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La connaissance des comportements écologiques des organismes végétaux est utilisée de nos 

jours en aménagement et génie écologique. Un exemple simple est la végétalisation des talus 

d'autoroutes, des sols de mines abandonnées, ou des sites pollués. Dans ces cas, la connaissance des 

préférences écologiques des plantes permet de choisir les espèces les plus appropriées aux 

conditions, de façon à réduire les échecs de mise en place de végétation. 

Les Alpes Françaises sont un territoire particulièrement intéressant au niveau de la diversité 

des plantes et des milieux. Elles subissent en effet diverses influences (méditerranéennes au sud, 

continentales/océaniques au nord) qui impliquent de forts gradients climatiques. De plus, le gradient 

d'altitude est vaste et comprend l'étage montagnard avec des forêts de compositions très différentes 

suivant les zones géographiques puis les étages subalpin et alpin, où la flore est particulièrement 

variée. Toutes les conditions sont réunies pour créer une importante hétérogénéité spatiale et 

permettre à de nombreuses espèces végétales de cohabiter (Gersani et al., 1998). 

Plusieurs modèles théoriques tentent d'expliquer comment des espèces peuvent se trouver au 

même endroit sans qu’une seule ne prenne le dessus. Parmi eux, la théorie basée sur la 

différenciation de niche est la plus utilisée depuis longtemps et permet dans de nombreux cas de 

bien comprendre la coexistence des espèces et son maintien (Chesson, 2000; Silvertown, 2004). 

Elle suppose que chaque espèce utilise les ressources environnementales d'une façon qui lui est 

propre : c'est ce que l'on appelle sa 'niche'. Cette niche traduit la position occupée par une espèce 

dans un écosystème et les conditions nécessaires au maintien de cet organisme. Pour limiter la 

compétition interspécifique, deux espèces  suffisamment différentes  occupent des niches distinctes 

: c’est ce que l’on appelle la différenciation de niche. Cette séparation se fait suivant un ou plusieurs 

axes correspondants aux ressources. Il est évident que la différence de niche est plus faible si les 

espèces ont une adaptation à l'environnement similaire, qui peut être par exemple la conséquence de 

traits adaptatifs en commun ou d'une proximité phylogénétique. Ce principe de niche, qu'il soit basé 

sur une utilisation de ressources de nature différente ou bien une utilisation distincte dans le temps 

ou l'espace, permet d’expliquer la coexistence de nombreuses espèces (Evans et al., 2005; 

Silvertown, 2004). Les critiques de cette théorie sont cependant nombreuses car les axes de niche 

correspondants aux ressources sur lesquels les espèces sont différenciées ne sont pas toujours 

évidents à distinguer, et que le modèle atteint ses limites pour les écosystèmes particulièrement 

riches en espèces. En effet, même si dans une vision contemporaine de la théorie on considère une 

multitude de possibilités pour les axes de niche (Chase, 2005), le nombre d'espèces peut être 

nettement supérieur au nombre de ressources limitantes. Dans cette situation, d'autres modèles plus 

performants basés sur la théorie neutre sont utilisés préférentiellement. 
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La spécialisation est un des mécanismes mis en jeu pour aboutir à une différenciation de 

niche. Les espèces qui n'ont pas un fort potentiel compétitif se sont adaptées à des milieux 

particuliers qui leur servent de refuges face aux compétitrices (Bonesi & Macdonald, 2004). Dans 

ce cas, l’adaptation a pu prendre beaucoup de temps. Une autre façon de voir les choses est 

d’imaginer l’environnement comme un filtre qui, dans le cas de milieux extrêmes, ne permet qu’à 

un petit nombre d’espèces de se maintenir. Dans ce cas, l’adaptation a pu être plus rapide. 

Globalement, on peut considérer la spécialisation comme une des mesures de la niche écologique 

qui est le résultat de l'héritage génétique et de l'adaptation à l'habitat (Prinzing et al., 2001). Les 

spécialistes, selon l'habitat auquel elles se sont adaptées, ont probablement en commun des 

caractères ou traits liés aux conditions extrêmes du milieu dans lequel elles vivent. Ces caractères 

peuvent être hérités, c'est-à-dire qu'ils ont été transmis et qu'ils sont partagés par des espèces 

proches phylogénétiquement. Il en est de même pour les généralistes. Il peut donc y avoir un 

conservatisme de niche (transmission du caractère), qui reflète une contrainte historique et de 

faibles opportunités de diversification des ancêtres, ou bien au contraire s'il n'y a pas de 

conservatisme toute la variation serait contenue au niveau de l'espèce.  

