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Résumé – Les auteurs proposent une nouvelle méthode de relevé des peuplements de
lichens foliicoles poussant sur Buxus sempervirens, basée sur le prélèvement intégral, mais
prenant en considération l’âge des pousses du phorophyte. Trois variantes sont examinées,
parmi lesquelles le dépouillement par types de substrats (feuilles, branchettes chlorophyl-
liennes) est particulièrement bien adapté à la réalisation de relevés phytosociologiques,
tandis que le dépouillement par classes d’âges permet de suivre avec précision la dyna-
mique des peuplements foliicoles.
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Abstract – The authors propose a new survey method for the foliicolous lichen communi-
ties growing on Buxus sempervirens, based on the integral sampling but with account of the
age of the phorophyte shoots. Three variants are studied, of which the analysis by substrate
type is suitable to phytosociological surveys, whereas the analysis by age classes allows to
accurately follow the dynamic of the foliicolous communities.
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Resumo – La aùtoroj proponas novan metodon de registrado de la foliloghaj likenkuna-
jhoj, kreskantaj sur Buxus sempervirens, bazitan sur la totala elpreno, sed kalkulantan kun
la agho de la shosoj de la portoplanto. Tri variajhoj estas prezentitaj, el kiuj la analizo laù
specoj de substratoj (folioj, klorofilohavaj branchetoj) estas aparte taùga por fitosociologiaj
registroj, dum la analizo laù aghoklasoj ebligas precize studi la dinamikon de la foliloghaj
kunajhoj.
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INTRODUCTION

Dans toute étude de la végétation, par exemple phytosociologique,
l’échantillonnage a une importance capitale ; en particulier le relevé, qui est à la
base de diverses analyses et synthèses, doit être impérativement représentatif du
peuplement étudié. Clauzade & Roux (1975) ont montré que la méthode de relevé
traditionnelle, mise au point pour les plantes vasculaires par Braun-Blanquet (voir
par exemple Braun-Blanquet, 1959) et utilisée pour les lichens par divers auteurs
(entre autres Klement, 1955, et Barkmann, 1958), est en réalité inadaptée aux
peuplements lichéniques. En effet cette méthode ne permet de relever qu’une par-
tie notablement insuffisante des espèces réellement présentes sur la surface étu-
diée (de un quart à la moitié dans le cas des peuplements de lichens crustacés par
exemple), ce qui conduit à des relevés incomplets et par conséquent à des conclu-
sions qui peuvent être erronées. Roux (1990) a montré que seules les méthodes
du prélèvement partiel (Clauzade & Roux, 1975) et du prélèvement intégral
(Roux, 1981) sont satisfaisantes pour la réalisation des relevés de végétation liché-
nique, plus particulièrement la méthode du prélèvement intégral, qui seule permet
d’obtenir des recouvrements fiables et précis, même dans le cas des peuplements
de petits lichens crustacés.

Depuis, bon nombre de peuplements lichéniques ont été étudiés selon
l’une ou l’autre de ces méthodes : terricoles (Rieux, Ritschel & Roux, 1977), saxi-
coles (Casares & Llimona 1986 ; Clauzade & Roux 1975 ; Egea 1991 ; Egea &
Llimona 1987 ; Egea 1991 ; Llimona & Egea 1985 ; Roux 1978 ; Ménard 1997 ;
Roux & Egea 1992 ; etc.), corticoles (Abbassi Maaf & Roux 1987 ; Atienza 1990 ;
Boqueras i Bailina 1990 ; Bricaud, 1996 ; Giralt 1996 ; Roux & Bricaud 1990 ; etc.).
Cependant, les lichens foliicoles étaient restés jusqu’ici peu explorés du point de
vue phytosociologique en raison des difficultés de leur étude. La seule association
décrite, le Fellhaneretum bouteillei (Klement, 1955), est en effet basée sur des relevés
manifestement incomplets (3 espèces en moyenne seulement, alors que ce nom-
bre est de 10,5 selon Bricaud, 1996), car réalisés selon une méthode inadaptée.

