
cole a créé de nouveaux rapports de contiguïté.
Pour le village sud, les déprises et les nouvel
les unités (peupliers) se sont développées en
périphérie, Te centre restant dévolu aux activi
tés agricoles ce qui limite les nouveaux rap
ports de voisinage.
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Durant la dernière période, hormis les
défrichements délibérés pour les plantations, la
gestion des espaces abandonnés régresse for
tement et la végétation évolue librement. Les
successions post-abandon atteignent le stade
chamaephytique assez rapidement (parfois
moins de 10 ans). Le stade de bosquet n'est
jamais atteint même si les potentialités des ter
res le permettent (DIQUELOU et ROZE, 1992):
la dynamique se ralentit vers les stades les plus
âgés.

A toutes les r.ériodes, l'indice de forme
ne révèle aucune dIfférence significative entre
les différentes unités écologiques, sauf pour les
bosquets. Ceux-ci sont situés sur des terres peu
propices à l'agriculture (pente importante), leur
pénmètre suit les courbes de niveau ce qui crée
des formes tourmentées. Pour les autres unités,
la faible diversité de forme est à mettre au cré
dit de l'origine anthropique de toutes les unités,
dans un contexte relativement homogène quant
aux conditions de milieu. Lors des défnche
ments, l'homme a créé un maillage bocager ré
gulier dont les traces subsistent encore après
son démantèlement. Toutefois, la valeur des
comparaisons d'indices de forme doit être tem
pérée, selon LAGRO (1991) gui souligne que
des unités de surface et de pénmètre identiques
peuvent présenter des formes plus ou moins
complexes.

Si l'augmentation de la diversité et de la
complexité ressentie au niveau des unités
écologiques est constatée, une dégradation du
bocage apparaît. Le linéaire, la qualité et le
nombre des connections ainsi que la qualité
des haies sont affectés. Cela induit une dimi
nution de la diversité et de la complexité du
réseau bocager et par extension du paysage
tout entier. La destruction partielle du réseau
bocager entraîne une perte d'habitats et une
diminution de la richesse spécifique (LE
FEUVRE et al., 1976). Cependant, la regression
du bocage n'est pas globale. La structure origi
nelle de celui-ci est conservée dans les secteurs
abandonnés avant que le remembrement ne les
atteigne. TI y a mamtien pour un temps de la
diversité liée au bocage dans ces secteurs mais
celle-ci s'atténue lors de la fermeture de l'es
pace notamment induite par le développement
des phanérophytes dans les friches.

L'apparition de nouveaux modes de ges
tion de 1espace: prairies temporaires, peuple
raies, plantations de conifères et la déprise
agricole sont les acteurs principaux de la di
versification de l'espace et de sa complexifica
tion. Au travers de la variation des indices,
c'est toute la dynamique des successions post
culturales qui est retranscrite. Les unités agri
coles abandonnées viennent accroître à chaque
période les effectifs des déprises herbacées
lesquelles évoluent vers les formes cha
maephytiques puis phanérophytiques (DIQUE-
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LOU et ROZE, 1992). Les éléments semi
naturels et les déprises ont été appréhendés en
tant qu'unités écologiques différenciées sur des
critères uniquement structuraux. La prise en
compte de leur diversité floristique, exprimée
en tant que groupe d'espèces dominantes, au
rait accru les variations d'indices constatées.
La faible qualité des missions I.G.N. antérieu
res à 1972 n'a pas permis cette précision dans
l'analyse. L'augmentation de la diversité et de
la complexité du paysage, en accroissant la di
versité des habitats, va permettre à son tour un
accroissement des diversités floristique
(GLOAGUEN et al., 1994) et faunistique (BAU
DRY et Acx, 1993). Cependant la pérennisation
de cet effet induit par la déprise agricole est
incertaine. L'ensemble des deprises herbacées,
chamaephytiques et la majorité des prairies de
la zone nord, actuellement très extensives
évoluent vers des fourrés denses à Cytisus sco
parius. Le développement très rapide de cette
espèce commune des friches (ROUSSEAU et
LOISEAU, 1982) risque de rapidement provo
quer une chute de la diversite floristique, fau
nistique (MULLER, 1990) et de la diversité du
paysage.
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Reboisements de protection et sous-utilisation des alpa
ges: impacts écologiques et paysagers. Exemple de la sé
rie R.T.M.l de la Grollaz, moyenne Maurienne, Alpes fran
çaises du Nord

Tree recolonization patterns in a subalpine meadow around an afforestation site.
R.T.M. 1-forest la Grollaz, Maurienne Valley, northern French Alps

Lydie DIDIER* et Jean-Jacques BRUN**

RESUME

Un reboisement de protection de cinquante trois hectares, mis en place il y a un siècle sur des terrains sensi
bles à l'érosion, est à l'origine de la recolonisation de pâturages subalpins par les arbres (Larix decidua Miller, Pinus
uncinata Miller ex Mirbel, Picea abies (L.) Karsten).

La photo-interprétation multidate de la zone de recolonisation a mis en évidence une mosaïque d'unités phy
sionomiques, âgées au maximum de cinquante ans. L'analyse phyto-écologique et dendrométrique de la végétation,
ainsi que l'étude micromorphologique des humus dans quatre de ces unités, ont révélé le déterminisme géopédologi
que des divergences évolutives et de stabilité entre unités.

La sous-utilisation des alpages a généré une mosaïque diversifiée qui révèle l'hétérogénéité naturelle du site.
La présence de la forêt R.T.M., et donc de semenciers, a favorisé une recolonisation rapide. L'impact paysager de
cette progression des ligneux reste limité aux marges du périmètre de protection, compte tenu du maintien d'une ac
tivité pastorale dans le secteur. Dans le cas d'une déprise totale, d'énormes surfaces sont susceptibles de retourner à
la forêt grâce au processus déjà enclenché.

MOTS-CLEFS : reboisement anthropique, unités de recolonisation post-pastorale, conifères,
subalpin, humus, Alpes françaises du Nord

ABSTRACT

Landscape change occurring in subalpine pastures on the south exposed slope above Saint-Michel-de
Maurienne (northern French Alps) can be explained by two successive events : afforestation and land abandonment.

A fifty-three hectares mixed forest of Larix decidua Miller, Pinus uncinata Miller ex Mirbel and Picea abies
(L.) Karsten planted a century ago to stabilize a landslide, has generated the recolonization by ligneous species of
hundreds of years old meadows whose grazing pressure has considerably diminished since World War II.

1 service de la Restauraùon des Terrains en Montagne de l'Office National des Forêts
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The recolonization zone is made of a mosaic of units which are physionomically different but almost identical
in age, as is shown by the analysis of multidate aerial photographs. Phyto-ecological and dendrometric studies of the
vegetation, combined with micromorphological studies of the humus profiles in four of the recolonization units, re
vealed that the differences in evolution and stability between units are due to geo-pedological mechanisms.

However, the impact of the natural tree expansion is constrained to the margins of the afforestation area be
cause the grazing has not completely stopped. If the site was totally abandoned, the process under way could pro
voke a very important extension of the forested surface.

KEY-WORDS : afforestation, post-grazing succession patterns, conifers, subalpine level, humus,
northern French Alps

INTRODUCTION

Le domaine montagnard d'altitude est
caractérisé par l'importance des processus
d'érosion et donc par l'instabilité des terrains.
L'action humaine a accentué ce phénomène à
travers la déforestation et le surpâturage. A la
fin du dix-neuvième siècle a éte mis en place
le service de Restauration des Terrains en
Montagne - R.T.M. - qui a effectué des travaux
de correction de torrents et de reboisement
pour protéger les sites les plus menacés par des
glissements de terrain. En même temps que ces
forêts de protection se sont développées, la
pression pastorale sur les alentours a diminuée.
Le travail présenté ici étudie l'impact d'un re
boisement de protection sur la recolonisation
ligneuse des pelouses à l'étage subalpin
(FELTGEN, 1992).

Une pelouse subalpine pâturée peut être
considérée comme une vaste eco-unite, dans le
sens défini par OLDEMAN (1990), dont
l'évolution est bloquée à cause du pâturage.
L'arrêt de celui-ci correspond à un «événe
ment-zéro» (zero-event, OLDEMAN, 1990), à
partir duquel vont s'opérer des transformations
ne concernant pas seulement les végétaux pha
nérogames, mais aussi les champignons
(ANDRE, 1988), les animaux (pédofaune 
Muys et al., 1992) et l'humus (BEYER et al.,
1992) par exemple. L'étude de telles transfor
mations se fait généralement par une approche
synchronique (place - for -time - substitutions).
Divers auteurs ont souligné les problèmes in
hérents à cette démarche (MEENTEMEYER et
Box, 1987 ; PICKETT, 1991). En effet, l'échan
tillonnage selon la méthode synchronique se
heurte à la variabilité des conditions écologi
ques des milieux.

C'est le cas des milieux de montagne.
Les périmètres de reboisement sont, à
l'origine, caractérisés par une dynamique des
versants très active, générant des relations sol
plante multiples et variées. Au voisina~e im
médiat de tels reboisements, la variabilIté des
facteurs mésologiques (pente, exposition) et
microclimatiques (régime hydrigue et thermi
que) génère une très forte héterogénéité des
conditions stationnelles qui rend beaucoup
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plus difficile l'utilisation d'une approche syn
chronique classique.

Alors comment aborder, en zone de forte
instabilité, l'étude de la transformation d'une
éco-unité «pâturage» en une mosaïque d'éco
unités « préforestières » et « forestières » ?

Trois questions, relatives à la transfor
mation des paysages d'altitude, ont été abor
dées dans le cas concret de la série R.T.M. de
la Grollaz en moyenne Maurienne, bien étu
diée par ailleurs dans le cadre de recherches
financées par les services R.T.M. de Savoie
(GARGUET, 1990) :

(1) Quelles sont les modalités des chan
gements de végétation observés dans la zone
de recolonisation autour du reboisement (espè
ces-clefs, stratégies, front ou taches de coloni
sation, vitesse)?

(2) Quels sont les facteurs responsables
de divergences évolutives dans l'espace et
dans le temps?

(3) Quelles sont les potentialités dyna
miques des différentes unités de recolonisation
et quel sera l'impact sur le paysage dans
l'étage subalpin sur le site?

PRESENTATION DU SITE ETUDIE

Sur l'adret de Saint-Michel-de-Maurien
ne, au-dessus du village de Beaune, dans la
vallée de l'Arc, un reboisement a été effectué
entre 1100 et 2150 mètres d'altitude (figure 1)
par le service R.T.M. Après des travaux de
correction du torrent, des plantations ont été
effectuées à partir de l'année 1894, sur cin
quante-neuf hectares. Le périmètre de reboi
sement se situe de part et d'autre du torrent de
la Grollaz, qui était à l'origine de crues torren
tielles et de laves de boue provoquant de
lourds dégâts à la fin du dix-neuvième siècle.

Les essences employées dans la partie
supérieure de la série sont le pin sylvestre (Pi
nus sylvestris L.), le pin à crochets (Pinus un
cinata Mill. ex Mirb.), l'épicéa (Picea abies
L.) et le mélèze (Larix decldua L.). li faut re
marquer l'absence du pin cembro (Pinus cem
bra L.) dans les plantations, comme sur
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l'ensemble du bassin-versant de 5000 hectares.
L'adret avait en effet été entièrement déboisé;
ce n'est qu'au cours de la deuxième moitié de
ce siècle qu'une forêt de bois durs (frêne, éra-

ble sycomore et merisier) s'est reconstituée à
l'étage montagnard (BOZON et GROSSI, 1991 ;
BRUN et DELCROS, 1992; BRUN et al., 1994).

,.,.

Le reboisement A.T.M. étudié est situé au
dessus de Beaune. dans "étage subalpin en
adret de Saint-Michel-de-Maurienne (carte

. topographique IGN 1/50000. feuilles de St
Jean-de-Maurienne et de Modane)

I~~~ --~ ., C',. ~ LocallsaUon géog,aphlque

cl
, '.'.-r-> .,,.

~ ..
,

"",.

Figure 1.- Localisation géographique
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A l'échelle du paysage

L'analyse de la dynamique globale des
ligneux sur le site a été faite par photo
interprétation. Des agrandissements (x5) des
photographies aériennes panchromatiques sui
vantes (échelle moyenne 1130000; Institut
Géographique National) ont servi à établir une
carte des chronoséquences entre 1939 et 1988
(figure 2) :

1939, mission Modane - Lanslebourg, cli
chén° 170
1948, mission Domène - St-Jean-de-Mau
rienne, cliché n° 226
1953, mission Modane - Lanslebourg, cli
ché n° 152
1970, mission St-Jean-de-Maurienne -
Lans-Lebourg, cliché n° 123
1980, mission Modane - Lanslebourg, cli
ché n° 24
1988, mission Modane - Lanslebourg, cli
ché n° 84

Le périmètre initial du reboisement a été
reporté sur le cliché le plus récent, ensuite les
zones nouvellement bOIsées ont été cartogra
phiées. Les photographies des différentes mis
sions ont ainsi permis de définir des unités de
boisement differant par la date d'installation
des arbres et la densité du boisement.

Autour de la forêt de protection il existe, DEMARCHE METHODOLOGIQUE
actuellement, une mosaïque de boisements lâ-
ches issus de la recolonisation naturelle.

D'après l'étude bioclimatique de
FOURNIER (FOURNIER et PELTIER, 1987), le
secteur appartient aux Alpes intermédiaires,
avec une moyenne de 944 mm de précipita
tions annuelles (1961-1993) et une température
moyenne annuelle de 7,2°C (1967-1993) à
1360 m d'altitude (données de la station mé
téorologique du Thyl). Le groupement forestier
potentiel dans l'étage subalpin est la pessière
mésoxérophile à Vaccinium vitis-idaea (FOUR
NIER, 1985).

L'adret de Saint-Michel appartient à la
zone géologique Briançonnaise à Houiller pro
ductif. Ce sont des grès et des schistes, des
matériaux silicatés qui s'altèrent facilement et
donnent naissance a des sols profonds bien
drainés. Des mouvements de terrain dans la
zone du reboisement de Beaune (MARTIN
COCHER, 1984), ont tendance à rajeunir cons
tamment les profils et font obstacle à la matu
ration des sols (GARGUET, 1990). La série de
reboisement et ses alentours appartiennent à
l'unité géopédologique de Beaune (village en
rive gauche de la Grollaz) définie par GROSSI
(1991) et caractérisée par une forte activité
biologique, un recyclage de la matière organi
ql;le très rapide et de fortes potentialités fores
tIeres.

o stations étudiées
CI chalets

-.. SflnS de la recolonisation par les feuillus
-... sens de la recolonisation par les résineux

zon~hY'lonomlqu.m.nt ,tabl.. depuis 1939:
~ • pelouse paturée, au-dessus de 2000 mètres d'albtudea ·10"'1 de rebOisement R.T.M., entre 1350812150 mètres d'altitude

zan.. • évolution rapide:
~ • en 1~39 boCages el parcelles agricoles de t'étage montagnard. actueHement friChes

~ ~:~::.~ ~:·~C:Io~:pa~~~:U~~~eUJl du reboIsement enlre 1939 et 1953

zan.. .tl 'volutlon plu. lente:

D .début dft la recolonisalion de la pelouse par les conifères entre 1953 et 1970
t à 4 denslt' crOIssante d'arbres

t : arbres isolés
2 : 300 li 400 arbres à l'hectare, hauteur moyenne 6 mètres
3: 500 à 600 arbres li l'hectare, hauteur moyenne 4 mètres
.. : 1300 à 1400 arbres à l'hectare, hauteur moyenne 10 mètres

A : zone hétérogène, à aulne vert sur de forles pentesEJ .début dela recolonisalion après 1970
o environ 700 arbres à "heclare. hauteur moyenne 3 mètres

Figure 2.- Carte des séquences de recolonisation autour de la série R.T.M. de Beaune période de
1939 à 1988 '
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AI'échelle des unités paysagères

Quatre unités cartographiées ont fait
l'objet d'une étude de la végétation et de
l'.humus plus détaillée. L'humus constitue un
nIveau dIagnostic (BRUN, 1978) pour indivi
dualiser les facteurs écologiques, biotiques ou
abiotiques, qui règlent le dynamisme de la vé
gétation et peuvent être à l'origine de diver
gences dans l'évolution des milieux.

Au nord-ouest du reboisement, trois sta
tions (B2, B3 et B4 - figure 2) issus d'une re
colonisation se situant entre 1953 et 1970 ont
été retenues. Une station supplémentaire (BO),
correspondant à un îlot boise récent situé au
dessus du périmètre, a été retenue pour son
intér,êt dans l'évaluation des potentialités dy
namIques de la limite supraforestière.

Etude dendrométrique

L'évaluation des densités des arbres est
faite grâce à la méthode sans placette limitée
de CüITA~ et CURTIS (1956) (figure 3). Dans
chaque statIOn, sont calculées les densités pour
le m~l~ze, le pin à crochets et l'épicéa, et la
densIte totale. Les arbres pris en compte pour

évaluer la densité ont été caractérisés par leur
diamètre, leur hauteur et leur âge.

Dans une des stations, l'âge de quelques
touffes de rhododendron (Rhododendron fer
rugineum L.) a été évaluée. TI est possible de
compter les cernes sur une coupe transversale
à la base des tiges, après traitement préalable
du bois (PüMMEYRüL, 1989).

Etude floristique

Dans chaque station, des relevés floristi
ques globaux, sans estimation des recouvre
ments ont été effectués et complétés au fur et à
mesure entre juin et août 1992.

Etude micromorphologique de l'humus

Des situations représentant différents ty
pes de couvert et degrés de fermeture (pelouse,
lande, bouquets d'arbres d'espèces différentes)
ont fait l'objet d'une étude micromorphologi
que de l'humus. Après une descriptIOn ma
cro~orphologiquedes profils, incluant l'obser
vatI?n de la mesofaune du sol (lombriciens et
myrIapodes), et des profils racinaires, du sol a
été prélevé dans l'horizon Al, avec l'aide de
boîtes de Kubiena (figure 4).

.;;;d..;.1...;,+...;d:=2;..;+;..;d:.::3:.,.+.:....:.d4.:..d,. -
4

densité -
10000

d

Figure 3.- Evaluation des densités d'arbres par la méthode sans placette limitée

Figure 4.- Pr~lèv~ment de ~ol p0!lr l'étude micromorphologique à l'aide d'une boîte de Kubiena
Un c~d~e, met~hque de dIme!1sIOns. (5 x 5 x 10) centimètres est enfoncé verticalement dans la
terre ~ 1aIde d UI~e coute~u pUIS SortI avec le sol, celui-ci devant être perturbé le moins possible
La boIte est enSUIte fermee par deux couvercles. .
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Ces échantillons ont été envoyés au
Centre de géomorphologie du CNRS a Caen
pour la fabrication de lames minces (DOIRISSE,
1989). Celles-ci ont été observées sous loupe
binoculaire et sous microscope à transmission,
en lumière naturelle et p'olarisée. TI est possible
de distinguer ainsi les eléments minéraux de la
matière organique et de connaître son degré
d'altération (KOOIS1RA, 1991).

Analyses physico-chimiques de l'humus

Parallèlement au prélèvement en boîte,
un à deux kilogrammes de terre ont été pris
dans l' horizon AI, en vue de leur analyse phy
sico-chimique. Le laboratoire INRA à Arras a
mesuré les paramètres suivants:

- teneur en carbone et en azote organi
ques;

- teneur en bases échangeables au pH du
sol et capacité d'échange cationique ;

- teneur en fer libre;

- teneur en aluminium libre et taux d'alu-
minium échangeable au pH du sol;

- teneur en phosphore assimilable.