Mieux comprendre la spécialisation est donc crucial pour bien connaître la structure des 

communautés végétales et détecter les espèces ou les habitats sensibles. Cela est particulièrement 

important dans un contexte de transformation des écosystèmes : modifications ou suppressions 

d'habitats,  changements climatiques (Rooney et al., 2004). Les espèces spécialistes vont en effet 

répondre de manière plus forte à ces perturbations que les généralistes, et seront plus propices à 

l'extinction (Evans et al., 2005; Wilson et al., 2008). Or, une perte de diversité peut favoriser la 

disparition de certains écosystèmes (Hughes et al., 2008) ce qui impliquerait une perte de services 

et de biens produits par ceux-ci (Hughes et al., 1997). De plus, une modification de la structure 

d’une communauté peut la rendre vulnérable aux invasions. Il est donc crucial de bien connaître les 

mécanismes de spécialisation des espèces. Dans certains cas cependant, les modifications de 

l'environnement rendent l'habitat plus extrême et les généralistes ne peuvent y survivre tandis que 

les spécialistes se développent (Attum et al., 2006).  

La spécialisation a jusqu’à maintenant très peu été étudiée pour les espèces végétales. 

D’autre part, les Alpes sont parfaitement adaptées à cette étude car l'hétérogénéité des ressources et 

des habitats qu’elles contiennent permet de nombreuses spécialisations et leur maintien. L’objectif 

de mon travail a tout d’abord été de pouvoir quantifier cette spécialisation, en comparant deux 

approches différentes. La première, originale, est basée uniquement sur la cooccurrence des 

espèces, et ne nécessite aucune supposition sur les facteurs qui contrôlent la répartition et la niche 

de ces espèces (Fridley et al., 2007). La deuxième, plus classique, est basée sur des variables 

environnementales sensées bien décrire les habitats des espèces. Nous avons plus précisément 
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utilisé des variables topographiques et climatiques parce qu’elles sont particulièrement structurantes 

dans les Alpes. A partir de ces indices, nous avons ensuite pu décrire les habitats associés aux 

spécialistes et aux généralistes et relier la spécialisation à certaines caractéristiques des espèces 

reflétant leurs traits fonctionnels. Dans un troisième temps, nous avons étudié comment les indices 

de spécialisation varient le long de la phylogénie afin de déterminer la part de variation de ces traits 

expliquée par les relations d’apparentement entre espèces et de mieux connaître l’histoire évolutive 

de la spécialisation des espèces.  
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Les données utilisées pour l'analyse proviennent du Conservatoire Botanique National Alpin 

(CBNA) de Gap-Charance. Elles sont composées de 9518 relevés phytosociologiques (relevés de 

végétation exhaustifs sur une surface homogène) réalisés par plusieurs centaines de botanistes entre 

1980 et 2007 (Figure 1). Ces relevés se répartissent sur 7 départements (Figure 2) et comprennent 

2543 espèces, ce qui correspond à la quasi-totalité des espèces présentes dans les Alpes Françaises. 

  

 
Figure 1 : Les 9518 relevés sont répartis sur 8 départements des Alpes 
et leur richesse en espèces varie de 1à 95. 

 

Figure 2 : Les 7 départements dont 
s’occupe le CNBA de Gap-Charance 
représentent 4 360 000 ha. 
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Les sous-espèces n'étant pas toutes déterminées, elles ont été regroupées, et l'étude se passe donc au 

strict niveau de l'espèce. Lors du tri de ces données, une attention particulière a été apportée à la 

précision de la localisation des relevés, afin de pouvoir prendre en compte les données climatiques 

correspondantes. 

A l'aide des informations très hétérogènes concernant les milieux associés aux données, nous 

avons pu attribuer une information sur l'habitat à chacun des 9518 relevés. Cette classification des 

habitats, assez simple, est une adaptation de Corine landcover (Annexe 1). Elle est cependant plus 

précise car elle provient des observations sur le terrain mais n’est pas toujours en accord avec la 

cartographie de Corine landcover (Annexe 2). Elle comprend 15 attributs de milieux répartis en 9 

catégories : urbain, agricole, forêts, pelouses, arbustifs, sable, roche, incendies, humide. 

Les données climatiques associées sont issues d’une désagrégation statistique des normales 

AURELHY (1970-2000) sur la France réalisée au travers d’une précédente collaboration avec Nick 

Zimmermann du WSL Zurich. Une dizaine de variables climatiques et topographiques ont été 

utilisées. Elles concernent l'altitude, l'humidité, les degré-jours de croissance, la température, la 

pente, les radiations et des index d’humidité potentielle topographique (Tableau 1). 
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Tableau 1 : Données topographiques et climatiques 
 

Les données correspondants aux caractéristiques des espèces sont issus d’une base de 

données Allemande « Bioflore » et recouvrent 1000 à 1500 des espèces étudiées. 

Une phylogénie reliant les 2543 espèces de l’étude a été réalisée par compilation et 

assemblage de phylogénies publiées (approche dite de « super-arbre »). On a utilisé comme base la 

phylogénie de Frolish&Chase (Frohlich & Chase, 2007) pour résoudre les relations basales entre 

différents clades (familles ou genres) de mousses, fougères, gymnospermes et angiospermes. Les 

relations phylogénétiques entre familles de fougères ont été résolues grâce au travail de Smith 

(Smith et al., 2006) pour les fougères, puis un super-arbre a été construit automatiquement pour les 

angiospermes et les gymnospermes à partir du moteur web 'phylomatic' (Webb & Donoghue, 2005). 