Les lichens foliicoles ont fait surtout l’objet de travaux taxonomiques et
floristiques (par exemple Farkas 1987, 1993 etc., Sérusiaux 1979, 1984, 1996, etc.,
Vèzda, 1977, 1980, 1983, 1984, 1987, etc.) ou, plus rarement, de considérations éco-
logiques générales (Sérusiaux, 1989). Bricaud (1996) a cependant entrepris une
étude détaillée des peuplements de lichens foliicoles de la région méditerranéenne
française, où ils s’établissent essentiellement sur les feuilles persistantes et les
branchettes chlorophylliennes de Buxus sempervirens, beaucoup plus rarement sur
les feuilles de Quercus ilex, Hedera helix et sur les cladodes de Ruscus aculeatus
(Bricaud, 1996 ; Bricaud & al., 1991, 1993a, 1993b ; De Sloover & Sérusiaux 1984).
Les thalles de ces peuplements étant de petite taille et souvent peu reconnaissa-
bles sur le terrain, la méthode du prélèvement intégral s’imposait donc. Le prélè-
vement à effectuer devant être au moins égal à l’aire minimale quantitative des
peuplements étudiés, il était nécessaire de déterminer celle-ci dans une première
étape.

Bricaud & Roux (2000) ont montré que l’aire minimale des peuplements
lichéniques est particulièrement réduite – 30-50 cm2 pour l’aire minimale qualita-
tive, 50-80 cm2 pour la quantitative –, ce qui autorise l’étude de ces peuplements
par la méthode du prélèvement intégral. Cependant cette méthode doit être adap-
tée aux particularités des peuplements de lichens foliicoles, notamment parce
qu’ils s’établissent sur un milieu qui se modifie rapidement et qui a une durée
d’existence de seulement quelques années. Dans le cas de Buxus sempervirens, le
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phorophyte de très loin le plus fréquent dans la région étudiée, les lichens folii-
coles s’établissent sur les feuilles et les branchettes chlorophylliennes d’âges
variés. Il est donc nécessaire d’examiner dans un premier temps les modalités de
la croissance des rameaux du phorophyte.

MÉTHODES

Les modalités de la croissance des rameaux de buis ont été étudiées sur
le terrain entre 1991 et 1995, d’une manière synchronique (observation de
rameaux d’âges différents sur un même phorophyte) et diachronique (observation
de l’évolution dans le temps d’un même rameau), dans des stations de Provence
et du Languedoc occidental présentant des conditions écologiques variées.

Les cryptogames foliicoles prises en considération sont les lichens, les
champignons non lichénisés (lichénicoles ou non lichénicoles), ainsi que les bryo-
phytes. La nomenclature suit généralement celle des publications et ouvrages sui-
vants : pour les lichens, Clauzade & Roux (1985, 1987, 1989), Roux & al. (1994) ;
pour les champignons lichénicoles, Clauzade & al. (1989) ; pour les champignons
non lichénisés ni lichénicoles Ellis & Ellis (1988) ; pour les bryophytes, Düll (1983,
1984, 1985). Cependant, en raison des changements nomenclaturaux intervenus
depuis lors, des catalogues récents, plus particulièrement Clerc (sous presse),
Diederich et Sérusiaux (2000), Hafellner et Türk (2001), Llimona et Hladun
(2001), Nimis (1993), Santesson (1993), Scholtz (2000) et diverses publications ont
été pris en considération pour présenter une nomenclature actuelle. Les autorités
des espèces ne sont mentionnées ni dans le texte ni dans le tableau, mais en
annexe (Liste des espèces mentionnées).

Sur le terrain, on prélève intégralement un ensemble de rameaux portés
par la même branche et dont la surface foliaire est supérieure à l’aire minimale
quantitative du peuplement étudié (voir Introduction). Au laboratoire, les espèces
sont déterminées par les méthodes classiques (observation au stéréomicroscope
et au microscope à transmission, utilisation de réactifs chimiques, etc.) et leur
recouvrement est mesuré selon la méthode préconisée par Roux (1981, 1990),
c’est-à-dire sous le stéréomicroscope, au moyen d’une feuille de polyéthylène
transparente quadrillée, avec une précision d’environ 0,1 cm2.

RÉSULTATS

Particularités du phorophyte, le buis (Buxus sempervirens)

Modalités de la croissance des rameaux du buis

Dans la région méditerranéenne française, le débourrement des bour-
geons de Buxus sempervirens a lieu entre le 1er avril et le 15 mai. Il débute par
une phase d’étalement des feuilles qui y étaient contenues, suivie quelques jours
après par l’allongement de la pousse qui atteindra sa longueur définitive généra-
lement au mois de juin. À la base de cette pousse se remarquent les deux feuilles
écailleuses de l’enveloppe du bourgeon hivernal. Celles-ci peuvent persister jusqu’à
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deux ans après le débourrement et laissent à leur chute une cicatrice qui permet
pendant un certain temps de localiser leur emplacement.