RESULTATS ET DISCUSSION

Modalités des changements de végétation à
l'échelle du site

La carte des chronoséquences (figure 2)
montre que:

(a) La recolonisation des pelouses à par
tir de la forêt RT.M. de la Grollaz se fait sur
tout latéralement où le pâturage a cessé, tandis
qu'elle est presque nulle en altitude où une
faible activité pastorale subsiste;

(b) La progression des ligneux est dis
symétrique; à l'ouest elle est la plus forte, un
certain nombre de boisements arborés plus ou
moins denses se sont établis; à l'est, l'aulne
vert et divers feuillus (saules et sorbiers) occu
pent de vastes surfaces par suite du ravinement
des terrains ;

(c) L'extension de la surface boisée n'est
pas progressive, elle se manifeste surtout entre
1953 et 1970 en photo-interprétation, ce qui
rejoint les observations faites à l'étage monta
gnard (DESMARIS, 1991 et DELCROS, 1993);
l'installation des arbres a donc probablement
débuté pendant ou après la deuxième Guerre
Mondiale, après la diminution générale de la
pression pastorale.
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De l'étude de la dynamique globale sur
le site, il ressort que la recolonisation des pe
louses par les ligneux n'aboutit ras de façon
systématique à la constitution d une forêt et
que le premier stade forestier post-pastoral
n'est pas une pessière, conformément à la
place prédominante qu'occuperait normale
ment 1 épicéa dans le subalpin en moyenne
Maurienne. Les arbres centenaires de la forêt
R T.M. sont les semenciers d'un boisement
mixte de mélèze, pin à crochets et épicéa, or
ganisé en une mosaïque d'unités hétérogènes,
développée sur des terrains dont la couverture
végétale et pédologique avait été éliminée. La
mosaïque est composée d'unités différant par
la physionomie des arbres et du peuplement,
par leur exposition et leur pente, mais aussi par
le degré de maturation du sol.

Caractérisation des unités de recolonisation

L'étude dendrométrique (figure 5) con
firme l'absence d'un gradient dans la zone de
recolonisation. Les stations B2, B3 et B4 diffè
rent par leur structure en termes de composi
tion spécifique, de densité du peul?lement et de
diamètre et hauteur des tiges, malS pas en ter
mes d'âge du peuplement. TI n'y a pas eu ins
tallation progressIve des ligneux hauts, mais
les plus vieux arbres sont tous apparus il y a
trente à quarante ans.

Les es~èces-clefs sont le mélèze, le pin à
crochets et 1 épicéa. L'importance relative des
trois essences n'est pas la même dans les diffé
rentes unités de bOIsement. En comparant les
stations situées dans la même tranche altitudi
nale (B2 à B4), il apparaît que le mélèze est
largement dominant dans le peuplement le plus
productif B4, alors gu'en B2 et B3 le pm à
crochets domine. L'epicéa est toujours mino
ritaire et représenté uniquement par de jeunes
individus. Le pouvoir colonisateur du mélèze
et du pin à crochets a été très élevé au départ,
l'épicea va probablement gagner progressive
ment en importance.

Les cortèges floristiques (tableau 1) il
lustrent bien les divergences des conditions
écologiques dans les quatre stations, un quart à
un tiers des espèces sont propres à chaque sta
tion:

- BO a un caractère nettement subalpin,
la colonisation y est la plus récente;

- B3 est très xérophile et instable par
rapport à B2 ;

- B4 présente l'ambiance la plus fores
tière, liée à de bonnes conditions de
croissance.
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Figure 5.- Caractérisation des quatre unités de recolonisation étudiées. La caractérisation com
prend deux ensembles de descnpteurs: 1- Les descripteurs stationnels standards que sont l'alti
tude, l'exposition, la pente et la densité des peuplements; 2- Des descripteurs dendrométriques
caractérisant l'état d'évolution des formations ligneuses dans chaque unité.

L'hétérogénéité de la physionomie des
peuplements et des arbres se retrouve au ni
veau du sol. Les analyses micromorphologi
ques (figure 6) et physico-chimiques (tableau
2) traduisent la variabilité inter-stationnelle.
Globalement, le fonctionnement des différents
humus est de type mull, avec un maximum
d'activité ou de réactivité (Srr élevé, C/P fai
ble) dans la station B4, et un minimum dans la
station BD. TI Ya un lien étroit entre la macro
et la micromorphologie des humus d'une part,

et la morphologie des boisements d'autre part :
dans la station B2 par exemple, l'horizon Al
organo-minéral bien structure, avec de grands
agrégats correspondant à des déjections de vers
de terre, témoigne de la stabilité mécanique du
système. En B3, l'horizon Al est développé
mais microgrumeleux, avec des débris mmé
raux orientés dans tous les sens dans
l'ensemble du profil, ce qui est en relation
avec une stabilité moindre.
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Tableau 1
Ecologie des plantes relevées dans chaque station

Ecologie des espèces (d'après la Flore Suisse de AESCHIMANN et BURDET, 1989)
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Figure 6.- Micromorphologie de l'horizon Al : exemple de lames minces prélevées sous mélèze.
La partie supérieure de la figure représente quatre lames minces obtenues à partir des prélève
ments d'humus (cf. figure 4). Ces images (photocopies de lames) donnent un aperçu global de la
structuration de l'horizon Al.

Abréviations:
degré d'agrégation de + à ++++
pierrosité de a à ++++
taille des cailloux moyenne et (maximale) en millimètres
M. O. =matière organique
agrégats de taille supérieure à deux millimètres: quantité de + à ++++, om = organominéral, am = plus organique
que minéral, oM =plus minéral qu'organique
agrégats de taille inférieure à deux millimètres: quantité de + à ++++,

Tableau 2
Résultats de l'analyse physicochimique de l'horizon Al

Abréviations: C =carbone, N =azote, P =phosphore, Al =aluminium libre, Fe =fer libre,
org. =organique, M.O. =matiere organique, écho =échangeable,
C.E.C. =capacité d'échange cationique, srr =taux de saturation

élément dosé ...~..~.~.:. M.O. ...~.~~~: .. P Aléch. AI Fe CIN C.E.C. S/T C/P................-....... ........ - ................. ................. ................. ..................... .................. .................. ................. ............._... .................
unité gl1<g gl1<g ol1<g gl1<O anolJ1(g a/1ooa g/1ooa anolJ1<g

station B2 57,05 98,15 4,8 0,31 0,2 0,5 1,21 11,7 18,1 0,6 200
station B3 41,05 70,6 3,1 0,35 0,1 0,6 1,13 13,05 13 0,65 106
station B4 20,4 35,1 1,1 0,46 0,1 0,6 0,68 18,2 13,8 0,79 44

station BO 56,13 96,56 4,03 0,31 1,4 0,4 1,28 14,06 15,5 0,4 206
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Les stations étudiées sont caractéristi
ques de quatre types d'unités distinctes, dont
chacune peut ,être considéré~ comme h<:>mo
gène d'un pomt de vue geomorphologique,
microclimatlque et pédologique.

Déterminisme des divergences évolutives en
tre unités

Les divergences physionomig~es ,Cde~
sité et forme des arbres) entre umtes temOI
gnent des conditions de germination et de
croissance très hétérogènes autour du périmè
tre RT.M. Ces conditions sont liées:

(1) A l'exposition et à l'altitude des dif
férentes unités : les cortèges floristiques tra
duisent l'hétérogénéité des conditio~s méso
climatiques. La durée du manteau neigeux, le
nombre de cycles de gel-dégel et l'évapotrans
piration conditionnent l'activité biologique
(mésofaune et micro-organismes) du sol.

(2) A la pression pastorale passée et ac
tuelle;

(3) A la dynamique des versants c'est~à

dire la présence ou t:t0n de proce~~us a~t~f~
d'érosion: dans certams secteurs, 1 mstabilIte
des couches superficielles provoque un rajeu
nissement constant des profils pédologiques,
favorables à l'installation du mélèze et du pin
à crochets. L'incorporation de la matière orga
nique dans le sol et la structuration de
l'horizon organo-minéral sont entravées.

Dynamique des unités de boisement

L'étude de la dynamique des nouvelles
unités de boisement ne peut pas se faire par
une approche synchronique, puisqu'il n'existe
pas de chronoséquence unique, avec différents
stades évolutifs répartis selon un gradient de
distance par rapport à la forêt.

L'hétérogénéité des boisements et des
sols recouvre en fait deux grands types mor
phodynamiques d'après la définition de
ERHART (1967 ; voir aussi ROVERA, 1990) :

Les zones hétérostasiques

L'évolution de ces zones n'est pas exclu
sivement dépendante de la présence d'arbres.
L'érosion affecte les formations suyerficielles,
et l'évolution des sols peu avancee témoigne
de leur potentielle instabilité. Les trois bOise
ments suivants font partie de cette classe:

(a) Le boisement lâche, spontané, de fai
ble croissance, de la station B3. Des zones dé
camétriques à pelouse écorchée ne semblent
pas concernées par les successions végétales.
Elles n'ont peut-être pas la potentialité
d'évoluer vers un stade forestier, si ce n'est à
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la suite d'un changement durable de facteurs
extérieurs à la phytocénose (phénomène de
substitution de BAUDIERE et GAUQUELIN,
1990).

(b) Le boisement dense, spontané, de
bonne venue, de la station B4. Dans cette unité
aux sols profonds mais caillouteux, il est appa
ru, suite aux investigations macro- et ffilcro
morphologiques, une ~ragilité structural,e des
horizons de surface (blOmacrostructuratlOn et
capacité d'échan~e cationique C.E.C. faible~,
C/N le plus éleve), qui contraste avec la stabi
lité du boisement forestier. Un événement de
type chablis pourrait déclencher une érosion
locale ou générale, ramenant l'éco-unité à son
état zéro. La forêt existante est le résultat
d'une combinaison optimale de plusieurs fac
teurs:

- absence de perturbations (pâturage, glis
sements) ;
- absence de stress hydrique (diapause ré
duite pour la faune) ;
- effet d'abri thermique par manteau nei
geux interposé en exposition nord;
- bonnes conditions trophiques (altération
des schistes broyés, porosité).

(c) Le boisement anthropique de protec
tion lui-même, constitué d'une mosaïque très
hétérogène de stations forestières différant .pa~

leur stabilité et l'évolution de leurs sols, amSi
que le type et l'âge de l'essence dominante
(GARGUET, 1990). Mises à part les zones
d'instabilité géologique, les sites d'instabilité
plus superfiCielle semblent bénéficier d'un ef
fet biostasique lié aux effets conjugués des
boisements et de l'activité biologique des sols.
L'étude micromorpholo~ique a révélé la pré
sence d'un horizon pedologique biomacro
structuré de faible importance (5 cm), localisé
entre la litière et le colluvium de débris schis
teux (GARGUET 1990, GRilLON 1991). Ceci
constitue peut-être une étape-clé vers la biosta-
sie. .

Les zones biostasiques

En absence de processus érosifs, l' évo
lution des ces zones est largement dépendante
des ligneux. La matière organique fournie par
une forte biomasse influence fortement la pé
dogénèse. Deux des stations étudiées appar
tiennent à cette catégorie:

(a) Le boisement lâche, spontané, de crois
sance moyenne, autour de la station B2 ;
(b) La lande arborée de la station BO.

Les ligneux induisent de façon visible
une macrostructuration de l'horizon Al qui se
traduit par une densité apparente faible et la
présence d'agrégats biomacrostructurés. Sous
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pelouse, la structure reste microgrumeleuse et
dense, par suite du tassement par le pâturage et
l'action des systèmes racinaires graminéens.

Le degré de stabilité biologigue et méca
nique des unités influence leur perennité spa
tio-temporelle et le sens de leur développe
ment futur. La figure 7 traduit cela par des
unités spatiales qUl couvrent deux grandes zo
nes:

- Au centre, les zones hétérostasiques,
incluant la série RT.M. et les unités proches
(B3 et B4). Les mouvements de terrain, indé
pendamment des actions anthropiques, provo
quent un rajeunissement constant du sol et, à
intervalles plus ou moins réguliers, des évé
nements catastrophiques empêcheront le
maintien d'un couvert arboré fermé.

- Les zones biostasiques en périphérie : à
terme, elles peuvent se transformer potentiel
lement en milieu fermé.

CONCLUSION

Ce sont donc des contraintes géopédolo
giques qui structurent la zone de recolonisation

ligneuse. La composante géomorrhologique
agit à une échelle séculaire voire rrullénaire, la
structuration qu'elle induit dans le paysage
concerne des ensembles hecto- ou kilométri
ques. La composante biopédologique agit sur
des processus évoluant à des pas de temps
beaucoup plus faibles, du pluri-annuel au sai
sonnier, indiquant qu'il existe un niveau
d'or~anisation décamétrique ou métrique, ca
racterisé par la capacité du complexe pédolo
gique de gérer les flux de matière et d'énergie
qUl le traversent. Les résultats de la photo
interprétation et des analyses dendrométriques,
floristiques et pédolo~iques convergent pour
affirmer gue les unites définies visuellement
sont aUSSI des unités fonctionnelles intégrant
les deux niveaux de contraintes géopédologi
ques.

La déprise pastorale a bien agi comme
un «événement-zero ». La réserve de diaspores
de la pelouse et les graines apportées d'une
communauté de ligneux proche, la forêt de re
boisement, ont servi de point de départ aux
transformations qui vont aboutir au remplace
ment de l'éco-umté artificielle par une ou plu
sieurs autres.

::::~~~;~~~;~;~;· .· .
~:~:~:~:~:~:~:~:
::::::::::::::::· .· .· .

:~lllllilil:
~::::) :1~~ ~

stations étudiées
zones hétérostasiques
zones biostasiques

Figure 7.- Zones biostasiques et zones hétérostasiques
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La mosaïque du site, peu apparente dans
le système « pelouse pâturée », est réapparue et
a induit des divergences dans les modalités et
les vitesses des changements, provoquant une
différenciation des processus biologiques de
croissance, et donc une fragmentation du s~s

tème initial. Une nouvelle mosaïque forestiere
est en train de se développer.

Selon le degré de contrainte, chaque
unité de recolonisation évolue à sa propre vi
tesse vers un état à biomasse et biostasie
maximales potentielles. Elles ne sont donc pas
interchangeables comme les éco-unités fores
tières de OLDEMAN (1990). La somme des po
tentialités unitaires détermine certes le niveau
auquel se trouve l'ensemble de la mosaïque:
actuellement, il s'agit d'une mosaïque juvé
nile, correspondant à un milieu ouvert, très
hétérogène et à perturbations (événements
zéro) fréquentes. Mais il n'est pas sûr que les
structures et fonctionnements bIOpédologiques
permettent à la mosaïque de passer à un niveau
supérieur de biomasse et de biostasie, parce
que certaines unités subissent des contraintes
géopédologiques telles que leurs potentialités
de maturation restent limitées. La mosaïque
observée aujourd'hui est le résultat de
l'interaction entre deux types de phénomènes:

- les contraintes allogéniques liées au
milieu physique montagnard (érosion, pente,
microclImat) ;

- les processus autogènes (dissémination,
exigences ecologiques des espèces).

En définitive, la stabilisation à l'intérieur
du périmètre de reboisement est plus à mettre
sur le compte des travaux de géme civil (drai
nage) que des travaux de génie biolo~ique

(plantatIOns) face à la profonde instabilite mé
canique de la zone. Par contre, ces plantations
ont un impact important mais imprevu sur les
transformations du paysage environnant ~ar la
production de semences. Les essences n ayant
pas été choisies dans cette perspective, il faut
souligner l'absence du pin cembro dont la pré
sence sur le site est attestée dans des relevés
paléoécologiques (CARCAll...LET, 1993) et qui
Joue un rôle fondamental dans les écosystèmes
forestiers d'altitude dans la ré~ion. Dans une
optique de la gestion de la bIOdiversité, son
installation mériterait d'être favorisée par des
plantations ponctuelles en vue de dissémina
tion.
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Changements du paysage et biodiversité dans les châtai
gneraies cévenoles (sud de la France)

Landscape changes and biodiversity in chestnut ecosystems of the Cevennes
(southem France)

François ROMANE*(~) et Ludovic VALERINO*

RESUME

L'abandon actuel des châtaigneraies cultivées dans les Cévennes entraîne de profondes modifications du pay
sage dont nous avons étudié les conséquences sur la biodiversité. Cinq stades d'évolution depuis l'abandon d'une
châtaigneraie cultivée ont été retenus dans lesquels a été observée la biodiversité de la strate inférieure de la végéta
tion décrite par la richesse spécifique et par l'indice de Shannon et Weaver. Par ailleurs, une étude du couvert végétal
(photographies hémisphériques) a été faite de façon à voir son rôle éventuel sur les modifications de la biodiversité.

La biodiversité diminue tout au long de ces cinq stades avec toutefois une légère augmentation dans le dernier
stade observé. Même si dans la plupart des cas la biodiversité est statistiquement différente entre tous les stades pris
deux à deux, seule se distingue la diversité nettement plus grande de la châtaigneraie cultivée.

MOTS-CLES : Biodiversité ; Castanea sativa Miller; Cévennes; Déprise rurale; Dynamique de
la végétation; Ecologie du paysage

ABSTRACT

The present abandonment of the chestnut groves in the Cevennes (Southern France) creates large landscape
changes. Their outcomes on the plant biodiversity after abandonment have been studied in five stages where the
biodiversity of the lower vegetation strata have been described by the species richness and the Shannon-Weaver in
dex. A cover estimation by fisheye pictures has also been used to understand the role of the light for these biodiver
sity changes.

The results clearly showed that the biodiversity decreased after the abandonment but for the last observed
stage where the biodiversity slowly increased. The low tree cover in the cultivated groves before the abandonment
and a well-managed herbaceous stratum to facilitate the nut harvesting could explain the high diversity of this stage.

KEY-WORDS: Biodiversity; Castanea sativa Miller; Cevennes; Land-Abandonment; Vegeta
tion dynamics
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Par son action sur le tapis végétal
l'homme a profondément modifié, et modifie
encore les y,aysages, tout s1?écialement dans le
Bassin Mediterranéen où Il est reconnu que
cette action est significative depuis plusieurs
milliers d'années (NAVEH, 1984; PONS et
QUEZEL, 1985 ; VERNET, 1990).

INTRODUCTION

Changement du paysage et biodiversité dans les châtaigneraies

«limites supérieures », ou « inférieures» , de
biodiversité pour un écosystème donné
(SOLBRIG, 1991a) et d'autr~ p~, c~lle ~e, sa
voir s'il existe des stades ou la bIOdIverslte est
maximale et quels sont les facteurs détermi
nant ce niveau (KIKK.AWA, 1986; HAll..s,
1989 . DI CASlRI et YOUNES, 1990 ;
ROUG'HGARDEN, 1972 et 1989 in SOLBRIG,
1991b).

Quelles sont les ~o~séqu~~ces, ~e ces
modifications sur la bIOdIverSlte vegetale?
Cette question se pose dans les phases de pro
fonde transformation comme actuellement
dans le nord-ouest du Bassin Méditerranéen,
où l'action de l'homme va souvent en décrois
sant depuis quelques décennies et ce, après des
millénaires d'activité intense (NAVEH, 1994).