L’assemblage final de l’arbre a été réalisé avec le logiciel R et la librairie 'ape'. Les espèces ont été 
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ajoutées en polytomie, et arbitrairement placées à mi-distance entre la feuille « Genre » 

correspondante et le nœud ancêtre le plus proche (Figure 3). Comme il s’agit d’un super-arbre, les 

longueurs de branches n’étant pas disponibles, nous avons donc utilisé deux jeux de longueurs de 

branches différents. Le premier est issu de la transformation de Grafen et le second de longueurs de 

branches toutes égales à un, comme indiqué par Garland T., Harvey P.H. et Ives A.R (Garland et al., 

1992). 

 

  

 
Figure 3 : construction de l’arbre phylogénétique 
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Structure spatiale des communautés 

Pour analyser la répartition des espèces dans les alpes Françaises, il faut tout d'abord vérifier 

qu'elle n'est pas due au hasard. Afin d'écarter cette hypothèse, nous avons utilisé un modèle nul. 

Une statistique est calculée sur la matrice de présence des espèces (Figure 4) puis elle est recalculée 

sur des matrices modifiées représentant une répartition aléatoire des espèces.  

Figure 4 : matrice de présence des espèces représentant les communautés 

 Espèce1 Espèce2 Espèce3 Espèce4 Espèce5 Espèce6 Espèce7 … EspèceN  

Site1 1 1 0 0 1 1 0 … 1 

Site2 0 0 1 0 1 1 1 … 0 

Site3 1 1 0 0 1 1 0 … 1 

… … … … … … … … … … 

SiteP 1 0 1 0 1 0 0 … 1 
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Il existe effectivement une structuration si la statistique issue de notre matrice est 

significativement différente de celles calculées sur les matrices aléatoires. Le ré-échantillonnage est 

contraint par le même nombre d'espèces par relevé que dans notre matrice (sommes des lignes 

fixées) et le même nombre de relevés par espèce (sommes des colonnes fixées). La statistique 

choisie est celle des 'checkboard units'. Cet indice est la somme des matrices 2x2 des paires 

d'espèces qui ne se trouvent jamais ensemble dans un site. Dans une communauté structurée, il 

devrait y avoir plus de 'checkboard units' que dans une communauté aléatoire. Plusieurs algorithmes 

existent pour créer les matrices aléatoires. Nous avons choisi le 'swap' (Gotelli & Entsminger, 2001; 

Gotelli & Entsminger, 2003). Le 'swap' crée des matrices aléatoires à partir de la matrice de départ 

en intervertissant les colonnes des 'checkboard units', ce qui modifie la structure de la matrice sans 

changer les sommes marginales. 

 

Indices de spécialisation 

La première analyse est basée uniquement sur la co-occurence des espèces. Elle permet de 

calculer un indice de spécialisation que l'on appellera 'GS' (Fridley et al., 2007). Pour chaque 

espèce, 10 relevés où elle se trouve sont tirés au hasard, et toutes les espèces différentes présentes 

dans ces relevés sont sommées. Ce nombre de co-occurentes est corrigé par la diversité alpha, c'est-

à-dire la richesse en espèce moyenne des 10 relevés. Pour chaque espèce, l'échantillonnage est 

effectué 50 fois puis 'GS' est moyenné. Toutes les espèces présentes dans moins de 10 relevés 

différents sont écartées de l'étude. Il nous en reste 1676 sur 2543. Le nombre de 10 relevés a été 

choisi comme compromis entre étudier beaucoup d'espèces et avoir un indice précis. Cet indice est 

particulièrement intéressant car on n'a pas besoin de définir l'habitat ni de connaître les facteurs les 

plus déterminants dans le contrôle de la répartition des espèces. Les spécialistes et généralistes, à 

travers cet indice, sont définis par rapport à l'habitat en général, et non pas par rapport à une 

variable en particulier. Cette méthode intègre donc tous les facteurs susceptibles d'être impliqués 

dans la spécialisation ou la généralisation, sans a priori. 

La deuxième analyse est une analyse de niche plus classique. Elle met en relation les 

données environnementales et la répartition des espèces, en maximisant la différence entre 

l'environnement moyen de chaque espèce (sa marginalité) et l'environnement moyen de la zone 

d'étude (Dolédec et al., 2000). Cette méthode appelée 'outlying mean index' (OMI) est appropriée 

dans les cas où la répartition des espèces est fortement liée à un ou plusieurs gradients 

environnementaux, ce qui convient bien aux Alpes où les communautés sont fortement structurées 

par le climat (ex : étages altitudinaux). La spécialisation est définie ici par rapport aux gradients 

topo-climatiques, mais on peut en distinguer deux types, l’un lié à la position de niche (marginalité) 
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l’autre à la largeur de niche (Evans et al., 2005; Mason et al., 2008). Une spécialiste de position va 

se trouver dans un endroit où les variables environnementales sont très différentes de la moyenne 