Dans les cas les plus simples, le rameau cesse de croître en juin et ne
reprendra sa croissance que l’année suivante. Cependant, dans les stations étu-
diées, il se forme souvent une deuxième pousse au cours de la même année. Cette
deuxième phase de croissance peut se produire soit dès la fin juin, soit à la fin de
l’été ou à l’automne si les conditions climatiques ont été favorables. Cette
deuxième pousse présente généralement des caractéristiques semblables à la
première pousse, mais elle est ordinairement de plus petite taille et montre assez
souvent des feuilles avortées.

Il est en général possible, sur un rameau, de séparer les différentes pous-
ses successives, mais la distinction entre la première et la deuxième pousse
annuelle est souvent très délicate, voire impossible dans de nombreux relevés, et
s’avère rapidement illusoire au-delà de 3 ou 4 pousses. De toute manière, ce qui
est important dans le cadre de l’étude des peuplements lichéniques, c’est de dis-
tinguer les différentes classes d’âges relatifs de feuilles et de rameaux, même si
leur âge absolu ne peut pas toujours être précisé avec exactitude.

Durée de vie des feuilles

La durée de vie des feuilles de buis est assez variable selon les conditions
stationnelles. Dans les meilleures conditions, on peut distinguer jusqu’à 8 ou
9 pousses, ce qui correspond à une longévité de 4 ans ou 4 ans et demi. Par contre,
les rameaux récoltés dans des stations très ombragées et humides présentent sou-
vent des feuilles de 2 ans et demi à 3 ans au maximum (de 3 à 6 pousses), hormis
quelques feuilles éparses atteignant 4 ans. Enfin, dans les stations où les conditions
climatiques sont sévères (sécheresse estivale, sol très rocheux, altitude élevée), on
observe le plus souvent une seule pousse annuelle et les feuilles ont une longévité
de 3 à 4 ans.

Modifications de la tige avec l’âge

Jusqu’à l’âge de 2 ans environ la tige des jeunes rameaux présente une
cuticule recouvrant un parenchyme chlorophyllien et héberge donc fréquemment
des espèces foliicoles. Ensuite le parenchyme chlorophyllien est remplacé pro-
gressivement par un tissu subéreux, ce qui entraîne la coexistence sur le même
rameau de deux substrats différents : cuticule foliaire, susceptible d’accueillir des
espèces typiquement foliicoles, et rhytidome, présentant un mélange de flore folii-
cole et corticole.

Méthode de relevé

Le milieu que constitue un rameau feuillé de buis présente plusieurs dif-
férences importantes par rapport au rhytidome (« écorce ») des arbres et arbustes :

– le milieu est discontinu dans l’espace ; chaque feuille est un espace res-
treint, ce qui n’est pas sans conséquences sur la colonisation des rameaux feuillés,
les thalles ne pouvant pas s’étendre aux feuilles voisines ;

– le substrat chlorophyllien a une courte durée de vie et, sur le rameau
qui sera prélevé pour être relevé, les différentes parties n’ont pas le même âge ;

– enfin les surfaces chlorophylliennes comprennent non seulement les
feuilles, mais également certaines parties jeunes des tiges, qui constituent avant
leur subérification et leur lignification progressives un substrat favorable aux
lichens foliicoles.
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En fonction de ces particularités, il est possible d’envisager trois varian-
tes de la méthode du prélèvement intégral pouvant être appliquées aux peuple-
ments de lichens foliicoles.

Le dépouillement ordinaire

Dans cette méthode, très proche du prélèvement intégral classique, on
exclut du relevé les parties les plus jeunes (généralement les deux pousses les plus
récentes, sur lesquelles les lichens n’ont pas encore eu le temps de s’établir) et on
note les recouvrements en % des différents taxons s’établissant sur les parties
chlorophylliennes (feuilles et jeunes branchettes).

Le dépouillement du relevé par type de substrat

La réalisation de relevés par la méthode du dépouillement ordinaire
montre cependant que, dans bon nombre de cas, les deux substrats (feuilles et
branchettes chlorophylliennes) ne présentent pas une flore tout à fait identique en
raison de légères différences écologiques (voir plus loin). Il est donc souhaitable
d’étudier séparément les feuilles et les branchettes, autrement dit de préciser le
recouvrement de chaque espèce d’une part sur les feuilles d’autre part sur les
branchettes.