Cette question paraît particulièrement
cruciale dans les Cévennes (sud de la France)
où la végétation, après la dernière glaciation,
semble avoir été une forêt composée essen
tiellement de chênes caducifoliés tels que le
chêne pubescent (Quercus humilis Miller), le
chêne sessile (Quercus petraea (Mattusc~a)

Liebl.) ou de leur hybride (Quercus xstrelmll
Heuff.) selon l'hypothèse avancée par plu
sieurs auteurs (DuPlAs, 1973 ; DE BEAULIEU et
PONS, 1978; PONS et VERNET, 1971 ; PITIE,
1986' ARNAUD-ERAUD, 1987; ARNAUD et
BOUCHET, 1995). Cette forêt originelle aurait
été progressivement remplac~e par des forma
tions végétales où le châtaIgmer ,(Castane~
sativa MIller) est largement domm~n~, so~t
dans un système de sylvicultur,e en .taIllIs, SOit
plus fréquemment en vergers a fruIt (DuPlAs,
1973 ; GALZIN, 1986; PITIE, 1986; ARNAUD
ERAUD 1987' ARNAUD et BOUCHET, 1995).
Or dep~is le début du siècl~ ce sy~tèm~ ~'utili
sation de l'espace est ~n VOle de ~~SparItI,On, la
cause la plus récente, etant lay~lItIque ~ ab~n
don de l'espace agncole pronee par 1Umon
Européenne. Cet abandon entraîne une P,ro
fonde modification des paysages et la qu~stIOn

souvent posée par les. a~énage,!rs a traIt aux
conséquences sur la bIOdIyersIte ge ces trans
formations, dont une 1?artIe se derC!ule sur le
territoire du Parc NatIOnal des Cevennes et
celui de la Réserve de Biosphère du pro
gramme « Homme et Biosphère» qui y est as
sociée.

Dans une large gamme de pertl~rbations

anthropiques il est généralement admIS. que la
biodiversité diminue avec la ,PerturbatIOn ap
portée par l'agriculture, au moms dans .les pha
ses les plus prononcées de la pert~rbatIOn (l;In,e
culture monospécifique soumise a des herbiCI
des entraîne une biodiversité très faible !). Par
contre, pour des modification~ p~us nuancée~,

il paraît plus difficile de preVOIr les conse
quences sur la biodivers,ité. D'ailleurs, plus
généralement, deux questIOn~ re,~tent .souvent
sans réponse, celle de saVOIr s Il eXiste des
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La présente étude aborde donc les con
séquences de l'abandon de ces châtaig~era~~s
sur la biodiversité végétale et plus partlculIe
rement comment va réagir un écosystème
soumis à la pression humaine depuis ~es, si~
cles et même, dans certains cas, des rrnllenaI
res (Suc, 1984; PONS et QUEZEL, 1985;
PITIE, 1986; VERNET, 1990; TRABAUD et
PRaDON, 1993).

TI existe à notre connaissance, peu d'in
formation sur 'tes modifications de la biodiver
sité dans le cas étudié et l'hypothèse de base
retenue sera donc celle d'une augmentation de
la diversité lorsque l'action de l'homme va en
diminuant au moins sur le très long terme,
même si cette hypothèse doit être fortement
nuancée. Par exemple, dans le cas de taillis. de
chêne vert ou de chêne pubescent, la cessatIOn
de l'action anthropique peut. entraîner, ~~s un
premier temps, une dirrnnutIo~ de la bIOdlver
sité par fermeture de la frondaIson. Dans le cas
de la châtaigneraie. cu~tivée qui présente u~
type de gestion difficIlement comparable a
celui des taillis de chênes vert et pubescent,
nous supposons que l' abandon ,en~raîn~r~
d'abord une augmentation de la bIOdIverslte
par apport de nouvelles espèces (Cytis1!s sco
parius (L.) Link., Calluna vulgarzs (L.)
Hull, ...), sans que la strate herbacée soit pour
autant profondément modifiée.

Cette hypothèse ne pourra cependant
être testée que sur une pénode assez courte
dans la mesure où seuls des cas de transfor
mation sur quelques décennies ont pu êtr~ e~

visagés, qui plus est par une app~oche m~l

recte (synchronique), l'app~oche d.l~este (dla
chro-nique) n'ayant pu etre utIlIsee (PA
VILLARD, 1935). Sur un tel laps de temps la
dynamique de la végétation constitue un des
moteurs principaux des changements, du pay
sage. Dans cette étude, l'accent est. rrns sur les
conséquences de ses transformatIOns sur la
biodiversité végétale dans quelques uns des
éléments constituant le paysage (cette démar
che se rapproche de celle proposée par BUREL
et al., 1992).

PRESENTATION DE LA REGION ETU
DIEE

Le haut du Val Borgne (440 07' N ;
03 0 37' E), partie des Cévennes dans laquelle
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se trouvent les sites étudiés, se localise à envi
ron 90 km au nord de Montpellier (sud de la
France) à une altitude comprise entre 600 et
900 m. Si le climat méditerranéen (été sec et
chaud opposé à une période hivernale froide
ou fraîche, et humide) au sens d'EMBERGER
(1955) domine largement, il s'avère néanmoins
fortement marqué par des influences climati
ques océaniques atténuant la sécheresse de la
période estivale. Les précipitations annuelles
peuvent être estimées à 1 500 mm et la tempé
rature moyenne annuelle à 10° C. Le substrat
des sites etudiés est largement dominé par les
schistes.

Sur le plan phyto-historique cette région
était largement couverte après la dernière gla
ciation, il y a environ 10 000 ans, d'une forêt
dominée par le chêne pubescent. Cette forêt a
progressivement été remplacée sous la pres
sion de l'homme par des cultures, des vergers
de châtaigniers (BRAUN-BLANQUET, 1951;
PITrE, 1986) ou parfois des taillis de cette
même espèce. Ce paysage connaît, depuis
quelques décennies, de profondes modifica
tIons dues à un abandon progressif des zones
rurales.

MATERIEL ET METHODES

Pour étudier les variations de la biodi
versité végétale l'idéal eût été bien sûr d'obser
ver, sur plusieurs décennies, l'évolution de la
végétation après l'abandon d'une châtaigneraie
cultivée. Malheureusement il n'existe pas, à
notre connaissance, de tel dispositif installé
dans les Cévennes et nous avons donc dû pro
céder par le biais d'une approche indirecte.

Description des stades dynamiques

La difficulté a été de définir la nature
des stades phyto-écologiques présents après
l'abandon. Nous en avons retenu cinq d'après
les observations des principaux éléments du
paysage dans les Cévennes (figure 1).

- Le premier stade ne pose pas de pro
blème dans la mesure où il existe encore dans
le Val Borgne quelques châtaigneraies culti
vées (CC). Ces châtaIgneraies sont constituées
par de très gros arbres qui étaient régulière
ment entretenus et par une strate herbacée ob
tenue par pâturage ou I?ar fauchage. Cette
strate herbacée a pour objet essentiel de faci
liter la récolte au moment de la chute des châ
taignes.

- Le deuxième stade est constitué par des
châtaigneraies abandonnées (CA) depuis quel
ques années. Les arbres n'étant plus entretenus
(élagage, ... ) sont soumis aux attaques du
chancre (Cryphonectria parasitica) entraînant
la présence de nombreuses branches mortes

ainsi que le départ de rejets à la base de la
souche. Quant à la strate herbacée elle est pro
gressivement envahie par des ligneux.

- Le troisième stade (Tl) est plus sujet à
caution dans la mesure où il est peu aisé sur le
terrain de suivre l'évolution du deuxième
stade. Le cas le plus fréquent se rapporte aux
propriétaires de châtaigneraies abandonnées
(stade 2) qui ont voulu tirer encore un profit de
leurs arbres, coupant les troncs pnncipaux
pour les vendre afin d'en extraire le tannin.
Cette pratique s'est poursuivie jusque dans les
années 1950. On peut aussi penser que dans le
cas où cette coupe volontaire n'a pas eu lieu,
s'est produite la mort naturelle du tronc princi
pal, trol? affaibli par le chancre (Cryphonectria
parasitlca), maladie dont les attaques massi
ves ont débuté après ces années cmquante. A
l'issue de cette coupe ou de cette mort natu
relle, on est donc en présence d'une souche
avec des rejets qui peuvent être assimilés à un
jeune taillis. Ce sont donc des taillis jeunes
(21 ans en moyenne) qui ont constitue notre
troisième stade. Les stades suivants découlent
alors de ce troisième stade par vieillissement
de taillis.

1Om ..~".",.....;;r

20m

10m

20m

10m

Figure 1.- Schéma des cinq stades dynamiques
d'une châtaigneraie abandonnée dans les Cé
vennes (CC =Châtaigneraie cultivée; CA =
Châtaigneraie abandonnée ; Tl = Taillis
jeune; TM = Taillis moyen ; TV = Taillis
vieux)
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Tableau 1
Caractéristiques principales des relevés par stade (Nombre, âge, familles, ... )

- Le quatrième stade considéré a été ce
lui d'un taillis âgé de 35 ans en
moyenne (TM).

- Ce taillis encore plus mature (75 ans)
donne le dernier stade (taillis «vieillissant»
=TV) que nous avons envisagé.

Pour les châtaigneraies cultivées en bon
état ou celles à l'abandon, il paraît bien sûr dif
ficile de donner un âge, mais on peut penser
qu'au vu de la taille de certains individus, 100
ans et même plus peuvent être admis.

CC CA TJ TM TV Ensemble des Moyenne
stades

Nombre de relevés 12 13 25 21 27 98 19,6 + 5,5
Age moyen Il Il 21,0 ± 0,8 35,3 ± 0,9 75,6 ± 3,1 Il Il

(années)
Nombre de familles 34 29 28 16 29 36 27,2 + 5,3

Astéracées Il 7 4 2 4 12 1
Rosacées 7 5 5 4 8 10 1
Fabacées 10 8 2 1 3 10 1
Poacées 9 6 5 2 4 9 1

Caryophyllacées 3 3 3 2 3 6 1
% des espèces li- 23,5 29,0 36,5 30,5 41,0 1 1

gneuses
Nombre de taxons 85 67 52 23 56 112 56,6 ± 18,4

spécifiques
Les moyennes sont données avec un intervalle de confiance à 5 % ; CC =Châtaigneraie cultivée; CA
=Châtaigneraie abandonnée; TJ =Taillis jeune; TM =Taillis moyen; TV =Taillis vieux)

Protocole d'estimation de la diversité végé
tale

Pour la biodiversité nous n'avons retenu
que la végétation de la strate inférieure Uus
qu'à 0,5 m au-dessus du sol), les strates supé
neures étant quasi exclusivement constituées
de châtai.gn~er. Le dispositif d'échantillonnage
est constItue dans chaque SIte par un carré de
!0 x .10 m dans lequel la ,liste floristique est
etabhe. De plus, le long d un axe de ce carré
100 points quadrats ont été réalisés (un point
tous les 10 cm) afin d'obtenir une estimation
du recouvrement des taxons observés dans le
carré. Le nombre de relevés réalisés par stade
est compris entre 12 (CC) et 27 (TV), l'ensem
ble totalisant 98 relevés (tableau 1).

Comme estimation de la biodiversité
nous avons retenu, comme le conseille PIELOU
(1975), deux critères; d'une part la richesse
floristique estimée ici par le nombre de taxons
au niveau spécifique recensés dans le carré de
10 x 10 m et, d'autre part, la diversité estimée
par H' =-LiPi log2 (Pi)' indice de Shannon
Weaver, où pi est le recouvrement du taxon
~al}s le re.1eve. Cet indice. de~eure le plus uti
lIse panru les nombreux mdIces existant dans
la littérature (e.g. WHfITAKER, 1972 et 1975 ;
ROUTLEDGE, 1977 ; DAGET, 1980 ; BAUDRY et
BAUDRY-BUREL, 1982; MAGURRAN, 1988).

De plus, le rôle de la lumière ayant été
souvent évoqué pour expliquer les variations
de la biodiversite (COLLINS et PICKETT, 1987),
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une estimation de ce facteur a été faite à partir
d'une photographie hémisphérique obtenue
avec un objectif «oeil de poisson » effectuée
au centre du carré dans chacun des relevés.
Comme indice de l'éclairement nous avons
simplement pris une estimation du couvert, à
savoir la proportion de la surface noire de la
photographie hémisphérigue, c'est-àdire là où
la lumière est interceptee par la végétation
(DUCREY, 1975; HOUSSARD et al., 1982).

RESULTATS ET DISCUSSION

Les principales caractéristiques de la
composition flonstique de l'ensemble des re
levés (tableau 1) montrent qu'au niveau supra
spécifique le nombre des familles est le plus
élevé da~s la châtaigneraie cultivée (CC) et le
plus faIble dans le stade de taillis
moyen (TM). Sur les 36 familles présentes
dans la ~otalité des relevés, cinq présentent
plus de cmq taxons au niveau spécifique dans
l'ensemble des relevés (Astéracées, Rosacées
F.abacées,. Poacées, Caryophyllacées). Pour ce~
cmq famIlles, seules presentées dans le ta
ble~u 1, le n,omb,re des espèces d'une famille
v~ne approxImatIvement le long de notre gra
dIent comme le nombre des familles, sauf
peut-être pour les Caryophyllacées pour les
quelles les faibles effectifs ne permettent guère
de conclure. Cela sug&ère qu'il n'y a pas de
comportement propre a une famille. Cepen
dant le pourcentage relatif des espèces ligneu
ses, quel que soit leur type biologique au sens
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de RAUNKIAER (1904), augmente tout au long
du gradient envisagé passant de 23,5% de
plantes ligneuses pour les châtai~neraies culti
vées à 41,0% pour les vieux taillIs.

Si l'on considère à présent les variations
de la richesse au niveau spécifique, l'un des
deux critères qui ont été retenus, le nombre
total des taxons dans un stade donné varie en
tre 85 dans les châtaigneraies cultivées (CC),
et 23 dans le taillis moyen, le nombre total de
taxons trouvés dans l'ensemble des relevés
étant de 112. Ce nombre élevé de 85 taxons
peut s'expliquer par la présence dans ces châ
taigneraies d'une strate herbacée très dévelop
pée avec une proportion élevée de Fabacées et
de Poacées. Cette grande richesse en herba
cées, notamment en légumineuses (Lathyrus,
Vicia) a également été mise en évidence par
LOISEL et MERCURIN (1972) dans les châtai
gneraies des Maures et de l'Estérel (Var). La
richesse de la strate herbacée est certainement
causée, d'une part, par la lumière non limitante
dans ce stade grâce à l'espacement assez fort
entre les arbres (ANDERSON et al., 1969) et,
d'autre part, par la gestion de l'agriculteur qui,
souhaitant arriver à une « belle» pelouse per
mettant une récolte facile des châtaignes au
sol, a recours à des pratiques agricoles favori
sant la diversité (pâturage, éventuellement fer
tilisation, ...).

Les variations de la moyenne de cette ri
chesse spécifique montrent clairement que
cette moyenne est maximale pour les châtai
gneraies cultivées (CC), puis diminue progres
sivement, à l'exception du dernier stade (TV)
qui correspond à une légère remontée (figure
2a). Toutes ces moyennes prises deux à deux
(tableau 2) sont statistiquement différentes
avec p < 0,001 excepté dans un cas, taillis
jeune vs taillis vieux, où p < 0,01.

Le choix de l'indice de Shannon-Weaver
comme critère de la biodiversité, ne change
pas profondément la structure des résultats (fi
gure 2b). Toutefois les différences entre stades
sont un peu moins marquées dans quelques cas
(tableau 3), pour même disparaître entre taillis
moyens (TM) et taillis jeunes (Tl) et entre
taillis moyens (TM) et taIllis vieux (TV). Les
taillis jeunes deviennent ceux qui ont la plus
faible diversité, l'au~mentation de cette der
nière se faisant à partu du stade suivant (TM).

Nous avons tenté d'examiner si ces va
riations pouvaient être expliquées, comme cela
a été suggéré par certains auteurs (e.g. AN
DERSON et al., 1969) par les variations
d'éclairement trouvées dans ces cinq stades. La
relation entre richesse spécifique et diversité
en fonction de l'estimation du couvert fait ap
paraître (fi$llre 3) que seul le stade châtaigne
raie cultivee (CC) se différencie. Dans ce cas,
le couvert s'avère sensiblement plus faible que
celui des autres stades, )' compris celui de la
châtaigneraie abandonnee. Dans ce cas de la
châtaigneraie abandonnée, où le couvert est
peu différent de celui des taillis, richesse sp'é
cifique et diversité sont cependant assez ele
vées ; une partie de la richesse de la châtaigne
raie cultivée semble perdurer dans ce stade,
malgré un fort couvert.

Dans ces conditions, il paraît difficile de
conclure sur le rôle du couvert arborescent, au
moins tel que nous l'avons décrit, pour expli
quer les variations, néanmoins significative
ment différentes (tableaux 2 et 3), de la ri
chesse spécifique et de la diversité. Une des
cription plus détaillée de ce couvert serait né
cessaire pour mettre en évidence son rôle sug
géré par les différences entre le premier stade
et les autres.

30

20

10

Richesse spéci fique

f
® Diversité

3

2

f

O..L--.----,---r----r--~~- O..L--r--~---r---.----,--I_

cc CA TJ TM TV CC CA TJ TM TV

Figure 2.- Variations de la richesse spécifique (a) et de la diversité (b) à partir de l'abandon d'une
châtaigneraie cultivée dans les Cévennes (CC = Châtaigneraie cultivée; CA = Châtaigneraie
abandonnée; Tl =Taillis jeune; TM =Taillis moyen; TV =Taillis vieux).
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Figure 3.- Variations de la richesse spécifique (a) et de la diversité (b) del?uis l'abandon d'une
châtaigneraie cultivée dans l~s Cévennes e!1 f~nctio? du taux de,couvert estlI~lé. d~ la végétation
(CC = Châtaigneraie cultivee; CA = ChataIgneraIe abandonnee ; Tl = TaIllIS Jeune; TM =
Taillis moyen; TV =Taillis vieux).

Tableau 2
Différences (test t de Student) de richesse flo
ristique entre les stades d'abandon de la châtai

gneraie cultivée dans les Cévennes
CC CA Tl TM TV

CC
CA ***
Tl *** ***

TM *** *** ***
TV *** *** ** ***

*** : p < 0,001 ; ** : p < 0,01
CC : Châtaigneraie Cultivée
CA : Châtaigneraie Abandonnée
Tl : Taillis Jeune; TM : Taillis Moyen
TV : Taillis Vieux

Tableau 3
Différences (test t de Student) de la diversité

floristique spécifique, mesurée à l'aide de l'in
dice de Shannon-Weaver, entre les stades

d'abandon de la châtaigneraie cultivée dans les
Cévennes

CC CA Tl TM TV
CC
CA *
Tl *** ***

TM *** ** ns
TV *** * * ns

*** : p < 0,001 ; ** : p < 0,01 ; * : p< 0,05
ns : non significatif
CC : Châtaigneraie Cultivée
CA : Châtaigneraie Abandonnée
Tl : Taillis Jeune; TM : Taillis Moyen
TV : Taillis Vieux

CONCLUSION

Les changements de pratique de gestion
de l'espace au cours des décennies passées ont
profondément modifié, volontairement ou in
volontairement de la part de l'homme, les pay
sages dans les Cévennes. Nous avons montré
ici quelgues conséquences de ces changements
sur la blOdiversité des communautés végétales
au niveau de certains éléments de ce paysage.
TI paraît clair que dans les premières decennies,
l'abandon pur et simple de la châtaigneraie
cultivée s'accompagne d'une baisse de la bio
diversité, ce que nous n'avions pas prévu ini
tialement, pensant que l'arrivée de nouvelles
espèces dues à l'abandon compenserait large
ment la disparition d'espèces présentes dans le
tapis herbacé entretenu par l'homme pour faci
liter les opérations de récolte des châtaignes.
Ce processus de maintien à un niveau élevé de
la biodiversité, au travers d'une utilisation re
lativement intensive des milieux, est égale
ment suggéré dans d'autres situations, avec des
milieux plus ouverts, notamment en ce qui
concerne les espèces végétales (TRABAUD et
LEPART, 1980; NaY-MEIR, 1994; ROMANE
et al., 1994) ou les oiseaux (MaTA et al.,
1996).