(ex : zone humide, zone de haute altitude) et une espèce avec une niche très étroite, c'est-à-dire peu 

tolérante aux conditions climatiques, sera aussi considérée comme spécialiste. A l'inverse, une 

espèce très tolérante aux gradients environnementaux sera généraliste. Dans ce cas, le degré de 

spécialisation peut être différent selon les variables. Par exemple, une espèce peut être spécialiste 

des endroits froids, mais tolérante vis-à-vis de l'humidité, ou l'inverse. Cette méthode nous permet 

ainsi d'associer à chaque espèce deux indices caractérisant la spécialisation : la marginalité et la 

largeur de niche. 

Ces deux approches très différentes méritent d'être comparées. Nous avons choisi d'étudier 

la variation de la corrélation entre les différents indices à travers l'échelle spatiale. Ceci nous permet 

de savoir si les études sont redondantes au regard de la spécialisation, et à quelle échelle l'indice de 

Fridley (GS) nous apporte une information supplémentaire ou meilleure. Nous avons dans ce but 

recréé 5 jeux de données en agrégeant les relevés spatialement. Basée sur une matrice de distance, 

l'agrégation spatiale rassemble les 9518 relevés pour n'en faire que 3000, 1000, 500, 100 ou 50 

(Annexe 3). Chaque relevé représente alors une 'métacommunauté' pour laquelle les variables 

environnementales associées sont les moyennes de celles des relevés qui la compose. Pour chaque 

échelle, les deux analyses sont effectuées avec les mêmes paramètres que précédemment. Le 

nombre d'espèces retenues pour calculer l'indice 'GS' diminuant avec l'agrégation, les comparaisons 

entre échelles se sont faites uniquement sur les espèces communes qui ne sont plus que 1098. 

La deuxième partie de mon travail est centrée sur l'explication de la spécialisation à travers 

deux thèmes. Le premier concerne la localisation et la répartition des espèces situées à l'extrémité 

du gradient spécialiste/généraliste ainsi que la recherche d'habitats particuliers. J'ai mis en relation 

les informations du type d'habitat dans lequel se trouvent les espèces et leur indice de spécialisation. 

J'ai aussi analysé les distributions de l'indice 'GS' dans les relevés.  

 Pour étudier quelques caractéristiques des espèces, j’ai choisi 2 « traits ». Le premier 

correspond aux stratégies écologiques de Grime (Figure 5). Cela permet de placer les stratégies 

�

Figure 5 : Stratégies écologiques de Grime 

�
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généralistes et spécialistes à l’intérieur du triangle et de vérifier quelques hypothèses. Les 

spécialistes devraient être tolérantes au stress et peu compétitives. Les généralistes devraient être 

plus rudérales et plus compétitives.   

Le second est la forme de vie ou type biologique, selon la classification de Raunkier. Cette 

caractéristique a l’avantage de refléter de nombreux traits fonctionnels. La classification de 

Raunkier créée en 1934 par le botaniste danois Christen Raunkiær organise tous les végétaux selon 

le positionnement des organes de survie (méristèmes de croissance) de la plante durant la période 

défavorable. On compte 2 catégories, divisées en classes (Tableau 2). 

 

Vivace ou pérenne (persistance d'une partie de l'appareil végétatif pendant la mauvaise saison) 

Phanérophytes bourgeons dormants aériens à plus de 50 cm de la surface du sol. (ex. le pin, le hêtre, 

l'abricotier, le noisetier) 

Chamaephytes bourgeons dormants aériens à moins de 50 cm de la surface du sol (ex. le myrtiller). 

Hémicryptophytes bourgeons dormants à la surface du sol. (ex. la pâquerette est un hémicryptophyte à 

rosette) 

Géophytes bourgeons dormants sous la surface du sol (ex. Crocus sativus). 

Hydrophytes bourgeons dormants sous l'eau, feuilles immergées 

Annuelle (passage de la mauvaise saison sous forme de graine) 

Thérophytes plante qui "boucle" son cycle de vie en quelques mois (généralement entre le 

printemps et l'automne en climats tempérés) et dont ne subsistent, à l'entrée de l'hiver, 

que les graines qui formeront de nouveaux individus l'an suivant (ex. mercuriale 

annuelle, bourse à pasteur).  