Par contre, nos observations ne nous
permettent pas de dire quelle serait l'évolution
au-delà de la période (environ 80 ans) que
nous avons estImé avoir échantillonnée. Ce
pendant les résultats suggèrent une augmenta
tion de la diversité permettant d'envisa~er, à
terme, un bilan supérieur à celui observe dans
la châtaigneraie cultivée. On peut aussi penser
que dans ces formations de taillis vieillissant
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commencent à apparaître des trouées naturelles
qui favoriseraient une biodiversité plus élevée.

Ces extrapolations paraissent aléatoires
dans la mesure où, sur de telles périodes, d'au
tres processus de la phytodynami~ue pour
raient intervenir. En effet, si pour 1instant le
chêne pubescent ne semble pas jouer un rôle
du fait de sa quasi totale éradicatIOn dans cette
ré~ion, sa présence dans le passé ayant été
mise en évidence à partir d'études paléo
écologiques (DE BEAULIEU et PONS, 1978), on
ne peut pas à plus long terme exclure son re
tour par une simple dynamique naturelle, puis
que BOUCHET (1993) a montré que sa germi
nation était possible dans les châtaigneraies.
De même le rôle que pourrait jouer le pin ma
ritime (Pinus pinaster Ait.) dans ces paysages
demeure méconnu encore. Si la dynamique de
ce pin paraît très forte aux observateurs lo
caux, il ne faut pas oublier que cette espèce a
probablement «profité » dans le passé récent
de deux facteurs favorables: d'une part l'exis
tence de très larges espaces ouverts, dus à
l'abandon cultural depuis le début de ce siècle
et d'autre part, la volonté de voir son aire élar
gie en vue de la production de bois de mine,
lors de l'apogée du fonctionnement du bassin
houiller des Cévennes. Cette extension s'est
traduite par de nombreux semis artificiels,
souvent dispersés dans le paysage en petites
taches. favorisant très probablement sa disper
sion. Il n'est pas sûr qu'au sein de paysages où
la végétation serait plus fermée, comme c'est
souvent le cas actuellement, ce 'pouvoir d'ex
pansion soit maintenu, en particulier sur le
plan de la germination (MAREK, 1994).

Les résultats montrent donc que les mo
difications de paysage consécutives à l'aban
don des châtaigneraies cultivées des Cévennes
entraînent de fortes modifications dans les pa
trons de la biodiversité végétale. Même si le
rôle de cette biodiversité dans le fonctionne
ment des écosystèmes est loin d'être connu
(SOLBRIG. 1991b; BARBAULT et HOCHBERG,
1992 ; HOBBIE et al., 1993) il paraît néanmoins
important que ce soit l'un des critères à consi
dérer dans toute nouvelle politique de gestion
de ces écosystèmes traditionnels des Cévennes,
chacune des politiques susceptibles d'être choi
sies débouchant sur un type de paysage donné.
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Evolution de la végétation pendant IIHolocène dans la
haute vallée de la Maurienne (Alpes du Nord-Ouest) : un
programme multidisciplinaire de paléoécologie du paysage

Holocene vegetation change in the High-Maurienne valley (North-western
Alps): a multidisciplinary program of landscape paleoecology

Christopher CARCAILLET*

RESUME

Les domaines alpins sont soumis à une déprise agricole intense générant une dynamique de recolonisation vé
gétale de grande ampleur. La gestion écologique de ces territoires implique d'en connaître le passé, notamment l'état
initial avant le Néolithique. Cela justifie d'associer aux études d'écologie des travaux de paléoécologie afin d'envisa
ger plus concrètement des modes de gestion, notamment de la biodiversité. La bibliographie paléoécologique révèle
des manques en matière d'analyse des conséquences de l'impact humain dans les Alpes au cours de l'Holocène.

L'hypothèse paléoécologique principale stipule qu'une anthropisation différentielle dans le temps et dans l'es
pace permet d'expliquer la diversité actuelle des unités paysagères. Pour valider cette hypothèse, la pédoanthracolo
gie, la palynologie, l'étude des macrorestes végétaux et des insectes subfossiles sont mis en oeuvre simultanément sur
le même site d'étude: la haute vallée de la Maurienne (Alpes du nord, France). Les résultats obtenus par la pédoan
thracologie montrent le rôle structurant de la roche-mère et des sols dans l'organisation des paysages forestiers de la
Maurienne dès le début de l'anthropisation.

MOTS-CLES : paléoécologie, plan d'échantillonnage, Alpes du N-O, impact humain, déprise
agricole, dynamique des communautés

ABSTRACT

The alpine areas are experiencing considerable woody plant recolonisation as a result of agricultural aban
donment. In order to deal with the ecological management in such areas, the study of the past vegetation is necessary
especially that existing before the Neolithic period. Both ecological and palaeoecological studies are required to give
an insight into management ways, especially for biodiversity. In the literature there are very few palaeoecological
studies in alpine areas regarding consequences of the human impact, during the Holocene.

The proposed palaeoecological hypothesis suggests that human impacts have varied temporally and spatially
and that this explains the present day diversity of communities in the landscape. In order to test this hypothesis, pe
doanthracology, palynology, plant macrofossil and Coleopteran analysis were carried out within the same study
area: the high Maurienne Valley, northem French Alps. The results of the pedoanthracological analysis shows the
importance of the bedrock and soil type in determining the forest communities in Maurienne Valley at the beginning
of the anthropic period.

KEY-WORDS : palaeoecology, sampling strategy, N-O Alps, human impact, agricultural aban
donment, communities dynamic
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INTRODUCTION

L'abandon partiel ou total des activités
agricoles depuis le début du XIXème siècle
dans les vallées alpines françaises soumet les
domaines montagnards à une dynamique de
reconquête de l'espace par les végétaux li
gneux. Cette dynamique végétale spontanée
conduit les gestionnaires de l'environnement à
s'interro~er sur l'avenir de la biodiversité dans
ces milIeux tendant à se banaliser sous la
forme de landes à Ericaceae ou de forêts de
conifères.

Soumises à une déprise agricole et lais
sées à l'abandon, les communautés végétales
seraient similaires aux communautés primaires
ayant précédé le début de l'anthropisation
(THINON, 1992). Or au cours de la seconde
moitié de l'Holocène, des migrations et des ré
gressions notables d'espèces forestières ont été
constatées dans les Alpes du nord-ouest, en
traînant une réorganisation des communautés
(WEGMÜLLER, 1977; BURGA, 1982, 1988;
HUNTLEY et BIRKS, 1983; CLERC, 1988;
DAVID, 1993a; BEAULIEU et al., 1993, 1994).
TI est clairement établi que l'homme est en me
sure de favoriser la Ill1gration ou le dévelop
pement de certaines espèces (WEGMÜLLER,
1977 ; BURGA, 1988 ; DAVID, 1993a; TESSIER
et al., 1993). Les changements de végétation
accompagnés d'indicateurs de présence hu~
maine n'autorisent toutefois pas à rendre les
activités anthropiques seules responsables des
changements observés. Le déclin d'U/mus, da
tant en Europe du milieu de l'Holocène, serait
pour certains d'origine naturelle (HUNTLEY et
B.IRKS, 1983) et pour d'autres d'origine anthro
p~ql:le (~EL~0l!RT, 1987). Ce déb.at illustre les
diffIcultes a dIscerner quelquefOis ce qui, de
l'homme ou des phénomènes naturels, gou
verne les changements enregistrés.

Les études paléobotaniques en Amérique
du Nord nous enseignent qu'au cours des qua
tre derniers millénaIres des essences arbores
centes ont subi des déclins tandis que d'autres
se sont largement répandues indépendamment
de toute activité humaine connue (DELCOURT
et DELCOURT, 1987 ; FOSTER et ZEBRIK, 1993).
Depuis 5 à 6 000 ans, période où la présence
humaine connaît une expansion importante en
Europe et en Afrique du nord, le développe
me!1t sylvo-pastoral a pu occulter des modIfi
catIOns naturelles de la végétation comme il est
susceptible d'exacerber les effets d'un change
ment climatique (RYBNICEK et RYBNICEKOVA,
1,?92; BARAJ.<AT, 1995). C'est pourquoi
1 Impact humam est un processus indispensa
ble a étudier afin d'établIr, voire quantifier sa
contribution dans l'évolution des patrons des
communautés et, éventuellement, de soustraire
ses effets de l'analyse des signaux climatiques.
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Le moyen envisagé pour discerner chan
~ements locaux des changements qui peuvent
etre planétaires se fonde sur l'étude de ces pro
cessus aux échelles qui leur sont propres: les
chan~ements naturels planétaires, sont évalués
~ l'aide d'app'roches privilégiant les informa
tions perceptIbles au nIveau du continent ou de
la régIOn alors que l'anthropisation ne peut être
perçue qu'à un niveau plus restreint, celui du
terroir, domaine d'action des communautés
humaines. Ce raisonnement est inspiré de la
théorie de la hiérarchie (WIENS, 1989 ; BUREL
et al., 1992) enseignant d'une part que la rela
tion entre les échelles de temps et d'espace est
étr?ite, et d'autre part que les niveaux d'organi
satIOn sont essentiellement caractérisés par les
vitesses de fonctionnement des phénomènes.
Des études palynologiques (DELCOURT et
DELCOURT, 1988; FOSTER et al., 1992; DAVIS
et al., 1994) appliquent seulement dep-uis peu
de temps ces concepts empruntés à 1écologie
du paysage. Dès. lors que ces concepts sont
admis, il parait difficile de soutenir certains
modèles de. dynamigue de végétation, par
exemple celUi propose par LOTTER et KIENAST
(1990) fondé sur des données palynologiques
de résolution annuelle collectées dans un lac
de grandes dimensions (environ 20 ha). En ef
fet, les vastes surfaces lacustres enregistrent
essenti~ll~ment la. pluie pollinique régionale et
supra-regIOnale (JACOBSON et BRADSHAW,
1.981) rendant incomyatible l'usage des no
tions de successions ecologiques établies {Jour
des processus de dynamique post-perturbatIOns
au niveau des stations forestières (PICKETT et
WHITE, 1985; OLDEMAN, 1990). Cet enregis
trement paléobotanique, provenant d'une vaste
surface lacustre, permet de discuter les proces
sl;l~ écol.ogiq~es ,?es. niveaux supérieurs de la
hierarchIe, c est-a-dire les changements régio
naux, voire planétaires, et leurs effets.

Peu de travaux ont été consacrés à l'im
pact humain sur les paysages des Alpes au
cours de l'Holocène (WEGMÜLLER, 1975;
BURGA,- 1976; COUTEAUX, 1982; HÜPPE et
POTT, 1993 ; VORREN et al., 1993 ; DRESCHER
SCHNEIDER, 1994) contrairement à l'abondante
littérature sur ce sujet provenant d'Europe du
Nord (voir références dans BIRKS et al.,
1988a; BERGLUND, 1991; FRENZEL, 1992,
1994). La plupart des travaux paléoenviron
nementaux dans les Alpes signalent tout au
plus les débuts d'une anthropisation sensible,
voire considérable (COUTEAUX, 1970; BEAU
LIEU, 1977; WEGMÜLLER, 1977; BURGA,
1982, 1988; CLERC, 1988; PONEL et al.,
1992; BEAULIEU et al., 1993, 1994; DAVID,
1993a; TESSIER et al., 1993; WICK, 1994)
sans évoguer la fréquence, l'intensité et la ré
sult~te ecologique de c~~ impact sur la struc
tura~IOn des paysages. L Impact humain, som
mation des perturbations engendrées par les
communautés humaines, est une contrainte
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majeure au même titre que le climat ou la ro
che-mère (FRENZEL, 1979), susceptible de mo
difier les scénarios des dynamiques forestières
naturelles anté-néolithiques. AInsi la végéta
tion potentielle n'est probablement pas la vé
gétatIOn primitive anté-néolithique suggérée
par THINON (1992), puisqu'elle résulteraIt de
l'effet, sur l'état initial, des invasions d'espèces
et des modifications structurelles telles que la
création de nouveaux corridors ou l'érosion
subie par les paysages pendant les périodes
anthropisées.

L'anthropisation des paysages a pu s'ef
fectuer à des moments différents sur des ter
roirs contigus en faisant intervenir des types de
perturbations humaines, des fréquences et des
Intensités variés. VUORELLA (1970) signale en
effet des décalages importants marquant le dé
but de l'anthropisation sur des terroirs distants
de quelques kilomètres dans le sud de la Fin
lande. LITT (1992) remarque que l'anthropisa-

a

tion d'un secteur du centre de l'Allemagne n'a
pas toujours été aussi intense; des phases de
déprise agricole peuvent succéder à des phases
d'anthr0pIsation intense (EMANUELSSON,
1988). La fi~ure 1 illustre quelques modalités
théoriques d anthropisation globalement crois
sante dans le temps et/ou dans l'espace: une
phase d'impact croissant continu (figure la)
peut succéder à une phase d'accélération du
processus (figure lb) ou de développement
brutal unique (figure le) ou par paliers (figure
Id). Des phases de diminution partielle de
l'impact anthropique sont envisageables (figure
le) sans jamais retourner totalement à l'état
initial. Cela induit à long terme des structures
de paysage et des recompositions de commu
nautés différentes de celles attendues sans an
thropisation. Ces phénomènes présentent des
variations d'intensIté et de fréquence dans le
temps qui peuvent également exister dans l'es
pace.

b___di
c

d----_..
Intensité de la contrainte

-------~

Processus à effets cumulatifs
progressifs et linéaires

Processus à effets cumulatifs
progressifs et non linéaires

Processus unique par palier

Processus à effets cumulatifs
discontinus par paliers multiples

Processus à effets discontinus
à tendance multiple

Temps et espace

D In/luenu naturelle Il Impact Juunain

Figure 1..- Différentes tendances évolutives de l'impact humain (contrainte) d'intensité globale
ment ~rOlssante ~ans l'espace et dans le temps, sur des paysages initialement naturels. L'impact
humaIn est conSIdéré comme une contrainte, engendrée par des perturbations d'origine humaine
de haute fréquence (feu, pâturage, coupe forestière, culture, etc).
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L'hypothèse paléoécologique principale
de ce programme stipule qu'une anthropisation
différentielle dans le temps et dans l'espace
permet d'expliquer pour partie la complexité
de la mosaïque paysagère actuelle.

L'analyse de l'évolution des structures
paysagères au cours de l'Holocène revêt un in
térêt majeur justifiant la mise en oeuvre d'étu
des paleoécologiques associées à des travaux
d'écologie. Ces convergences entre néoécolo
gie et paléoécologie sont souhaitables afin de
rendre plus fonctIOnnelles les hypothèses éco
logiques (WILLIS, 1993 ; DAVIS, 1994). L'étude
de l'évolution de la structure du paysage pen
dant l'Holocène dans la vallée de la Maurienne
(Alpes françaises du Nord-Ouest) s'intéresse à
deux niveaux spatiaux d'un domaine alpin:
d'une part la vallée de la Maurienne dans son
ensemble et d'autre part les deux terroirs de
Saint-Michel-de-Maurienne et d'Aussois.
L'utilisation d'outils différents mais complé
mentaires est une démarche indispensable pour
une étude paléoécologique des divers niveaux
d'organisation du paysages dans le temps et
dans l'espace.

L'analyse de l'évolution de la biodiversité
dans la vallée de la Maurienne au cours de
l'Holocène repose sur l'étude des thèmes sui
vants:

i) reconnaître la distribution des espèces
et des communautés en fonction de la structure
physique des terroirs avant anthropisation à
l'aide d'outils permettant une analyse de grande
précision spatlale ;

ii) definir le rôle des corridors fluviaux
et des bandes supra-forestières dans la diffu
sion d'espèces ligneuses envahissantes au
cours de cette pénode (comme Picea abies,
Larix decidua ou encore Fagus sylvatica) ;

iii) identifier quand et comment s'effec
tue le développement ou la régression de cer
tains peuplements forestiers;

iv) évaluer le degré de responsabilité des
phases d'occupation humaine sur la structure
des paysages actuels.

OUTILS ET METHODES

Choix des outils

Le choix des outils à mettre en oeuvre
pour analyser les changements de patrons de
paysage est contraint par les conditions phy
siographiques et climatiques qui conditionnent
la mise en place des gisements paléoécologi
~ues. Ces outils sont la pédoanthracologIe,
1analyse pollinique, l'analyse des restes
subfossiles de végétaux et la paléoentomolo-
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gie. Le tableau 1 livre les caractéristiques de
chaque outil. La pédoanthracologie, en se fon
dant sur l'identification des petits charbons de
bois contenus dans les sols et les sites humi
des, permet de définir et dater les changements
du couvert végétal incendié (figure 2);
l'échantillonnage dans les sols, milieux de con
servation abondamment disronibles rend cet
outil essentiel en matière d études de grande
précision spatiale et donc complémentaire à
l'analyse pollinique. La palynofogie, dans la
mesure des disponibilités des milieux de dé
pôt, fournit une information détaillée dans le
temps de l'évolution de la végétation aux ni
veaux régional et local et peut nous informer
sur les changements à un mveau planétaire (fi
gure 2). L'analyse des macrorestes végétaux
subfossiles permet de valider la présence de
certains taxons à r.roximité des sites humides
(figure 2) de manIère à confirmer ou infirmer
des hypothèses formulées à partir des analyses
polliniques et anthracologiques. L'analyse des
msectes subfossiles fournit une information
paléoécologique indépendante de la végétation
selon les groupes de coléoptères identifiés (fi
gure 2). Cet outil est donc complémentaire des
analyses strictement fondées sur des données
botaniques.

Les interprétations paléoécologiques,
relatives aux périodes d'anthropisation, seront
confrontées aux recherches archéologiques
réalisées sur ces mêmes espaces. Le tableau 2
résume succinctement les phases de présence
humaine d'après l'archéologie pour les terroirs
de Saint-Michel-de-Maurienne et d'Aussois
(BOCQUET et PRIEUR, 1983).

Estimation des changements de végétation
et de la biodiversité

Les changements de la couverture vé
gétale sont quantifiables à l'aide du «taux de
changement» (JACOBSON et GRIMM, 1986 ;
JACOBSON, WEBB et GRIMM, 1987). Ce taux de
changement correspond à la distance, dans un
espace factoriel, entre deux assemblages d'âges
connus ou estimés. L'ensemble des distances
entre les points les plus proches permet de
quantifier ce qui, géneralement, est effectué de
façon intuitive. L'étude de la variation de
l'écart type moyen r.ermet également d'estimer
les phases de stabIlité et celles de transition
(GOEURY, 1988); ce coefficient de variation
est calculé sur la valeur moyenne et l'écart type
de la fréquence relative des taxons et en adop
tant le prmcipe de la moyenne mobile sur cinq
spectres. Ces taux de changement ou coeffi
CIent de variation sont expliqués par les espè
ces indicatrices contenues dans les assembla
ges, telles que les indicatrices d'anthropisation
(BERRE, 1981).
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Histoire 1Climat 1de la
végétation

- Niveau régional-

1
Histoire Zones

Zones Caractérisation

de la humides
méso et des Faunes

Végttation
xérophyles perturbations

Niveau local

Synthèse paléoécologique
Effet du "naturel" dominant

Synthèse paléoécologique
Impact de l'Homme dominant

Synthèse paléoenvironnementale 1__

à différents niveaux du paysage

--
~ Modèle d'évolution

du paysage

\
r----------.