Tableau 2 : Classification des types biologiques de Raunkier 
 

Le deuxième thème est une analyse du niveau de spécialisation des espèces. L'idée est de 

tester l’existence d’un signal phylogénétique, c'est-à-dire la contribution de la phylogénie à 

l'explication de cette spécialisation. J'ai tout d'abord testé l'auto-corrélation avec la fonction 

« gearymoran » de la librairie 'ade4' de R. Le principe est le même que pour l'auto-corrélation 

spatiale, en prenant comme distance la distance phylogénétique. Il détecte une agrégation des 

espèces proches. J'ai ensuite estimé les paramètres lambda de Pagel (Pagel, 1999) et kappa de 

Blomberg (Blomberg et al., 2003). Ces paramètres mesurent tous deux la capacité de la phylogénie 

à prédire l’évolution d’un caractère donné. S'ils ne sont pas significativement différents de zéro, le 

caractère évolue comme si les espèces étaient indépendantes phylogénétiquement. Si le paramètre 

est différent de zéro mais inférieur à 1, l'arbre surestime la covariance entre espèces (peu d'effet de 

l'histoire phylogénétique) et s'il est égal à 1, le caractère évolue comme attendu par la topologie de 

l'arbre (modèle de mouvement aléatoire dit « Brownien »). Pour tester l'effet de la topologie de 
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l’arbre sur nos résultats, j'ai réalisé les mêmes analyses à plusieurs reprises, d’une part en utilisant 

les sets de longueurs de branches alternatifs, et d’autre part en résolvant aléatoirement les 

polytomies en dichotomies (répété 15 fois). Enfin, j'ai aussi utilisé une approche de décomposition 

de la variance le long de la phylogénie (Ollier et al., 2005). Cette méthode permet de détecter des 

structures particulières qui n'auraient pas été retenues par les tests paramétriques. Elle considère un 

arbre avec des longueurs de branches unitaires et réalise quatre autres tests : R2Max est fort si la 

variance est expliquée en grande partie par un seul score, SkR2k compare la part expliquée par les 

nœuds internes par rapport à celle expliquée par les feuilles, SCE et Dmax correspondent tous deux 

à l'accumulation de la variance pour une séquence de scores. 
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Le test du modèle nul s'avère très significatif (Figure 6). Il y a donc une structuration 

particulière de la répartition des espèces dans les communautés qui n'est pas due au hasard. En effet 

la statistique calculée sur notre jeu de données est très différente de celles calculées à partir des 

matrices aléatoires. 

� � �

�

Figure 6 : Tests du modèle nul. Distribution des checkboard units 
pour les simulations et valeur du jeu de données.�

�
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En ce qui concerne la comparaison des différents indices de spécialisation issus de l'analyse 

de Fridley (GS) ou de l'OMI (marginalité, taille de niche), la corrélation entre les mesures de 

spécialisation est significative mais pas très grande (environ 0,4). L'indice GS qui augmente avec la 

généralisation, a tendance à être plus élevé lorsque les espèces ont une niche assez large (taille de 

niche plus grande) ou qu'elles se trouvent dans un environnement aux caractéristiques climatiques 

moyennes (marginalité faible) (Figure 7). Ce résultat est tout à fait cohérent avec les différentes 

définitions de spécialisation associées aux indices. 

En regardant plus en détail, les indices sont tous en accord pour beaucoup d'espèces. Ce sont 

des espèces avec un 'GS' élevé et une taille de niche large centrée sur l'environnement moyen (des 

généralistes), ou bien des espèces avec un 'GS' faible et une niche de petite taille assez éloignée de 

l'environnement moyen (des spécialistes) (Annexe 4 : consensus). Cependant, pour certaines 

espèces, les indices sont en contradiction (Annexe 4). Des espèces avec un petit 'GS' donc 

spécialistes, peuvent se retrouver proches de l'environnement moyen ou bien avec une niche assez 

large, et des espèces avec un grand 'GS' donc généralistes peuvent être assez éloignées de 

l'environnement moyen ou bien avoir une niche peu tolérante. On remarque que la plupart des 

généralistes marginales se trouvent uniquement au Sud-Ouest de la zone d'étude (Annexe 4 : 

généraliste). Ces espèces ont une répartition qui n'est pas du tout centrée sur la zone d'étude et qui 

perturbe l'interprétation de l'OMI. L'attribution du caractère marginal est en fait biaisée par le 

�

Figure 7 : Corrélation entre les 3 indices. GS augmente 
(généralisation) quand la taille de niche augmente et la 
marginalité diminue. 

�

 



  | Généralistes et spécialistes d’habitat ��	

 

chorotype1 des espèces. Les deux types d’analyses nous apportent donc clairement des informations 

complémentaires. 
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A travers le changement d'échelle, la corrélation est toujours significative mais évolue. Plus 

l'échelle est grande (forte agrégation), plus la corrélation est forte (Figure 8). A l'inverse, lorsque la 

communauté est définie de manière plus précise, la corrélation diminue. A l'échelle la plus grande, 

lorsque l'on a seulement 50 groupes de relevés, la corrélation atteint plus de 0,8 selon les indices. A 

cette échelle, l'analyse de Fridley (GS) n'apporte presque plus d'information supplémentaire par 

rapport à l'analyse OMI. L'analyse de cooccurrence me semble donc plus intéressante à l'échelle de 

la communauté définie par le relevé phytosociologique. Cependant, il est très intéressant de noter 

qu'à partir d'une certaine échelle, les deux analyses convergent. 