Cartographie de la végétation
à différentes périodes de l'Holocène

1 Gestion des espaces 1

Figure 2.- Organigramme de la démarche analytique du sous-programme consacré à l'étude de
l'évolution de la blOdiversité dans la vallée de la Maurienne pendant l'Holocène
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Tableau 1
Caractéristiques des outils paléoécologiques mis en œuvre pour l'étude de l'évolution de la di
versité paysagère dans la vallée de la Maurienne. La résolution correspond à la distance entre

deux points d'observation, alors que l'étendue du point d'observation s'appelle le grain.

Nom de l'outil Analyse pollinique Anthracologie Etude des macro- Paléoentomologie
restes

Gisements Tourbières Sols et tourbières Tourbières Tourbières
Type des Pluie de spore et de Charbons de bois Graines, fruits, Faune de coléoptères

thanatoccenoses pollen des végétaux bois, feuilles, principalement
ligneux et herbacés aiguilles

Provenance des Station (localité Station Station (localité) Station (localité
thanatoccenoses et région) et région)
Résolution tem- Elevée Faible Moyenne Moyenne

porelle (0,5 à 2) (10 à 20) (1 à 50) (1 à 50)
(x 100 annnées)
Résolution spa- Moyenne à faible Elevée (0,5 à 20) Faible Faible

tiale (5 à 500) St-Michel-de- (500) (500)
(x 100 mètres) Maurienne:

2000 m en moyenne
Taille du grain Variable : de la sta- Petite : la station Variable : de la Variable: de la station

tion à la région station aux bioto- aux biotopes voisins
pes voisins

Tableau 2
Civilisations préhistoriques et périodes d'occupation des terroirs d'Aussois et de Saint-Michel

de-Maurienne (d'après Bocquet et Prieur, 1983)

Civilisations

Age du Fer
Age du Bronze final

Age du Bronze moyen
Age du Bronze ancien
Néolithique récent et

Chalcolithique
Néolithigue moyen et ancien

Age "Before Present"

2100-2700
2700-3100
3100-3400
3400-4000
4000-4500

4500-7000

Saint-Michel-de
Maurienne

présent
présent

?
?

présent

?

Aussois et plateau de
Sollière-Sardière

présent
présent

?
présent
présent

?

Mais ces changements considérables ou
mineurs du couvert végétal peuvent s'exl?rimer
en terme d'évolution de la biodiversité. li
existe en paléoécologie quelques approches
relatives à la notion de biodiversité :

i) GOEURY (1988) mesure cette évolution
de la diversité taxonomique le long d'une sé
quence en tenant compte de l'effort d'observa
tion. Les spectres polliniques extrêmes (faible
somme pollinique, nombre de taxons trop fai
ble ou trop élevé) sont exclus du calcul. Des
études palynologiques (BIRKS et al., 1988b;
BIRKS et LrNE, 1992) ont abordé l'évolution de
la diversité biologique en s'appuyant sur l'in
dice de la raréfactlûn, calcule a partir d'un
nombre attendu de taxons pour un échantillon
nage d'effectifs théoriquement constants, en
dépit d'un échantillonnage réel d'effectifs va-
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riables CHECK et al., 1975; TIPPER, 1979;
KREBS, 1989). Cet indice de raréfaction peut
également être appliqué aux données paléoen
tomologiques et paléobotaniques.

ii) En pédoanthracologie, compte tenu de
la méconnaIssance des processus taphonomi
ques propres aux charbons de bois provenant
des sols et du peu d'applications permettant de
disposer d'un raisonnement empirique pour
l'analyse des données, il semble difficile d'en
visa~er un moyen rationnel de mesure de la
biodiversité sinon en comparant simplement la
richesse spécifique de chaque période, d'un site
à l'autre.



Structure du paysage de l'Holocène en Maurienne

STRATEGIE D'ECHANTILLONNAGE
(SPATIAL, TEMPOREL ET TAXONO
MIQUE)

La période d'étude de ce pro~ramme

couvre l'Holocène. Mais tous les milleux de
sédimentation ne permettent pas de remonter
au début de l'Holocène. Les premier si$nes
perceptibles d'anthroyisation au niveau regio
nal sont enregistres vers 5 000 ans BP
(WEGMÜLLER, 1975, 1977; DAVID, 1993a) ;
cela conduit à envisager l'analyse du millénaire
qui précède l'anthroyisation afin de décrire la
structure et le degre d'instabilité des paysages
dans lesquels se dérouleront les perturbations
anthropiques.

Deux niveaux d'étude sont retenus pour
l'analyse spatiale. La figure 3 présente ces ni
veaux et les échelles spatiales correspondantes.

i) Au niveau de la vallée ou de la ré~ion,

l'analyse pollinique fournit la matière pnnci
pale de la discussion (figure 3). Une yart im
portante de cette information a déjà éte publiée
(DAVID, 1993a et b) et son analyse se poursuit.
Le grain, où l'étendue du point d'observation,
est très variable et la résolution spatiale de
l'analyse est au maximum d'une dizaine de ki
lomètres sur un espace d'environ 50 x 50 km
(figure 3).

ii) Le second niveau est celui du terroir.
Deux espaces restreints ont été retenus pour
permettre une analyse comparée des processus
dans le temps, à des altitudes variées et sur des
sols différents: le bassin versant de Saint
Michel-de-Maurienne sur roches-mères très
acides et celui d'Aussois où les sols sont plutôt
basiques ou peu acides (figure 3). TI sont dis
tants d'une dizaine de kilomètres. L'analyse
s'effectuera à l'aide d'une résolution spatiale
moyenne de 2 km entre chaque prélèvement de
sol et de tourbe. La distance maximale entre
deux points est d'environ 5 km et au minimum
de 25 m. Le grain de l'analyse anthracologique
est celui de la station (quelques m2 à quelques
milliers de m2) et celui des analyses de macro
restes provenant de tourbièjes couvre quelques
m2 à quelques hectares (10 m2). Les points des
sondages sont signalés dans la figure 3. Cer
tains résultats font déjà l'objet de documents
dans lesquels sont présentées les justifications
précises du choix des localisations des sonda
ges pédoanthracologiques (CARCAll..LET et
THINON, 1996).

Enfin, dans un souci d'analyse de la bio
diversité, le niveau de détermination taxinomi
~ue doit être le plus élevé possible, en particu
11er pour les taxons pollimques terrestres non
arboréens et pour les insectes subfossiles (in
dicateurs de fruticées, d'ouverture du milieu,
d'activités humaines...).

RESULTATS ET INTERPRETATION
PRELIMINAIRES

Parmi les facteurs d'organisation de la
végétation en montagne figure la roche-mère,
l'un des principaux au même titre que l'alti
tude, l'exposition du versant et le de~ré de
continentalité (OZENDA, 1985). Le bassm ver
sant de Saint-Michel-de-Maurienne est établi
sur des schistes du Permo-Carbonifère, une ro
che-mère siliceuse produisant des sols appar
tenant à la famille des sols bruns colluvlaux
acides. La roche-mère sur le terroir d'Aussois
est plus diversifiée : d'une part des schistes
lustrés sur lesquels les sols sont moins acides
que sur schistes permo-carbonifères, et d'autre
part des placages morainiques principalement
constitués de cargneules et de gypse qui pro
duisent des sols carbonatés à pH neutre ou al
calin. Vingt-cinq profils pédoanthracologiques,
dont quinze sur Saint-Michel-de-Maurienne
(figure 3) et dix sur Aussois, permettent de
discuter du rôle du sol et du sous-sol sur l'or
ganisation de la végétation.

Les neuf profils de Saint-Michel-de
Maurienne sont MAUR 1 à 3 (CARCAll...LET et
THINON, 1996), MAUR 4 (figure 4), MAUR 6
(CARCAll..LET et TALON, sous presse), MAUR
5, 7 à 13 et BREQUIN 1 et 2 (données non pu
bliées). Les premiers résultats montrent le rôle
majeur joué par Pinus cembra et Acer pseudo
platanus au dessus de 1800 m d'altitude, aux
quels s'ajoutent Abies alba et Acer cf. plata
noides entre 2000 et 1700 m d'altitude sur ce
terroir depuis le Subboréal. Les assemblages
de charbons de bois présentent trois phases (fi
gure 4). Au cours de la première, la plus an
cienne, les assemblages sont constitués d'espè
ces plutôt sciaphiles. Au cours de la seconde,
des taxons plus héliophiles sont représentés.
Enfin les niveaux de surface, troisième phase,
sont également constitués de taxons héliophi
les mais différents de la seconde phase. A
l'aide des datations effectuées sur les charbons
de bois des sols de Saint-Michel-de
Maurienne, la principale période d'incendies
date d'environ 3500 ans BP entre 1950 m et
2350 m d'altitude (3415 ± 85 BP, 3745 ± 75
BP, 3885 ± 75 BP) et plus précocement vers 6
à 5000 ans BP entre 1700 et 1800 m d'altitude
(4980 ± 85 BP, 5590 ± 65 BP). Sans pour au
tant enregistrer l'installation immédiate et défi
nitive des alpages à ces mêmes altitudes, il
semble que la déforestation s'est déroulée vers
4000-3000 ans BP sous l'effet des incendies
dont la fréquence fut de plus en plus élevée
permettant ainsi aux espèces héliophiles d'être
mieux enregistrées dans les niveaux de surface
des profils pédoanthracologiques, alors que les
niveaux profonds contiennent surtout des
taxons arborescents, forestiers et plus tolérants
à l'ombre.
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Figure 3.- Différents niveaux de perception envisagés pour l'étude de l'évolution de la biodiver
sité dans la vallée de la Maurienne pendant l'Holocène. En médaillon, le niveau régional: vallée
de la Maurienne et massifs adjacents dans un espace d'environ 50 x 50 km. La zone comprise
entre les pointillés correspond au pôle de sécheresse de la vallée (d'après FOURNIER, 1985). Ni
veau local: terroirs de Saint-Michel-de-Maurienne et d'Aussois. La position des points
d'échantillonage à Saint-Michel-de-Maurienne est indiquée par des cercles noirs étoilés corres
pondant aux stations des profils pédoanthracologiques publIés ou en cours de publication. Les
cercles noirs pleins situent les stations des prélèvements pédoanthracologiques dont les résultats
ne sont pas encore publiés. Le losange nOIr localise la tourbière échantillonnée dans le bassin
versant.
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Les profils AUSSOIS 1, 2, 4 et 5 (don
nées non publiées) et AUSSOIS 3 (figure 5),
établis sur sols bruns carbonatés à dysmull cal
cique noir à aiguilles de Pinus uncinata, con
tiennent des charbons jusqu'à près de 150 cm.
Le profil AUSSOIS 3 peut etre découpé en
deux phases. En profondeur (niveaux VIT, VI,
V, IV et Ill), les pins (Pinus sylvestris / unci
nata et P. cembra) sont présents en assembla
ges avec des taxons forestiers actuellement peu
fréquents dans cette forêt (Abies alba, cf. Vac
cimum) ou n'existant plus (Acer pseudoplata
nus), et des héliophiles (Juniperus, Rosaceae
rosoideae, Fabaceae). La seconde phase (ni
veaux IT et 1) contient d'autres taxons hélio
philes, notamment des Ericaceae (cf. Arc
tostaphyllos uva-ursi, cf. Erica herbacea) ac
tuellement présents et abondants sur la station.
Ces niveaux de surface contiennent une quan
tité élevée de charbons de Juniperus et de Ber
beris vulgaris qui n'autorise pas à regrouper
ces niveaux à ceux plus profonds. Aucune date
n'est actuellement disponible. Si l'ambiance
générale de cette station forestière n'a pas vé
ritablement changé (Pinus sylvestris/uncinata),
l'importance actuelle du sous-bois semble se
développer tardivement, Abies alba est désor-

mais localisé sur les versants exposés à l'est
(BARTüLI, 1966) et Acer pseudoplatanus a
disparu des boisements.

Contrairement aux profils de Saint
Michel-de-Maurienne dans lesquels Pinus
cembra domine par son omniprésence, les as
semblages d'Aussois, entre 1700 et 2100 m
d'altitude, montrent dans tous les niveaux la
présence de Pinus sylvestris/uncinata. Ce ca
ractère oppose les deux catégories de sols
analysés dans ce secteur de la Maurienne. TI
semble que l'influence de la roche-mère sur la
distributIOn des peuplements forestiers des
paysages de montagne au cours de l'Holocène
n'a jamais été mise en évidence dans les analy
ses paléoécologiques. Ces données soutiennent
les hypothèses neoécologistes qui discriminent
les peuplements forestiers par les types de sol.
Cette dIfférence entre pinède à P. uncinata sur
sols carbonatés et pinède à P. cembra sur sols
acides ne résulte pas des effets de l'impact hu
main sur les communautés forestières mais re
pose effectivement sur une réponse différente
des espèces forestières à la chimie du sol.
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Un seul gisement palynologique a pu être
recensé et sondé dans le baSSIn versant de
Saint-Michel-de-Maurienne. Ce site localisé à
2050 m d'altitude est exceptionnel pour le
massif de la Vanoise et la vallée de la Mau
rienne (DAVID, 1993a) en raison de sa profon
deur, plus de 6 m de tourbe et de gyttja, pour
une surface de tourbière d'environ 1000 m2 et
un bassin drainant sans ruisseaux. Cette tour
bière offre des conditions optimales pour une
analyse palynolo~ique, de charbons de bois, de
macrorestes végetaux et animaux en haute ré
solution temporelle inférieur au siècle pour
l'Holocène (CARCAnLET, DAVID et PONEL, en
cours d'étude).

de la structure du paysage et de la composition
des communautés sous l'effet des changements
majeurs locaux au cours de l'Holocène. Les
changements régionaux, voire planétaires, se
tradUisent essentiellement au travers de l'ho
mo~énéité des données provenant du maillage
régIOnal des sondages palynologiques et de
macrorestes.

L'analyse des causes de l'évolution de la
diversité paysagère au cours de l'Holocène au
niveau local et régional justifie pleinement l'ef
fort interdisciplinaire mis en oeuvre dans ce
programme en raison de la complémentarité
spatiale et temporelle qu'offrent les différents
outils.

CONCLUSION

L'échantillonna~e privilégiant un étage
ment de 25 profils pedoanthracolo~iques entre
1700 et 2700 m d'altitude, combine à une ana
lyse en haute résolution temporelle d'une tour
bière à Saint-Michel-de-Maurienne préfigure
les possibilités d'étude détaillée de l'evolution
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Essai de paléoécologie d1un paysage: le Bassin valdainais
(Drôme, France) à IIHolocène

Attempt at the palaecology of a landscape: the Valdain Basin (Drôme, France) in
the Holocene

Jean-François BERGER l , Frédéric MAGNIN 2 ,

Stéphanie THIEBAULT 3, Jacqueline ARGANT 4

RESUME

Les recherches géoarchéologiques réalisées sur le Bassin valdainais, en moyenne vallée du Rhône, représen
tent une tentative d'étude systématique d'un bassin-versant. Une démarche systémique a permis d'appliquer des con
cepts de l'écologie aux différentes phases de l'Holocène et de répondre à des questions concernant la dynamique
spatio-temporelle des sols, des cours d'eau, des végétations et des pratiques agropastorales. Dans chaque secteur du
bassin, des phénomènes géomorphologiques induits par une combinaison complexe de facteurs créent, transforment
ou détruisent les enregistrements paléoécologiques représentatifs des anciens biotopes. Cette hétérogénéité, d'ordre
taphonomique, s'ajoute à celle qui est inhérente à l'organisation initiale du paysage. Afin d'y remédier, des sondages
ont été implantés en de multiples secteurs du bassin. Une analyse contextuelle est réalisée sur chaque unité lithostra-
tigraphique identifiée sur le terrain à partir des concepts de la micromorphologie des sols. Elle nous permet de hié- , _,';,
rarchiser l'information regroupée dans l'unité par les phénomènes d'érosion et/ou de cumul. La confrontation des
données géomorphologiques, pédologiques, anthracologique, malacologique et palynologiques obtenues sur chaque
séquence pédosédimentaire permet, enfin, de percevoir l'hétérogénéité du paysage et son évolution dans le temps.
Quelques applications de cette démarche sont présentées dans cet article.

MüTS-CLES : analyse systémique, paléoécologie du paysage, moyenne vallée du Rhône, géo
morphologie, pédologie, malacologie, anthracologie, palynologie, archéologie spatiale, taphono
nue

ABSTRACT

The geoarcheological research conducted on the Valdain Basin, in the middle Rhône Valley, represents an
attempt to systematically study a river basin. A systemic approach has enabled us to apply sorne ecological concepts
to the different phases of the Holocene and to answer sorne questions about the spatio-temporal dynamics of soils,
watercourses, plants and agropastoral practices. In each area of the basin, geomorphologicalphenomena caused by a
complex combination of factors create, transform or destroy the paleoecological records representative of past bi
otopes. This taphonomic heterogeneity is added to the one inherent in the initial organisation of the landscape. To
cope with them, cores have been set up in multiple areas of the basin. A contextual analysis is carried out on each
lithostratigraphic unit which was identified in the field from the concepts of soil micromorphology. This makes it

lUPR 7558 du CRA du CNRS et Centre d'archéologie préhistorique de Valence. "Des prédateurs aux producteurs dans le sud-est de la France"
2 URA 903 du CNRS "Centre aixois de géographie physique" et université d'Aix-Marseille-I
3 URA 1477. "Paléobotanique. environnement et archéologie" et université de Montpellier-II
4 Département des sciences de la terre, université de Lyon-l
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possible. to hierarchise the inf?rmations which are grouped into one unit, due to the phenomena of erosion and/or ac
cumulatlOn. ~astly, a companson o~ geomorphological, pedological, anthracological, malacological and palynologi
cal da~a obtam~d on each pedo.sed~mentary .sequence allows us to perceive the heterogeneity of landscape and its
evolutlOn over tlme. A few applications of thls approach are presented in this article.

KEY-WORDS : systemic analysis, landscape paleoecology, middle Rhône Valley, geomorphol
ogy, pedology, malacology, anthracology, palynology, spatial archaeology, taphonomy

INTRODUCTION

. Si la pluridis~ipliné1!ité est devenue une
pratIque commune a la fOlS dans l'étude de sé
quences archéologiques ou naturelles, les étu
des sur l'histoire des paysages n'ont pas sou
vent intégré et étudié au même niveau les don
nées ~chéo!ogiques, pal~obiologiques et mor
phopedologIques. TI en resulte une difficulté à
évaluer les Interactions entre processus élé
mentaires responsables des enregistrements
paléoécologiques. La restitution des paléopay
sages est souvent rendue délicate à la suite de
nombreuses perturbations post-déposition
nelles, productrices de lacunes ou d'une con
servation différentielle. Récemment, des chaî
nes de carottages palynologiques ont ainsi été
réalisées en Scandinavie méridionale pour
tenter une approche de l'organisation spatiale
des paléomiheux (BER-GLUND, 1986). Mais
cette démarche était facilitée par la présence
très ~approchée de milieux humides propices
au pIégeage et à la conservation des témoins
écologIques. Elle paraît difficilement applica
ble à des zones ~éographiques comme le
pourtour méditerraneen, du fait de la rareté des
topographies favorables.

En archéologie, l'étude des activités et
des modes de production humains deJ'uis le
Néolithique a longtemps été effectuee sans
prendre en compte les paysages exploités et/ou
parcourus 'par les agriculteurs-éleveurs. Cette
étape a eté franchie, d'abord en Grande
Bretagne grâce à la naissance de « la Contex
tuaI Archaeology » ou de « l'Ecological Ar
chaeology », avec la volonté de saisir le pay
sage dans sa totalité (HIGGS et VITA FINZI,
1972). Très théorique, cette démarche aurait dû
s'appuyer sur de nécessaires études de terrain
q~I J:.1'ont v~ que trop rarement le jour. Aujour
d, hUI, !a methode dIte « Catchment Analysis »
s appUIe encore trop souvent sur les caractères
écologiques actuels (DORIOZ in COLARDELLE,
1993; COSTE et al., 1988), sans prendre en
~ompte les profondes transformations qui ont
InévItablement affecté les anciens écosystè
mes. Certains auteurs ont déjà discuté ces pro
blèmes (BROCHIER, 1991; KOWALEWSKA
MARSZALEK, 1986 ; GINOUVES et al, 1990).

Depuis une décennie, la relation Homme
- milieu a pris une place prépondérante dans
les programmes collectifs en archéologie spa-
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tiale (FEDELE, 1981 ; PETRE-QUIN et al., 1983 ;
BEECHING et BROCHIER, 1989 et 1991;
FICHES, 1989; FICHES et FAVORY, 1994). Le
rapport entre habitat et territoire, la dynamique
du peuplement humain, l'organisation des pay
sages agraires, les modes d'exploitation des
sols et les effets de l'anthropisation de l'envi
ronnement sur les communautés végétales, les
c~uvertures pédologiques et les systèmes flu
VIaux sont devenus, à travers des études inter
disciplinaires, des centres d'intérêt pour les pé
riodes néolithique et romaine principalement.
Plus récemment encore, une démarche systé
mique menée sur de petits bassins-versants a
tenté d'évaluer les réactions du milieu à des
stimuli anthropiques au cours de la période
néolithique (BROCHIER et al., 1991 ; BEECHING
et al., 1994). En effet, «pour connaître un ter
ritoire à un moment donné, l'exploration de
l'espace géographique doit nécessairement
s'ét~ndre à l'ensemble des sites archéologiques,
majeurs et secondaires, mais aussi à tout l'es
pace « hors site » plus ou moins modifié par
l'homme, où s'impriment les signes d'une so
ciété » (BEECHING et al., 1995).

. La démarcht? systémique cherche à dé
termIner par le Jeu des processus-réponses
l'évolution des geosystèmes (ensemble d'éco
systèmes interactifs, BERTRAND 1986, BLAN
D~ et LAMOTIE 1985) et sa cause (anthro
p'Ique et/ou ~aturelle), à parti~ d~une explora
tIon des archIves du sol menee a tous les ni
veaux d'un bassin-versant (depuis la tête de
bassin jusqu'au cône de déjection terminal).
Les rec~~rches s'étende!1t, ~g plus des séquen
ct?s tradItIOnnellement etudIees en paléoécolo
gle (lacustres, tourbeuses, fluviales), à tous les
t):'pes de séquences présents sur les versants, en
pIed de versants et dans les paléovallons au
Jourd'hui comblés de glacis et de terrasses
pléistocènes.

Dans le but d'évaluer les causes de
l'évolution des écosystèmes anciens, un travail
interdisciplinaire est mené depuis quelques an
nées à l'echelle de la microrégion valdainaise
(Drôme). C'est en outre le moyen de tester les
potentialités et les limites des enregistrements
paléoécologigues dans des milieux localisés
hors des habItats, souvent qualifiés de «hors
site» par les archéologues.
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Nous avons donc concentré notre étude
sur deux axes complémentaires au sein de la
même aire géographique :

• Une prospection archéologique systé
matique suivIe de fouilles sur des sites-tests
pour reconstituer la fonction et l'organisation
des implantations humaines dans l'espace (ap
proche des systèmes économiques, techniques,
sociaux et de leur emprise sur le milieu).

• Une étude paléoécologique interdisci
plinaire à partir de multiples sondages géoar
chéologiques «hors-sites », pour caractériser
l'évolution des paysages dans le temps et dans
l'espace. Elle integre les recherches en géo
morphologie, en pédologie, en pédoanthraco
logie, en malacologie et en palynologie.

Une confrontation des apports propres à
chaque discipline permet d'approcher la varia
bilité spatiale et temporelle âes milieux an
ciens et de proposer des hypothèses sur les
facteurs qui ont régi leur évolution.

MATERIAUX ET METHODE

Présentation du bassin valdainais

Le géosystème étudié se situe en
moyenne vallée du Rhône, dans le département
de la Drôme (figure 1). TI s'agit d'un bassin
nat~rel circonscrit en amphithéatre de 300
km , ouvert à l'Ouest sur la plaine du Rhône et
limité sur tout le reste de son pourtour par des
reliefs calcaires et marno-greseux du secon
daire et du tertiaire, bien marqués dans le pay
sage, et qui offrent des dénivelés de 250 à 450
m. TI est traversé par deux cours d'eau à ré~ime

méditerranéen qui confluent à MontélImar
avant de se jeter dans le Rhône: le Roubion au
nord et le Jabron au sud, eux-mêmes dotés de
plusieurs affluents secondaires (figure 2).

Bioclimat

L'étage bioclimatique concerné est
l'étage supraméditerranéen à chêne pubescent.
Cette région subméditerranéenne représente
une zone de transition (marge climatique) entre
les secteurs à climat alpin et ceux à climat ty
piquement méditerranéen. Elle est caractérisée
par des précipitations étonnamment abondan
tes (900 mm d'eau/an) à si basse altitude (alti
tude moyenne: 100 à 150 m). TI est intéressant
de constater que son climat peut être soumis de
manière plus ou moins variable aux influences
méditerranéennes, atlantiques ou continentales
selon les caractéristiques météorologiques an
nuelles ou pluriannuelles. L'analyse des varia
tions par saison des paramètres thermiques et
pluviométriques moyens caractérise une évo-

lution depuis un climat plus typiquement mé
diterranéen (1920 à 1951) vers un climat à ten
dance plus continentale océanique. Une am
biance plus méditerranéenne, caractérisée par
une forte concentration des pluies sur l'au
tomne semble réapparaître depuis quelques
années.

Morphostructure et lithologie

TI convient de souligner le rôle de la li
thologie et de la morpholo~ie dans ce bassin
marqué par une forte extenSIOn des formations
alluviales quaternaires dans sa partie centrale,
par un équilibre entre les formations tendres
marneuses et les cônes graveleux dans ses
piémonts et par les formations calcaires et gré
seuses dans les collines périphériques. Les pa
ramètres inhérents aux condItions stationnelles
(morphologie, lithologie, hydrolo~ie et végé
tation) définissent des sensibilités a l'érosion et
à la pédogénèse variées. Les unités de paysage
(ou géofaciès) marneuses, par exemple, parais
sent très sensibles à l'érosion, mais lorsqu'elles
sont stabilisées par le couvert végétal, elles
présentent un fort potentiel pédogénétique.

Hydrologie

Le bassin présente un comportement hy
drolo~ique particulier. Les unites de paysage
des pIémonts collinéens (cuvettes, vallons et
buttes marneuses, et certains cônes de déjec
tion) sont très sensibles à la remontée de la
nappe en période «humide» et/ou d'exhaus
sement des cours d'eau. Elles subissent alors
des engorgements permanents ou saisonniers
qui vont conduire a la formation de sols hy
dromorphes (gleys ou pseudogleys) et au dé
veloppement d'ecosystemes palustres. L'inci
sion des lits fluviaux (et le drainage agricole)
provoque un abaissement de la nappe phréati
que et une transformation des variables écolo
gique et humaine (sol, végétation, modes d'ex
ploitation...) liée à des conditions plus xéri
ques,·

Subdivision du bassin valdainais en unités de
paysages ou géofacïès

L'étude des composants écologiq,ues et
humains du bassin valdainais (lithologIe, pé
dologie, morphologie, hydrologie, végétatIOn
et modes agropastoraux) a permis d'individua
liser huit unités de paysage (géofaciès) aux dy
namiques variées (figure 3).

Les séquences pédosédimentaires étu
diées ont peu concerne la plaine rhodanienne
(figure 3.8) dont l'évolution est dépendante de
facteurs externes à notre aire d'étude (fluctua
tions hydrologiques alpine et jurassienne).
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Figure 1.- Le bassin valdainais et la vallée du Rhône

Figure 2.- Localisation et types de séquences pédosédimentaires étudiées dans le bassin valdai
naiS, 1- séquence alluviale (rond noir =lit fluvial, carré noir =cône de déjection holocène), 2
séquence dans paléovallon sur terrasse pléistocène, 3- séquence en fond de cuvette ou de vallon

hydromorphe, 4- séquence sur cône de déjection pléistocène, 5- séquence sur versants ou en pied
de versant
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Elles ont préférentiellement concerné les
piémonts collinéens, et plus particulièrement
les unités marneuses (figures 3.2 et 3.6) gui
possèdent, à cause de leur extrême sensibilIté
aux variations hydrologiques, à l'érosion et à la
stabilisation biologique (pédogé-nèse et recon
quête forestière), un fort potentiel paléoécolo
gique.

La dynamique actuelle du bassin-versant
comme référence

Le fonctionnement du bassin valdainais
est envisagé à partir des données naturelles et
humaines actuelles. Les connaissances sur les
processus hydrologiques et érosifs sont tirées
des études menées par DESGARDIN (1966),
VIVAS (1965) et HIRSCH et VINCENT (1964).
Les données climatiques et météorologiques
(BOISSON, 1988), pedologiques (BORNAND,
1967), géomorphologiques et géologiques
(LORENCHET DE MONTJAMONT, 1979 ;
MANDIER, 1984) très fournies, ont servi de
base à notre étude. Elles ont été complétées par
des observations que nous avons faites sur le
terrain, notamment après des incendies ou des
épisodes pluvieux récents.

Les signatures environnementales fossi
les observées dans les séquences pédosédi
mentaires peuvent être ainsi comparees et dis
cutées par analogie avec les signatures actuel
les identifiées et caractérisées.

La démarche systémique

Approche paléoécologique

Considérations générales

Notre démarche cherche à caractériser
l'évolution des écosystèmes avant les premiè
res véritables transformations humaines et de
puis qu'elles s'opèrent (Néolithique). Elle né
cessite une connaissance des dynamiques natu
relles et culturelles responsables des variations
spatiales et temporelles des écosystèmes. Le
problème devient complexe à partir du Néoli
thique où il est difficile de discriminer la part
de la dynamique naturelle et celle de l'Homme
dans l'évolution des paysages. Cette modifica
tion de la biosphère est considérée comme une
conversion des paysages naturels en paysages
culturels (BEHRE, 1986 ; DELCOURT et
DELCOURT, 1988; BEECHING et BROCHIER,
1990). Elle induit des changements dans la
composition des communautés vivantes, ex
tenSIOn, retrait ou disparition (DELCOURT et
DELCOURT, 1988; MAGNIN, 1991), et des
changements dans la structure de la végétation
protectrice et stabilisatrice de la partie supé
rieure de la lithosphère, le sol. L'Homme, en

intervenant directement sur le couvert végétal,
et indirectement sur la stabilité des couvertures
pédologiques et sur les débits de la charge so
lide des cours d'eau, représente dès lors une
variable essentielle de l'évolution des géosys
tèmes.

Quelques auteurs insistent sur l'existence
de paysages en mosaïques dès la période néo
lithIque (BROCHIER, 1991; MA-GNIN, 1991).
L'Homme et ses activités semblent responsa
bles d'une croissance de la diversité biologique
à l'Holocène, et notamment des malacofaunes
(MAGNIN, 1991). La mosaïque des couvertures
pédologiques et végétales actuelles représente
l'aboutissement d'une interaction plurimillé
naire entre l'Hom-me et le climat (GAUCHER,
1981; VERNET et THIEBAULT, 1987 ;
BROCHIER, 1991 ; BER-GER, en préparation).

TI est apparu depuis plusieurs années que
les études effectuées sur de grandes séquences
archéologiques ou « naturelles » de référence
produisent une image partielle du paysage, de
ses composantes et de son organisation dans
l'espace.

L'approche pluridisciplinaire sur les sites
archéologIques apporte dans les cas les plus
favorables une image de la variété des milIeux
exploités par l'Homme. Elle autorise un pre
mier modèle de « site catchment analysis »ou
d'évaluation des biotopes et des gîtes de matiè
res premières environnant l'habitat
(LUNDSTROM-BAUDAIS et MIGNOT, 1993;
THIEBAULT, en préparation) mais la spatialisa
tion et la quantification des éléments biotiques
et abiotiques des écosystèmes environnants
s'avèrent souvent limitées.

TI est donc important d'étendre les inves
tigations à l'échelle d'une région, de manière
systématique, et d'arriver par ce biais à une vi
SIOn globale de l'évolution des paysages, tenant
compte de la diversité (naturelle) des milieux.

Taphonomie et validité des enregistrements
paléoécologigues

La conservation des vestiges d'origine
biologique dépend de facteurs propres à leur
composItion, au milieu qui les contIent et dans
lequel ils évoluent après leur dépôt : oxydation
des pollens, décarbonatation des mollusques,
fragmentation des charbons de bois...

Les contextes morphogénique, sédimen
taire et pédo10gique (la matrice de ces restes)
sont les premiers facteurs à considérer (vitesse
de recouvrement, capacité de transport, pro
cessus pédologiques mécaniques et chimiques,
lacune par troncature, cumuls par non recou
vrement. ..).
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Figure 3.- Les géofaciès du bassin valdainais, 1- versants, collines et plateaux calcaires périphé
riques, 2- cuvettes et buttes marneuses, 3- interfluve sableuse du centre du bassin, 4- terrasses
alluviales pléistocènes du Rhône, 5- terrasses alluviales pléistocènes des rivières internes au bas
sin, 6- cônes de déjection holocène du bassin du Roubion/Jabron, 8- plaine alluviale holocène du
Rhône

La prise en compte des facteurs post
dépositionnels ou taphonomiques devient donc
indispensable pour discuter la validité de
l'échantillonnage pluridisciplinaire.

Seule la combinaison des disciplines
peut donc conduire à la reconstruction des pa
léopaysa~es et du climat associé. L'objet de
chaque etude disciplinaire (mollusque, char
bon, pollen, phytolithe...) permet de caractéri
ser une ambiance ou une facette particulière de
l'environnement et possède un potentiel de fos
silisation propre.

Les milieux dominés par l'accrétion sé
dimentaire (lacustro-palustre, alluvial...) sont
ainsi propices à une large gamme d'études pa
léo-environnementales, tandis que d'autres
(sols et paléosols évolués de terrasses, glacis...)
sont limités par des processus mécanIques et
chimiques (décarbonatation, oxydation, frag
mentation par les cycles de retrait/gonflement
des argiles ou par les travaux agricoles, érosion
superficielle...) liés à un séjour prolongé à l'air
libre. L'emploi d'une partie des disciplines est
alors rendu caduc, par une disparition partielle
ou totale des archIves biologiques. La com
plémentarité des différents marqueurs utilisés
permet ainsi de travailler dans des secteurs où
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ils ne sont pas disponibles ou conservés en
même temps, et pas pertinents à la même
échelle d'analyse.

Recherche de séquences pédosédimentaires
variées

Notre démarche repose à la fois sur la
pluridisciplinarité des approches en sciences
humaines et en sciences naturelles, ainsi que
sur la pluralité de l'enregistrement sédimen
taire des données dans les sites d'habitat et
hors des sites d'habitat (BEECHING et
BROCHIER, 1989 et 1990). Pour les périodes
anciennes, de nombreuses études ont sIgnalé le
caractère lacunaire et imprécis des enregistre
ments paléo-environnementaux (SOM-ME,
1990; ROGER, 1977).

La multiplication de transects vise non
seulement à accroître guantitativement le
nombre d'échantillons, malS aussi à le diversi
fier qualitativement en sondant différents mi
lieux à dynamique pédosédimentaire variée.
En effet, les fluctuations du milieu ne sont pas
enregistrées de façon systématique dans tous
les types de séquences.
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Cette systématisation doit permettre de
recouper des enregistrements pédosédimentai
res ponctuels ou très faiblement conservés
dans les sols. La figure 4 illustre les différents
types d'enregistrements qui ont été recherchés
et étudiés dans le cadre de notre étude dans le
bassin valdainais.

Les différentes échelles d'analyse spatiale

La recherche des mécanismes responsa
bles du fonctionnement et de l'évolution des
écosystèmes anciens nécessite des analyses de
l'espace à plusieurs niveaux d'organisation.

L'histoire des paysages valdainais est
perçue à quatre échelles différentes, en fonc
tion de leur position dans le géosystème et de
l'étendue du bassin de captage sédimentaire
(figure 5). La caractérisation des dynamiques
pédosédimentaires et l'identification de leur
origine permet de hiérarchiser cette informa
tion et de la replacer dans un contexte spatial
plus ou moins précis:

1/ microlocal (0,1 à 1 km2
) : les paléo

sols et les colluvions piégés dans de pçtIts pa
léovallons creusés dans des géofaciès vanés
ou en bas de pente ;

2/ local (1 à 10 km2
) : les formations pé

dosédimentaires accumulées en fond de cu
vette ou de petit vallon (géotopes) ;

3/ microrégional (10 à 100 km2
) : les sé

quences alluviales des rivières et ruisseaux des
piémonts collinéens reflètent quand à eux des
fluctuations enregistrées dans de petits bassins
versants de rang secondaire qui peuvent em
brasser plusieurs géofaciès ;

4/ régional (100 à 1000 km2
) : le cône de

déjection du principal cours d'eau enregistre à
son débouche une moyenne des événements
paléoenvironnementaux qui se sont succédés
dans l'ensemble du géosystème à l'Holocène.

Datation et corrélation des unités litho
et pédostratigraphigues

Les corrélations litho- et pédostratigra
phiques (figure 6) sont effectuées à travers
toute notre aire d'étude grâce:

- à l'évaluation de l'âge de la surface sur
laquelle le sol ou le dépôt sédimentaire repose,
ou de celle du matériau parental (loess, allu
vions) ;

Les tennes géofaciès et géotopes représentent des subdivi
sions du géosystème, cf BERTRAND 1986 et BLANDIN et
LAMOTTE 1985

- à l'homogénéité des constituants ou at
tributs de chaque faciès sur le terrain (texture,
structure, couleur) ;

- à la répétitivité des signatures morpho
~é~iques (nappes torrentielles ou alluviales,
mCISIons ou troncatures...) ;

- à la construction d'une typologie des
faciès pédosédimentaires à partir d'une lecture
en lame-mince (micromorphologie) de chaque
unité caractérisée sur le terrain (la répétitivité
de si~natures pédoclimatiques et anthropiques
identIques et leur hiérarchisation à l'echelle
microscopique facilitent les corrélations d'une
séquence à l'autre) ;

- à l'agencement stratigraphique souvent
répétitif des mêmes faciès pédologiques (pa
léosols) ;

- à la concordance des éléments chrono
culturels ou géochronologiques associés (ves
tiges culturels, éléments biostratigraphiques 
palynozone...- et organiques pour les datations
Isotopiques). Une étude du contexte de fossili
sation et du contexte post-dé~ositionnel de ces
éléments biogéniques doit etre effectuée en
amont pour discuter la validité de la datation
absolue.

Caractérisation de la composante physigue du
paysage

L'évolution de la composante physique
du paysa~e est caractérisée grâce à une analyse
simultanee de l'évolution des milieux de sedi
mentation et des couvertures pédologiques
(géomorphologie, sédimentologie et pédolo
gIe).