   

   

Figure 8 : Evolution de la corrélation entre les trois indices en fonction du nombre de groupes (agrégation) 
 

                                                 
1 Type de répartition. Ex : alpin, européen, méditéranéen 
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Comme on s’y attendait, les spécialistes se trouvent globalement dans peu de milieux 

différents alors que l’on a des généralistes qui colonisent aussi bien les 9 types d’habitats (Figure 9). 

A propos de la répartition des espèces les plus généralistes ou les plus spécialistes, on peut 

dire que tous les types d'habitats accueillent les unes et les autres (Figure 10). En rouge, les 10% les 

plus spécialistes et en vert les 10% les plus généralistes, se trouvent dans presque tous les types de 

milieux. Malgré tout, certains habitats se démarquent des autres. Les milieux urbains, agricoles, les 

lisières de forêts et les zones incendiées sont plus riches en généralistes que les autres alors que les 

milieux humides, sableux ou rocheux sont ceux qui accueillent le plus de spécialistes.  

�

 Figure 9 : Corrélation nettement significative entre le 
nombre d’habitats occupés par une espèce et la 
spécialisation 

�

  �

 

� � �

 

 
Figure 10 : Proportion des 10% les plus spécialistes (en 
rouge) et généralistes (en vert) dans les habitats 

 

Figure 11 : Distribution de la médiane de GS 
des relevés 
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Cette répartition semble cohérente, même si pour les pelouses, on imagine qu'une définition 

plus fine du milieu aurait permis de différencier des types de pelouses de composition différentes en 

spécialistes et généralistes. Enfin, on note que les généralistes sont globalement plus nombreuses. 

En effet, si l'on considère la médiane de l'indice 'GS' pour chaque relevé, on remarque que sa 

répartition est décalé vers les forts 'GS' (Figure 11). 
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La comparaison avec les stratégies de Grime est particulièrement intéressante. (Figure 12). Les 

spécialistes sont décrites comme les tolérantes au stress, ce qui correspond parfaitement à leur 

définition, et les généralistes sont les rudérales. Ce résultat est totalement cohérent avec les 

précédents. Les habitats urbains, agricoles et incendiés sont en effet des endroits où la perturbation 

est très importante. En ce qui concerne les formes de vie, on retrouve aussi l’idée que les 

hydrophytes sont particulièrement spécialistes. 

� � �

�

  
Figure 12 : Place des stratégies spécialistes et généralistes dans le 
triangle de Grime (en vert les généralistes, en rouge les spécialistes) 

 

�
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La structuration phylogénétique est différente pour les trois indices mais elle existe. Les tests 

d'auto-corrélation de Moran sont en effet significatifs (p-value=0,01). Ils concluent à l’existence 

d’une structure phylogénétique. 
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 Contrairement à ce que l'on attendait, les tests de Pagel et Blomberg ne détectent aucun 

signal phylogénétique. Il semblerait que ces tests paramétriques soient limités dans notre cas 

particulier. Les résultats sont sensiblement similaires dans le cas de longueurs de branches unitaires, 

sauf que l'histoire phylogénétique semble avoir plus d'effet sur la marginalité – on peut cependant 

douter de l’utilité de tests paramétriques réalisés sur des arbres avec des longueurs de branches 

arbitraires. Par ailleurs, les analyses de sensibilité montrent que la mauvaise résolution de l'arbre n’a 

pas d’effet sur les conclusions. 
 

trait Branch length Pagel lambda Blomberg kappa 

GS Grafen 0,014 0,004 

1 0,031 0,14 

tai Grafen 0,06 0,004 

1 0,20 0,11 

mar Grafen 1e-7 0,004 

1 0,77 0,09 
Tableau 3 : Valeurs du signal phylogénétique pour les 3 indices avec et sans longueur de branche explicite 
 

L'orthogramme, analyse non paramétrique, nous en dit un peu plus sur la structure. Il est le 

seul test à  vraiment différencier l’histoire évolutive des trois indices. L’indice de cooccurrence GS  

a une structure très nette où la variance est majoritairement contenue dans les nœuds anciens, ce qui 

signifie que la spécialisation décrite par GS est conservée phylogénétiquement depuis les nœuds les 

plus anciens de l’arbre. Pour les deux autres indices, la structure est plus diffuse. Il semblerait y 

avoir des changements à plusieurs niveaux taxonomiques, mais très hétérogènes selon les lignées et 

dans le temps. Au final, l'adaptation au climat serait due à une évolution discontinue partiellement 

récente, alors que l'adaptation plus généralement à l'habitat et aux voisins serait conservée. 

 

Cooccurrence GS Taille de niche Marginalité 

   

Figure 13 : De la gauche vers la droite, variance correspondante aux nœuds anciens vers les nœuds récents. 