L'intérêt d'une étude des séquences de
sols quasi-continues, pour reconstituer les pa
léodynamiques du paysage et pour accéder à
une vision spatiale et tridimensionnelle de la
couverture pedologique, n'est plus à démontrer
(BOCQUIER, 1973 ; LAHMAR, 1988). Toutefois,
cette démarche, qualifiée d'analyse structurale,
est demeurée actualiste et n'a guère envisagé le
facteur temps, à de rares exceptions près
(COURTY, 1990; GERRARD, 1990).

Notre étude repose sur les concepts de la
micromorpholo~ie des sols qui permettent de
déterminer le role respectif des processus sé
dimentaires et pédologIques sur l'évolution des
paysages physiques (figure 4). Les figures mi
cromOIyhologiques, observables sur des la
meS-mInces de sédiment non perturbé, sont en
effet spécifiques des conditions pédo
sédimentaires et sont à ce titre d'excellents in
dicateurs paléoenvironnementaux, voire paléo
climatiques (f'EDOROFF et COURTY, 1989;
COURTY, 1990). De plus, la hiérarchie des dif
férentes figures micromorphologiques restitue
une chronologie des environnements pé
do-sédimentaires (COURTY, 1990).
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Figure 6.- Exemple de corrélation stratigraphique dans les piémonts du bassin valdainais (se rap
porter à la figure 7 pour la localisation des transects)

Caractérisation des paléovégétations

La reconstitution des paysages végétaux
a été abordée conjointement à l'analyse ~éoar
chéologique par des analyses anthracologlques,
malacologiques et palynologiques réalisées sur
des échantillons prélevés de manière systéma
tique dans les séquences pédosédimentaires.
Les données malacologiques et anthracologi
ques ont été obtenues après un tamisage
d'échantillons de terre (5 kg) prélevés dans
chaque unité stratigraphique identifiée sur le
terrain, sur des tamis de 2 mm et de 500 mi
crons. Leur fréquence est variable selon les
unités pédosédimentaires.

Une systématisation de l'échantillonnage
palynologique a été réalisée dans les fonds de
cuvette et dans les séquences alluviales afin
d'obtenir des chaînes de carottage telles qu'el
les ont pu être développées récemment en
Scandinavie (BERGLUND 1986). Cette partie de
l'analyse paléobotanique s'est malheureuse
ment heurtée à de gros problèmes de conser
vation liés aux nombreuses variations qui ont
affecté le niveau des nappes phréatiques dans
l'ensemble du bassin valdainais au cours de
l'Holocène.

Les phytolithes ont été identifiées direc
tement sur les lames-minces de sol, dans les
zones les plus fines « 40 microns) où elles
apparaissent avec netteté. Leur évaluation se-

mi-quantitative au sein de chaque type de la
classification des faciès pédologiques permet
d'envisager le type de couverture végétale pour
chaque type de paléosol rencontré. La vision in
situ sur lame-mince de sédiment non perturbé
offre l'avantage de connaître leur contexte de
fossilisation et d'évolution au sein de la ma
trice minérale du sol, de comprendre les rap
ports qu'ils peuvent entretenir avec les char
bons de bois, les suies charbonneuses et la
matière organique du sol.

Cette systématisation des prélèvements
dans des milIeux très variés est un moyen de
tester les potentialités et les limites des enre
gistrements paléoécologiques dans des zones
situées à distance des zones trop fortement ar
tificialisées par les habitats. Leur utilisation est
résumée dans la figure 4.

Caractérisation de la dynamique d'occupation
des sols

L'archéologie spatiale a pour objectif
principal la reconstitution de la dynamique du
peuplement humain au sein de l'espace géo
graphi9ue. La densité des sites archéologiques,
leur repartition au sein du géosystème (ex
ploitation complémentaire de biotopes variés)
et l'évaluation de leur statut socio-économique
doit théoriquement permettre d'évaluer l'im
pact moyen de chaque phase culturelle sur son
environnement. Cependant, diverses contrain-
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tes peuvent limiter l'exploitation des données
archéologiques. TI s'agit principalement de la
taphonomie des sites, celle des objets de la
culture matérielle, et le problème de la con
temporanéité des implantations humaines.

Les implantations humaines sur le territoire, le
rôle de la taphonomie des sites

Une carte de répartition des sites résul
tant d'un simple inventaire ne représente pas
l'occupation humaine réelle à une période don
née. Elle doit être lue au travers du filtre cor
recteur que nous appelons « carte à valeur heu
ristique» (BROCHIER, 1991; BEE-CHING et
BROCHIER, 1991). Cette carte intègre la poten
tialité taphonomique des sites, c'est-à-dire, se
lon les conditions de terrain, les zones où les
sites peuvent être enfouis sous de forts recou
vrements holocènes de plusieurs mètres, ou au
contraire totalement érodés.

En Valdaine, de multiples observations
ont pu être effectuées, à partir de prospections
sondages, sur les profondeurs d'enfOUissement,
l'histOIre de la mise en place des sédiments,
l'origine et les grands évènements-repères de la
modification du paysage, la forme et le degré
de conservation des gisements archéologiques
(BERGER, 1995, en préparation). La représen
tativité de l'échantillonnage archéologique est
ainsi discutée grâce à l'évaluation de l'activité
morphogénique holocène, agent essentiel de la
déformation de l'image du peuplement initial.
TI est alors possible de préCIser si l'absence de
sites archéologiques dans un géofaciès ou dans
une position topographique particulière est liée
à une absence d'occupation ou à une des
truction post-dépositionnelle. Une correc
tion et une réinterprétation des zone « vides»
ou sous-représentées est enfin proposée.

Conservation différentielle des objets de la
culture matérielle

TI semble qu'une conservation différen
tielle affecte également les produits manufac
turés. Les vestiges autorisant l'identification en
surface des implantations de la période proto
historique, (quasi-exclusivement poterie, os et
métaux), résistent bien moins aux agent érosifs
que les matières dures minérales fréquemment
mises en oeuvre aux périodes anténeures. TIs
sont sensibles à l'altération mécanique et chi
mique, surtout dans des milieux comme les
terrasses ou les glacis quaternaires (sans apport
sédimentaire protecteur) qui supportent des
sols fersiallitiques à pH aCIde (autour de 5) et
une exploitation agricole intensive depuis plu
sieurs millénaires. Leurs chances de conserva
tion sont infimes, en dehors de paléovallons
hérités de la fin de la période würmienne, gui
les auraient piégés et protégés plus ou mOlfiS
efficacement (BEECHING et al., 1994 ; BERGER,
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1995, en préparation). La préservation des in
dustries en silex, peu altérées, donne une
image plus juste du peuplement néolithique
dans les mêmes conditions stationnelles. La
présence de l'habitat néolithique apparaît ainsi
systématique sur les terrasses alluviales qua
ternaires. Aux Ages des métaux, cette donnée
ne se vérifie pas. Le biais taphonomique est
envisageable pour ce type d'implantation, il ne
peut être umquement expliqué par le choix
d'éviter ces positions si avantageuses pour
l'exploitation agropastorale.

Attribution chronologique et contempo
ranéité des occupations

TI convient enfin de discuter une troi
sième limite à la reconstitution spatiale des an
ciennes communautés agropastorales : cel-le
de la contemporanéité des occupations. Les
problèmes relatifs aux datations représentent le
principal obstacle. La chronotypologie des ar
chéologues présente une précision variable
selon les phases culturelles. C'est pourquoi les
attributions chronologiques seront précises
dans le meilleur des cas (période gallo
romaine), et parfois beaucoup plus lâche (pé
riodes néolithique et chalcolithique). La preci
sion est de l'ordre de quelques décennies à
l'époque romaine et de l'ordre de guelques siè
cles au Néolithique / ChalcolithIque. Le re
cours aux datations isotopiques ne permet pas
d'affiner la datation des babitats car les don
nées calibrées donnent toujours des fourchettes
supérieures au siècle (STIJIVER et REIMER,
1993). Seuls les milieux lacustres permettent
de traiter de la contemporanéité des habitats
néolithiques ou protohIstoriques, grâce à la
précision des données dendrochronologiques
(PETREQUIN et a1.1983). En dehors de ces zo
nes favorables, la pratique de l'archéologie
spatiale pour les pénodes néolithiques et pro
tohistoriques ne peut que formuler des hypo
thèses sur l'organisation et les rapports entre
sites d'un même complexe culturel. Et même le
recours à des fouilles et/ou des sondages sys
tématiques ne peut suffir à résoudre les pro
blèmes de chronologie fine pour ces périodes
de l'Holocène.

RESULTATS ET DISCUSSION

Caractérisation des modes d'occupation
humains

Etat des sources archéologiques disponibles
en Valdaine

La pratique de prospections intensives en
surface et en profondeur a permis de réévaluer
la dynamique d'occupation des sols pour cer-
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taines phases culturelles préalablement sous
représentées comme le Néolithique ancien,
l'Age du Bronze final et les deux Ages du Fer.
Les sites romains du Haut-Empire et alto
médiévaux présentent également un tapx de
sites enterrés non négligeable (10 à 20% ). Par
contre, le vide archéologique traditionnelle
ment attribué aux phases du Bronze ancien et
du Bronze moyen est confirmé. La sous
représentation ne semble pas imputable ici à
des phénomènes taphonomiques : l'habitat
semble cantonné aux grottes périphériques (fi
gure 7) au bassin valdainais (Defilé de Don
zère et Baume ClairelBaume Sourde; VITAL,
1990, BEE-CHING et BROCHIER, 1989; BERGER
et al., en préparation) et peut-être aussi aux
plateaux et aux collines periphérigues dont la
prospection s'avère encore trop lImitée pour
émettre une conclusion définitive.

Les modèles de répartition des sites archéolo
giques

Deux périodes particulièrement bien do
cumentées dans le bassin valdainais sont pré
sentées ici: le Néolithique moyen chasséen
(4800 à 3200 av. J.c.) qui a pu etre séparé en
une phase ancienne et une phase récente et le
Haut-Empire romain (0 à 200 ap. J.c.).

• Au Néolithi9ue moyen chasséen (figure
8a), la répartition s étend a tous les géofaciès
jusqu'aux versants collinéens 9ui témoignent
néanmoins d'une présence moderée. Les terras
ses sont intensivement occupées. Les sites sont
souvent très étendus dans cette position topo
graphique (l à 100 ha).

• Au cours des deux premiers siècles de
notre ère (Haut-Empire romain, figure 9a), la
précision chronotypologique permet de dresser
des cartes d'occupation dont la contempora
néité est assurée.

Une phase d'implantations massives
d'habitats et d'annexes agro-pastorales ou arti
sanales serroduit à partir du milieu du premier
siècle ap. .c., et plus particulièrement à partir
de la dynastie flavienne. Durant plus d'un siè
cle, ce bassin est exploité par un réseau organi
sé d'habitats ruraux dispersés qui se positionne
de manière régulière dans l'espace en tenant
compte des axes du cadastre B d'Orange et des
subdivisions naturelles des différentes unités
de paysage (figure 9b). Dans les piémonts sud
du bassin, de véritables unités morphopaysagè
res de 150 à 200 ha (2 à 3 centuries romaines)
sont systématiquement mises en valeur par une

Sur 70 sites gallo-romains et alto-médiévaux, 10 sont enter
rés.

ferme (ou une villa). Elles représentent autant
de terroirs indépendants, délimités de manière
naturelle par des talwegs entre cônes de déjec
tion ou des interfluves entre cuvettes hydro
morphes (figure 9b).

Modes d'occupation des sols et exploitation
des anciens écosystèmes

Des modèles d'occupation et d'exploita
tion du milieu sont envisagés à partir d'une
analyse de la distribution des sites au sein du .
géosystème ou de la région étudiée. ils per
mettent de cerner les principales tendances
dans la gestion du milieu pour chaque phase
culturelle.

Les modèles peuvent être affinés lorsque
la fonction des sites est connue. Le recours à la
fouille, ou au moins à des sondages localisés,
est alors nécessaire. Une évaluatIOn du statut
des sites, de leur économie, de leurs potentia
lités agrotechniques est ensuite proposée.
L'emprise des communautés étudiées est ainsi
envisagée à partir des données sitologiques et
d'une analyse de la culture matérielle.

Cette pratique systématique à l'échelle
d'un département (la Drôme) a permis de pro
poser deux modèles de fonctionnement autour
des grands sites de la plaine rhodanienne pour
la période du Néolithique moyen chasséen
(BEECHING, 1990; figure 8b) :

A- modèle rayonnant: de grands villages
subcontemporains contrôlent des sites secon
daires à fonction spécialisée, par exemple des
grottes-bergeries au cours d'une transhumance
circulaire ;

B- modèle centripète : les unités territo
riales convergent vers le lieu central pour des
activités cycliques exceptionnelles. Une hié
rarchie existe entre les sites d'une même unité.

Cette organisation est probablement la
conséquence d'un développement agro-pastoral
considérable perceptible à tous les niveaux de
la société chasséenne. BEECHING et BROCHIER
(1990, 1991) parlent de la mise en place d'un
véritable agrosystème depuis la plaine jusqu'à
la montagne. Les données récentes (BEECHING
et BROCHIER, 1994; BEECHING et al., 1994)
permettent de confirmer et d'étoffer les don
nées sur l'organisation de cette société (Places
centrales dans la plaine rhodanienne liées à des
activités exceptionnelles politiques et cultuel
les, habitat et exploitation agricole et des res
sources siliceuses dans l'arrière pays rhoda
nien, grottes bergeries dans les Préalpes jus
qu'à 1500 mètres d'altitude).
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Fi~ure 7.- Carte des sites de l'Age du Bronze et des principaux transects discutés, 1- transects des
piemonts collinéens présentés dans la figure 6, 2- secteurs caractérisés par des malacofaunes de
milieu forestier fermé entre le Bronze ancien et la première moitié du Bronze final, 3- sites du
Bronze ancien, 4- sites du Bronze moyen, 5- sites du Bronze final

La période romaine a vu la construction
de vastes systèmes centuriés, qui créent une
campagne divisée de faîon géométrique et
dont les paysages actue s conservent l'em
preinte plus ou moins dégradée. Elle a favorisé
le développement de fronts pionniers dans les
secteurs jusque là peu exploités.

Le bassin valdainais présente un cas tar
dif de cette extension gallo-romaine amorcée
depuis la fin du second siècle av. J.C. en Gaule
meridionale (BERGER, en préparation;
FAVORY et al., 1995). Si les villes (Saint-Paul
Trois-Châteaux, Montélimar) et les bourgs se
condaires (Châteauneuf-du-Rhône) représen
tent des pôles attractifs à cette période, l'habi
tat dispersé est très répandu. Les communica
tions sont alors favorisées par la création d'un
réseau viaire qui structure fortement l'occupa
tion.

La documentation archéologique et
géoarchéologique nous permet d'apprehender
les éléments majeurs de fa structure et des mo
des agraires au cours du Haut-Empire romain.
La densité de l'occupation apparaît évidente
pour cette période, avec plus d'une quarantaine
de sites identifiés. Elle correspond a une forte
extension des terres cultivées dans la plaine et
les piémonts collinéens.

La maîtrise de l'hydraulisme est confir
mée par la construction d'un aqueduc situé
dans la partie rhodanienne de la Valdaine, au
niveau des hautes terrasses quaternaires (ali
mentation en eau de l'agglomération secon
daire de Châteauneuf-du-Rhône) et par la réa
lisation d'un vaste réseau de drainage (orienté
sur le cadastre B d'Orange) concentré dans les
géofaciès des piémonts (figure 9b). Les nom
breux fossés de drainage et paléosols agricoles
recoupés dans les transects qui ont traversé les
cuvettes et les vallons marneux, confirment la
vocation agricole du bassin valdainais au cours
des deux premiers siècles de notre ère.

Les vestiges archéologiques mobiliers
(pressoirs, cuves et doliae... ) et immobiliers
(amphores, épitaphes...) retrouvés dans plu
sieurs villas de la région (ODIOT, 1994) attes
tent de la viticulture (dans des secteurs comme
les hautes terrasses et les cônes de déjection
orientés au sud ou à l'ouest). Des charbons de
bois retrouvés dans des fossés de drainage au
pied de hautes terrasses affirment la présence
de vignobles sur les sols fersiallitiques de cette
unité de paysage. La production agricole est
alors en partie orientée vers des cultures spé
culatives (vignes et céréales) auxquelles s'ou
vre le vaste marché de l'Empire.
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Figure 8a.- Carte de répartition des sites du Néolithique moyen chasséen (4600-3200 av. J.c.) en
Valdaine
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Figure 8b.- Deux modèles pour la fonction des grands sites de plaine du Chasséen rhodanien
A- modèle rayonnant: grands villages subcontemporains contrôlant des sites secondaires à fonc
tion spécialisée, par exemple des grottes-bergeries au cours d'une transhumance circulaire;
B- modèle centripète: les unités territoriales convergent vers le lieu central pour des activités cy
cliques exceptionnelles. Une hiérarchie existe entre les sites d'une même umté.
(D'après A. BEECHING, 1990)

Chaque phase culturelle correspond un
mode d'exploitation des sols différent. La pres
sion anthropique sur le milieu est fortement
hétérogène a l'Holocène. Les écosystèmes sont
donc plus ou moins affectés et transformés
selon la période envisagée. Une meilleure ap
préciation du facteur culturel dans l'évolution
des paysages est rendue possible par l'archéo
logie spatiale. Mais elle doit pour être crédible
arriver à une plus grande finesse dans la chro
notypologie, une meilleure connaissance du

potentiel technologique propre à chaque cul
ture, et une meilleure évaluation du statut de
chaque site cartographié dans l'espace géogra
phique.

Certains seuils ou ruptures semblent
franchis dans la relation HornmelMilieu depuis
l'introduction de l'économie agropastorale
(Néolithique moyen / final, Bronze final /
Halstatt, période romaine, An mille, période
moderne). Les signatures relatives à ces phases
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charnières doivent être maintenant recherchées
de façon systématique dans les séquences
« naturelles », en dehors des lieux d'occupa
tion, afin de mieux comprendre l'impact réel
des anciens agrosystèmes sur l'évolution des
paysages.

Caractérisation des paléoenvironnements

Une ambiance environnementale est
proposée indépendamment, par chacune des
disc~lines engagées dans l'étude, pour chaque
unite l?édosédimentaire individualisée (figure
4), pUiS par répétition des observations sur
toutes les unités contemporaines, pour des pé
riodes entières.

Des enregistrements pédosédimentaires lacu
naires

Le suivi de transects continus révèle le
caractère lacunaire des enregistrements pédo
sédimentaires pour certaines phases de l'Holo
cène. Les crises d'érosion majeures ont le plus
souvent déblayé les traces de stabilisation pré
cédentes. Les sols attribuables au Bronze et à
La Tène récentelHaut-Empire romain sont ain
si conservés très ponctuellement, dans des
contextes favorables comme en pied de versant
ou de butte marneuse.

Corrélation entre les transects : établissement
d'une chronostratigraphie

Les cuvettes et les buttes marno
gréseuses de la partie méridionale du bassin
valdainais présentent des transects continus re
présentatifs de l'évolution des couvertures pé
dologiques à l'Holocène (figure 10). TI apparaît
que les sols bruns lessivés développés yendant
la première partie de l'Holocène ont eté tron
ques et remaniés au cours d'un épisode d'éro
sion généralisé au Néolithique. Les sols posté
rieurs sont développés sur des matériaux col
luviaux et alluviaux, d'abord décarbonatés (hé
ritage pédologique antérieur mobilisé) puis
progressivement recarbonatés grâce au collu
vionnement de matériaux calcaires depuis les
formations parentales mis à nu en amont. Les
sols pr:é~e,?tent, à l'échelle microscopique, des
caractenstIques fortement variables selon les
périodes de l'Holocène. Elles indiquent une
évolution des conditions d'exploitation des
sols, des couvertures végétales et du climat.