�
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Si la spécialisation est peu étudiée chez les végétaux, c’est parce que les méthodes jusqu’à 

présent utilisées ne permettent pas de détecter les mécanismes fins qui déterminent les niches des 

espèces. Cette étude met en évidence l’intérêt d’une méthode qui n’est pas basée sur des facteurs 

supposés expliquer en grande partie la niche des espèces. En effet, lorsque l’on utilise comme 

facteurs certains gradients topographiques ou climatiques, on restreint la caractérisation de la niche 

à ces axes là. Or, même si le climat est l’un des facteurs qui explique le mieux la répartition des 

espèces, il est évident qu’il n’est pas le seul facteur structurant des communautés. Cette approche 

est donc limitée par le fait que l’on se base uniquement sur un petit nombre d’axes de ressource 

potentiels. Si l’on veut quantifier la spécialisation, l’information sera incomplète et n’intègrera que 

les caractères liés aux facteurs choisis. D’un autre côté, une approche comme celle de Fridley, qui 

s’affranchit de toute hypothèse concernant le choix d’axes de niche importants, permet d’intégrer 

sans les connaître tous les facteurs susceptibles d’expliquer la spécialisation. Notre étude à travers 

le changement d’échelle montre bien que l’approche par cooccurrence apporte de l’information 

supplémentaire, surtout à l’échelle de la communauté. D’autre part, il est intéressant de noter la 

redondance d’information à grande échelle (forte agrégation). Cette méthode pourrait être utilisée à 

la place de l’autre lorsque les données climatiques ne sont pas disponibles. 

Notre étude nous a permis de tester plusieurs hypothèses sur un jeu de données exceptionnel. 

Comme attendu, les spécialistes se trouvent dans peu de milieux alors que certaines généralistes 

poussent n’importe où. Comme attendu, les spécialistes sont tolérantes au stress et les généralistes 

sont adaptées aux milieux perturbés. Les zones humides et les zones rocheuses (falaises, éboulis…) 

sont effectivement considérées comme stressés alors que les zones urbaines, agricoles ou incendiées 

sont considérées comme perturbés. Nous n’avons pas pu aller plus loin dans le détail à cause d’une 

description des habitats trop grossière et mal adaptée, notamment en ce qui concerne les pelouses et 

les milieux arbustifs. Dans une étude géographiquement restreinte, il serait intéressant de 

déterminer plus précisément les habitats et de regarder les différences fines. On pourrait aussi, par 

cette approche, quantifier le stress ou la perturbation des milieux et l’utiliser comme indice spatial 

pour l’étude d’un paysage. Les traits fonctionnels jouant un rôle a priori important dans la 

spécialisation, il serait envisageable de déterminer lesquels sont le plus impliqués. Puis, à l’échelle 

d’un paysage, on pourrait étudier la relation entre la variabilité des traits et le stress ou la 

perturbation de l’habitat, en utilisant la quantification expliquée précédemment. De nombreuses 

applications sont possibles. 

La spécialisation, héritage ou adaptation récente ? Les deux, bien sûr, mais en quelle proportion, 

pour quels caractères ? Nos résultats confirment la présence d’une structure phylogénétique, c’est-à-
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dire que la spécialisation a bien une part d’héritage ancestral. Cela signifie qu’indépendamment du 

milieu pour lequel une espèce est spécialisée, la stratégie de spécialisation peut être fortement liée à 

sa place dans la phylogénie. Ce conservatisme reflète les opportunités de diversification des 

ancêtres (Prinzing et al., 2001). D’autre part, l’évolution plus étalée des caractères liés à la tolérance 

climatique des espèces indique une certaine adaptation plus rapide, ponctuelle, qui aurait eu lieu à 

certains nœuds de la phylogénie. Ce résultat émet l’hypothèse que certains traits liés à la 

spécialisation et au climat auraient divergé récemment. Ceci est en accord avec l’étude d’Ackerly 

qui montre que des traits liés à la tolérance climatique ont divergé plus tard que d’autres liés à la 

coexistence au sein de la communauté (Ackerly et al., 2006). On aurait donc une spécialisation très 

ancienne qui prédéterminerait les espèces à leur capacité à coexister avec peu ou beaucoup de 

voisins, et divers évènements plus tardifs et ponctuels aboutissant à des spécialisations dans des 

habitats climatiques différents (ex : falaises, éboulis, marais,…). Seule une détermination des traits 

impliqués dans la spécialisation et leur étude évolutive pourrait séparer les mécanismes et les types 

de spécialisation. 

�
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 L’indice de Fridley basé sur la cooccurrence est particulièrement intéressant pour mesurer et 

quantifier la spécialisation. Il permet de détecter des mécanismes assez fins qui se déroulent à 

l’échelle de la communauté et ne nécessite pas de données environnementales. 

Avec cette mesure, de nombreuses études complémentaires sont possibles, notamment à 

partir de la détermination des traits fonctionnels impliqués dans la spécialisation. Avec l’aide d’un 

arbre phylogénétique mieux déterminé, nous pourrions étudier plus en détail l’évolution de la 

spécialisation et des traits associés. 

Dans un contexte de changement de pratiques agricoles et de climat, les Alpes et les habitats 

qu’elles contiennent sont particulièrement la cible de modifications importantes. Tous ces travaux 

permettent d’anticiper les extinctions  et les invasions favorisés par ce bouleversement. 
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Les codes sont issus de la description qu’a faite le botaniste lors du relevé phytosociologique. Ils 

sont pour cela beaucoup plus précis que la carte de Corine Landcover réalisée par l’analyse 

d’images satellites. Nous avons ici une comparaison des deux annotations pour les relevés qui nous 

concernent. 

 

 

Légende : 

On s’aperçoit que la plupart des forêts et des pelouses sont en accord mais il existe de nombreuses 

divergences. De plus, les zones très particulières comme les zones rocheuses (332), sableuses (331) 

ou humides (400) sont très mal détectées par Corine Landcover. A l’échelle de la communauté, il 

semble donc très insuffisant de travailler avec les données de Corine Landcover. 
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L’agrégation spatiale a été déterminée par un clustering sur la matrice de distance (géographique) 

des relevés. A chaque relevé, on a ensuite associé les valeurs moyennes des variables climatiques et 

des coordonnées. Pour chaque échelle, on a reconstruit une matrice de présence en considérant les 

groupes comme sites. 
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On peut observer la répartition de l’espèce, sa position sur les gradients environnementaux (OMI : 
le centre est l’environnement moyen, les cercles représentent la niche des espèces) et la valeur de 
l’indice de Fridley (comparée à la distribution cumulée des valeurs de GS). 
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Abstract 
In a global change context, and so habitat deletions or modifications, a better understanding of the 
ecological factors that distinguish specialist species from generalists is crucial to estimate species' 
vulnerability. Indeed, a habitat specialist species is expected to have a stronger response to various 
changes than a generalist, and will generally be more sensitive to extinction. The French Alps 
contain a wide range of habitats, species and climates providing an interesting context to investigate 
the specialization of plants under various environmental conditions.  

I investigated patterns of plant specialists and generalists using two different approaches ("outlying 
mean index" and "Fridley index"), and analyzed their repartition in particular habitats, from the 
local community to the meta-community. I also tested for the existence of phylogenetic 
conservatism of different specialization indexes and the relationship between specialization and 
some characteristics linked to functional traits. The first approach ("outlying mean index") is based 
on macro-gradients (e.g. climate variables) which are known to well determine species' repartitions. 
The second ("Fridley index") is particularly interesting because it is only based on species co-
occurrence and makes no hypothesis about the environmental factors controlling species' 
distribution. I used a remarkable data set comprising 9500 plots of plants communities in the French 
Alps, with associated habitat information to estimate the specialization index of more than 1600 
species.  

The different measures of specialization bring complementary information at the community scale 
and become very similar analysis at the meta-community scale (ie. regional scale). I raised that 
specialization mechanisms linked to macro-gradients have a punctual and heterogeneous 
evolutionary divergence and that another part of specialization has been ancestrally conserved . 

Résumé 

Mieux comprendre les mécanismes et facteurs qui différencient les espèces spécialistes des 
généralistes est crucial dans un contexte de changement global et plus particulièrement de 
modification des habitats. En effet, les spécialistes, adaptées à un environnement plus restreint, sont 
a priori plus sensibles aux changements que les généralistes, et sont donc potentiellement en danger 
d'extinction. Les Alpes Françaises, pour leur diversité de climats, d'habitats et d'espèces, sont une 
zone d'étude très intéressante pour étudier la spécialisation des plantes dans diverses conditions 
environnementales. 

J'ai utilisé deux approches pour attribuer un indice de spécialisation aux espèces, et j'ai procédé à 
une étude d'échelle spatiale en agrégeant les communautés, puis j'ai analysé la répartition des 
espèces dans les habitats. J'ai aussi testé l'existence d'un signal phylogénétique pour les différents 
indices et des hypothèses concernant quelques caractéristiques des espèces et la spécialisation. Le 
premier indice, « outlying mean index » est basé sur des gradients macro-écologiques (ex : climat) 
qui sont connus pour bien déterminer la répartition des espèces. Le second, « Fridley index » est 
particulièrement intéressant parce qu'il est basé uniquement sur la co-occurrence des espèces et n'a 
besoin d'aucune hypothèse concernant les facteurs qui contrôlent la distribution des espèces. J'ai 
utilisé un jeu de données remarquable comprenant 9500 relevés de communautés de plantes répartis 
dans toutes les Alpes Françaises avec une information sur l'habitat, pour estimer la spécialisation 
pour environ 1700 espèces. 

Les différentes mesures de spécialisation apportent des informations complémentaires à l'échelle de 
la communauté et deviennent des analyses similaires à l'échelle régionale. J'ai mis en évidence 
qu'une partie de la spécialisation liée aux gradients macro-écologiques est ponctuelle et hétérogène 
le long de la phylogénie, alors qu'il y a aussi une part d'héritage ancestral.  

 