Restitution de l'hétérogénéité des paléopaysa
ges à l'échelle microrégionale

Les couvertures pédologiques

La multiplication des analyses au sein du
bassin valdainais et l'établissement d'une chro
nostratigraphie nous ont permis de dresser des

158

Essai de paléoécologie d'un paysage

cartes du couvert pédologique de la partie mé
ridionale du bassin exploitables dans le cadre
d'une analyse sur les potentiels agro'p'astoraux.
Les résultats obtenus démontrent qu Il est dan
gereux d'utiliser les cartes pédologiques ac
tuelles pour discuter les potentiels agrologi
ques des cultures anciennes compte tenu des
multiples transformations morphopédologi
ques intervenues depuis le début de l'Holo
cène. Les milieux méditerranéens à relief et à
régime climatique très contrastés sont particu
lièrement senSIbles à ces modifications, qui
apparaissent localement amplifiées par des
conditions stationnelles particulières (mor
phostrucure, lithologie, topographie... ).

Les types de sol et les potentialités agri
coles ont donc fortement évolué dans les sec
teurs peu stables comme les pentes des collines
et des plateaux et leurs piémonts tandis qu'une
certaine stabilité a permis la conservation des
caractère~ pédolo~iques initiaux sur les terras
ses allUVIales ante-holocènes et certains glacis.
Dans ce dernier cas, les sols anciens (fersialli
tiques) à l'échelle pédologique, 9ui n'évoluent
que. très ~entement, n'ont vu 'tu une transfor
l1}atIon ffilneure de leurs caracteres et proprié
tes.

La structure des formations végétales et l'am
biance stationnelle à partir de l'analyse mala

cologique

La coexistence de biotopes variés est dé
celée à certaines périodes de l'Holocène tandis
que l'homogénéite du milieu domine à d'autres
(figure 11). L'hétérogénéité du paysage au
cours de période comme le Bronze final (fi
gure llb) est probablement le fruit d'une ex
ploitation différentielle des milieux par
l'Homme. Les paysages apparaissent globale
ment très ouverts au cours de l'Age du Fer et
de l'Antiquité tardive / Haut Moyen-Age, avec
une prédominance des prairies humides et des
milieux palustres (figure 11c et 11d), ou très
fermés par un boisement dense, comme au
cours d'un épisode du Bronze compris entre la
phase ancienne et le début de la phase récente
(figure 11a).

La Valdaine entre le Bronze ancien et le début
du Bronze final (2300 à 1400/1350 av. J.e.) :

déprise humaine et reconquête
forestière

Une remarquable convergence d'argu
ments paléoenvironnementaux et archéologi
q~es nous permet d'eI!visager une p~ase de dé
pnse humame marquee accompagnee d'une ré
génération des couvertures pédologiques et
d'une reconquête quasi-généralisée de la forêt
au cours de cette période ou d'une phase de
cette période encore mal datée.
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• Les données archéologiques

Au cours de ces 9 siècles, le bassin val
dainais présente un déficit en occupations hu
maines considérable. Seules six occupations en
grottes sont reconnues en périphérie du bassin
(VITAL, 1990 et 1992) ainsi qu'un habitat et un
indice d'habitat Bronze ancien de plein air. Ce
ci contraste fortement avec les phases cultu
relles antérieures et postérieures qui enregis
trent une très forte densité de sites (poussée
démographique?) et une exploitation extensive
du bassin valdainais, de ses collines et de ses
plateaux périphériques (figure 7). TI ne faut ce
pendant pas généraliser cette situation, même
si traditionnellement cette période comporte
peu de traces d'occupation en France. A
l'échelle macro-régionafe, des micro-aires géo
graphiques pourraient tout aussi bien ne pas
avoir été marquées par ce replis culturel ou re
présenter des « aires de refuge ». La vallée de
l'Ardèche présente par exemyle de nombreux
sites d'occupation pour la periode Bronze an
cienlBronze moyen, contrairement à l'ensem
ble de la région drômoise (VITAL, comm. per
sonnelle ; ROUDlL, 1972).

• Les données de la géomorphologie et
de la pédologie

En Valdaine, les exemples sont nom
breux pour illustrer un arrêt de l'érosion sur les
versants, suite à une forte crise datée de la fin
du Chalcolithique ou du début du Bronze an
cien. (2300 à 1900 av. J.c.).

Une pause morphogénique est observée
dans tout le bassin valdainais et dans certaines
régions limitrophes (Tricastin et Nord de la
plaine de Valence) entre le Bronze ancien et le
début de l'Age du Fer. Les zones à sédimenta
tion active comme le cône détritique holocène
du Roubion (BROCHIER et al., sous presse;
BERGER, en préparation) et les berges de la
basse plaine du Rhône à 50 km en amont du
bassin valdainais (BERGER, en préparation)
sont marquées par une pédogénèse de type
brun calcaire probablement pluriséculaire.
Dans tout le géosystème se développe une in
cision linéaire qui remonte jusque sur les ver
sants périphériques. Elle. apparaît strictement
corrélee à la stabilisation des paysa~es. De
nombreuses datations isotopiques VIendront
compléter et affiner ce cadre morphopédologi
que.

• Les données de la malacologie

L'analyse de la malacofaune concentrée
dans l'horizon supérieur de paléosols relevés
en différents points du bassin indique un mi
lieu forestier fermé (figures 7 et lIa), très ra
rement attesté à l'Holocène dans le domaine
méditerranéen, même au cours de l'Atlantique.

L'affirmation d'une fermeture des forma
tions forestières à l'échelle micro-régionale,
voire régionale, semble se confirmer, surtout
lorsqu'on compare les spectres malacologiques
de cette période à ceux des périodes anténeu
res et postérieures (figure Il).

• Les données de la palynologie

Les analyses polliniques ont été réalisées
de manière systématique sur la majorité des
profils. TIs n'ont malheureusement apporté que
très peu de renseignements compte tenu du
mauvais état de conservation du pollen dans
tous les types de sédiment. Cette destruction
des pollens a également concerné les séquen
ces en fond de cuvette humide ou dans les lits
fluviaux mineurs. Ceci résulte de multiples
battements de la nappe phréatique provoquant
une succession de phases d'oxydo-réduction
peu propices à la conservation des pollens, et
d'une pédogenèse développée jusque sur les
berges des cours d'eau au cours de cet épisode,
simultanément à un enfoncement généralisé
des lits fluviaux qui n'a donc pas permis un
piégeage pollinique (érosion permanente dans
l'axe des talwegs).

Trois analyses polliniques effectuées par
J. ARGANT, sont utilisables en périphérie de
notre aire d'étude:

- au niveau du cône de déjection du
Roubion/Jabron à Montélimar (BROCHIER et
al., sous presse) ;

- au niveau du cône de déjection de la
Drôme à 20 km au Nord (ARGANT, 1990;
BROCHIER et al., 1991) ;

- au niveau du Grand Etang de Suze-la
Rousse dans le Tricastin à 30 km au sud
(ARGANT, ibid). Mais aucune ne fournit de ré
férence évidente pour la période post
Atlantique.

Pour les périodes correspondant à l'âge
du Bronze, il faut se référer à une analyse de
site archéologique en grotte (Beaume Sourde,
Francillon-sur-Roubion, ARGANT, ibid.) qui
fournit une indication sur la végétation autour
de l'habitat. A des niveaux néolithiques forte
ment marqués par l'activité humaine (taux de
pollens d'arbres variant de 9 à 20%, essences
de lumière, associations rudérales, ségétales et
de prairie), succède, dans les couches supérieu
res, une phase de reboisement (taux de pollens
d'arbres de 53%, réduction des taxons d'herba
cées, développement du pin et des fougères re
conquérant les terrains préalablement défri
chés...), interprétée comme une déprise sur les
lieux. Le mobilier archéologique correspon
dant est attribué au Chalcolithique local a in
fluence languedocienne, et se SItue donc à la
limite inférieure du Bronze ancien. On est
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peut-être ici en présence des premiers signes
de fermeture du milieu.

• Les données de l'anthracologie

L'interprétation de l'analyse des charbons
issus de plusieurs transects répartis sur une
grande partie de la Valdaine, évoque une suc
cession de cycles de végétation, de prises et de
déprises agricoles. Les prélèvements contem
porains des Ages du Bronze et du Fer mettent
en évidence une déprise agricole.

Parmi les nombreuses analyses, les étu
des menées sur les transects de La Touche of
frent une bonne illustration (figures 13 et 14)
(BERGER, MAGNIN, THIEBAULT, en prépara
tion). Après une période où les chênes à
feuillage caduc prédominent (3700-3300
RC.), l'épisode sUIvant, daté de 1800-1600
(B.C.cal.), témoigne, d'après le résultat de
l'analyse du sol (cf. BERGER) d'un incendie in
situ. Si le chêne représente encore 22% des
espèces ce sont le buis (51 %) et le noisetier
(25%) qui dominent le spectre. Le no~er est à
signaler. li y a tout lieu de croire que Ion saisit
le milieu à un moment qui pourrait être celui
du nettoyage d'une parcelle déjà défrichée, de
puis un laps de temps sans doute supérieur à 5
années (au vue des espèces identifiées, chêne
et buis et étant donné le temps minimum qu'il
faut à ces essences pour se développer), ex
ploitée précédemment pour l'agriculture ou en
taillis.

L'épisode suivant, non daté mais proto
historique, présente une végétation constituée
de chênes accompagnés de quelques pruniers ;
la ripisylve est présente avec le peuplier et le
frêne. Le climat semble se rafraîchir si l'on se
réfère à la présence du hêtre et surtout aux
fortes proportions de pins sylvestres.

Dans le prélèvement de La Tène, vers
650 B.C., le spectre obtenu témoigne d'une
forte représentation du chêne accompa~né du
frêne, qui peut se référer à la proximite d'une
ripisylve ou à un milieu peu bOISé. La présence
du hêtre témoigne d'une certaine humidité et
de la fraîcheur du climat.

Plus globalement, l'étude entreprise sur
toute la Valdaine montre, pour 1Age du
Bronze:

- une représentation significative des es
pèces de la chênaie caducifoliée, corrélée avec
l'importance des essences de reconquête (buis,
genevrier et noisetier) ;

- l'importance des espèces médio
européennes, d'affinité montagnarde comme le
pin cf.sylvestre, le hêtre, le sapin, qui apparais
sent vers le IIème millénaire et se développent
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pendant ce qui est communément appelé le
Subboréal et le Subatlantique.

Si l'on considère l'histoire de la végéta
tion telle qu'elle nous est connue par les pre
mières synthèses anthracologiques, il apparaît
que, traditionnellement pour cette époque, un
déclin de la courbe des chênes à feuillage ca
duc est amorcé depuis le Néolithique moyen
(THIEBAULT, 1988 ; VERNET et THIEBAULT,
1987; THIEBAULT et VERNET, 1993).

Cette espèce, chef de file de la végéta
tion climacique du début de l'Holocène, est
abondamment exploitée comme bois d'oeuvre
et bois de feu à partir de l'installation des pre
miers agriculteurs et décline par la suite. Sa
forte représentation en Valdame, à l'A~e du
Bronze, succédant à une représentation elevée
des essences de reconquête, suggère une re
prise forestière faisant suite à une déprise agri
cole. Le milieu, après avoir été exploité par
l'Homme, laisse les végétations pré-forestières
à buis, genévrier et noisetier reconquérir les
espaces laissés libres et la forêt s'installe de
nouveau. li apparaît que des observations si
milaires ont éte effectuées à partir de l'analyse
anthracologique et palynologlque de gisements
archéologiques situés plus au nord, dans le
Vercors, pour les mêmes époques (THIEBAULT,
1988 ; BOREL, 1976). A la transition Chalco
lithique / Age du Bronze, une reprise fores
tière, contemporaine de l'arrivée d'une végéta
tion à affinite montagnarde permet de pro{'oser
une péjoration climatique qui avait déja été
suggeree dans le Midi de la France notamment
(CHABAL, 1991).

• Les données de l'archéozoologie

Les études des vestiges osseux, recueillis
sur les sites archéologiques, manquent encore
cruellement dans notre aire d'étude. Cepen
dant, une confirmation indirecte de la ferme
ture du milieu peut être apportée par l'étude
des restes fauniques sur les sites d'habitat
Bronze final du Languedoc oriental. J.D.
VIGNE (1995, sous presse) observe un taux
d'espèces forestières chassées (20%) plus im
portant qu'au cours des phases antérieures
chalcolithiques et postérieures Halstatt / La
Tène. M. PY (1993) constate aussi ce phéno
mène à l'échelle de tout le Languedoc oriental
(20 à 50% de faune sauvage consommée sur
les sites d'Habitat du Bronze final IIIb et du
Hallstatt ancien). Ce résultat est bien sûr inter
prétable en terme de mutation socio
économique, mais il peut aussi être le reflet
d'une exploitation accrue d'espaces forestiers
encore bIen développés au Bronze final, héri
tage de boisements extensifs développés entre
le Bronze ancien et le début du Bronze final.
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Figure 9.- (a) : Carte de répartition des ~i~es gallo-ro~ain~,du Haut-;Empire (SO-2q9 ap. J.c.) ;
(b) : Occupation gallo-romaine entre le.nuheu ~u prenuer slecle et la fm du second slecle ap. J.C.
dans les piémonts méridionaux du bassm valdamms

SYNTHESE INTERDISCIPLINAIRE ET
CONCLUSIONS

Le vide archéologique observé depuis
quelques décennies dans la région, pour les
phases du Bronze ancien et du Bronze moyen
(VITAL, 1987) est confirmé à l'échelle du bas
sin valdainais à la fois par le résultats des
prospections archéologiql;les et p~ }'apalyse
taphonomique. La dynanuque de regeneratlon
des sols de fermeture du milieu végétal et de
stabilisation du paysage peut donc revêtir une
portée culturelle et être considérée comme le
signe d'un recul généralisé de l'emprise hu
maine sur le milieu. Les rec~erches se l'~ur

suivent actuellement pour IIl}e~x caractt?nse!
les phases d'emprise et de depnse humame a

l'Holocène. Quelle que soit l'attribution chro
nologique précise de cet é~is.ode paléoécologi:
que, il confirme de toute eVIdence la capacIte
de régénération pédologique et végétale. en
moyenne vallée du Rhône, dès que la pressIOn
humaine décroît ou cesse.

Cette première confrontation interdisci
plinaire nous évoque plusieurs réflexions:

- les indicateurs paléoécologiques ne
sont pas tous utilisables en même temps et à la
même échelle;

- leur convergence dans la description
des paysages au cours de certai~es p~riod~s de
l'Holocène conforte des hypotheses hlstonques
et/ou climatiques et contribue à les valider;
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Ouest

- l'utilisation de ces résultats se heurte
cependant au manque de précision chronologi
que, inhérent à l'exploitation de séquences hors
des sites archéologIques.

La prise en comJ?te des enregistrements
paléoécologiques à dIfférents niveaux d'un
géosystème contribue à rassembler une docu
mentation riche et variée. Cette échelle d'ob
servation étendue à un espace bien circonscrit
(un petit bassin), évite les distorsions et les
extrapolations peu ou non fondées liées à
l'étude ponctueIle d'un site archéologique ou
d'une coupe naturelle isolée. Cette approche
effectuée sous des angles variés, par une re-
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cherche indépendante dans chaque discipline,
suivie d'une confrontation, permet de confir
mer les constructions paléoecologiques ou de
les nuancer lorsque les données divergent. La
répétitivité des signatures pédosédimentaires et
des enregistrements paléoenvironnementaux
conforte le caractère regional d'un événement.
Les effets du climat peuvent être ainsi perçus
et leur impact sur l'évolution des paysages dis
cuté aux côtés de l'impact anthropique. La
multiplication des points d'observation permet
d'analyser l'histoire du paysage à l'échelle d'une
petite région et d'envisager les causes de son
évolution.
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Figure 10.- Exemples de transects continus à travers des cuvettes, des vallons marneux et des cô
nes de déjection pléistocènes
1- marne aptienne grise, 2- sol brun calcaire à réseau polygonal tardiglaciaire sur colluvion mar
no-gréseuse, 3- sol ou colluvion brun/vert compact, 4- lentilles graveleuses ruisselées tardigla
ciaires intercalées dans 3, 5- sol brun calcaire à nodules carbonatés «steppiques» du début de
l'Holocène? 6- sol brun-noir décarbonaté à nombreux phytolithes, Holocène ancien (7400 à
7000 av. J.C.), 7- sol brun foncé à brun-noir «vertique » sur colluvion de sol brun lessivé à nom
breux charbons de bois (néolithique moyen, par extension 5700 BP, en cours), 8- sol gris-jaune
hydromorphe développé sur colluvions décarbonatées Néolithique moyen récent (3700 à 3300
av. J.C), 9 et 10- sol palustre gris sombre riche en c09uilles (Néolithique final/Chalcolithique ?),
11- sol brun calcaire bronze à nodules carbonatés, developpé sur des colluvions mises en place
au cours du ChalcolithiquelBronze ancien (2300 à 1900 av. J.C.), 12- couche d'occupation
Bronze final, 13- sol hydromorphe gris moucheté de rouille développé sur des colluvions dépo
sées à l'Age du Fer (700/600 à 300 av. J.C), 14- sol brun La TènelHaut-Empire romain, 15- sol
calcaire col1uvial romain mis en place au milieu de la période romaine, 16- sol brunde prairie
humide (Antiquité tardive à Haut Moyen-Age) développé sur les colluvions romaines, 17- per
turbations médiévales (XIIème siècle), 18 et 19- sols calcaires col1uviaux développés sur des
nappes colluviales sableuses bas-médiévales à modernes, 20- alluvions graveleuses
«torrentielles» modernes (XV-XIXème siècle), 21- horizons agricoles subrécents, 22- colluvion
litée subrécente, 23- horizon agricole actuel, 24- fossés de drainage du Haut-Empire romain (Ier
Iième siècle), 25- drains en pierres modernes
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Figure 11.- AFC sur des échantillons malacologiques du bassin valdainais montrant l'évolution
des biotopes entre le Bronze ancien/moyen et le Haut Moyen-Age
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4000- 3700- 3300BC 2300- 1800- 1600BC Bronz -Fer 650- BC 0- AD 200 900
2000 BC 1900BC e 100 - AD

N N % N N % N % N % N % N %
Conifère 2 5% 1 2%

Pinus cf.sylvestris 14 33% 40 68%
Acer campestre 1 1%

Buxus semoervirens 35 51% 1 2%
Corvlus avellana 17 25%
cf.Fagus svlvatica 2 5% 2 3% 3 5%

Feuillu 1 1 2% 4 5%
Fraxinus cf excelsior 4 10% 8 10% 14 22%

cfJuglans regia 1 1%
cf.populus sp. 1 2% 2 3%

Prunus so. 2 5%
Quercus f.c. 2 46 57% 8 15 22% 15 36% 64 82% II 19%

Rosacée 4 5%
Rosacée type Sorbus 20 31%

/ Crat
Rosacée cf.Sorbus 25 39%

cf.Rosmarinus 1 1%
cf.U1mus minor 3 5%

Vitis so. 1 1%
Inifdentif. 28 35% 2 1 1%

Ecorce 1 2% 2 3% 1 2%
Total: 406 2 81 11 69 42 78 S9 64

Figure 12.- Dénombrement et pourcentages des charbons de bois identifiés dans les transects
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Figure 13.- La Touche: histogramme des quatre principales essences reconnues par l'analyse des
charbons de bois (voir figure 12)
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