Le dépouillement du relevé par classes d’âge

Nous avons vu que l’un des caractères majeurs des peuplements foliico-
les est la rapidité avec laquelle ils s’établissent sur un substrat de courte durée de
vie. C’est un avantage considérable pour l’étude de la dynamique des peuplements
(installation, développement, successions), surtout dans le cas du buis où l’âge des
pousses peut être déterminé, au moins d’une manière relative (voir la section :
Modalités de croissance des rameaux du buis).

À la base de chacune des pousses de Buxus sempervirens on reconnaît les
feuilles squamiformes de l’enveloppe du bourgeon. Celles-ci persistent un certain
temps et permettent de dépouiller le relevé par classes d’âge (dernière pousse en
date : P1, avant-dernière : P2, etc.), tout en séparant, comme dans la méthode pré-
cédente, d’une part les feuilles, d’autre part les branchettes chlorophylliennes.

Cette méthode s’est révélée d’un grand intérêt dans la mise en évidence
de la dynamique des peuplements. Cependant, dans sa mise en œuvre, on peut
rencontrer plusieurs difficultés :

– d’une part les écailles squamiformes qui permettent de séparer les
pousses successives disparaissent progressivement à partir de la troisième ou de la
quatrième pousse. Des cicatrices et des épaississements de la tige permettent alors
en général de séparer les différentes classes d’âge, mais cette séparation s’avère
parfois délicate ;

– d’autre part la datation obtenue est toute relative et n’a de valeur que
pour le relevé réalisé, car il est en effet souvent difficile de savoir si l’on se trouve
dans le cas d’une croissance avec une ou deux pousses annuelles. Certains relevés
réalisés présentent ainsi 8 ou 9 pousses feuillées successives, alors que d’autres ne
montrent guère que 4 à 6 pousses ; en outre, des accidents de croissance peuvent
fausser l’interprétation des résultats.

Certaines précautions doivent donc être prises lors de la récolte du relevé
sur le terrain, et seule une certaine expérience de la méthode permet le choix de
branches bien conformées et ne présentant pas de ruptures de croissance mani-
festes. Dans la pratique il est en effet difficile de bien distinguer les différentes
classes d’âge sur des rameaux trop ramifiés, où ces ruptures sont très fréquentes.
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Étude d’un exemple de relevé

Parmi les divers relevés effectués selon la troisième variante (par classes
d’âge), à partir de laquelle il est aisé de déduire le résultat des deux autres, nous
proposons d’analyser un exemple relatif à une association bien connue, le
Fellhaneretum bouteillei Klement, 1955 (Tab.).

Relevé global

La colonne G du tableau permet de préciser que le peuplement relevé
appartient à la sous-association Fellhaneretum bouteillei Byssolometosum subdis-
cordantis Bricaud 1996, caractérisée par la dominance de Fellhanera bouteillei
(parasité par Neocoleroa lichenicola subsp. bouteillei) et de Byssoloma subdiscor-
dans (parasité par Ampullifera foliicola). On note de nombreuses transgressives
des peuplements corticoles, dont le recouvrement est cependant peu important.

Relevé par types de substrats

Les colonnes GF et GT du tableau montrent que les transgressives des
peuplements corticoles sont notablement plus abondantes sur les branchettes que
sur les feuilles, et que les bryophytes sont limitées aux branchettes. En effet, au
bout d’un laps de temps variable, les branchettes se subérisent partiellement et
perdent une partie de leur surface chlorophyllienne, acquérant ainsi, notamment
du fait de leur irrégularité, un pouvoir de rétention de l’eau supérieur à celui de
la surface foliaire. Le relevé des seules feuilles, plus homogène, est donc préféra-
ble dans le cadre d’une analyse phytosociologique classique.

Relevé par classes d’âges

Les colonnes F1-F7 et T1-T7 du tableau apportent des précisions beau-
coup plus intéressantes. Aucun taxon déterminable n’est relevé sur la première
pousse. Fellhanera bouteillei apparaît dès la seconde pousse. Byssoloma subdis-
cordans est nettement en retard par rapport à cette espèce et n’apparaît que sur
les feuilles de la 3e pousse (F3) et les branchettes chlorophylliennes de la
4e pousse (T4), alors que Fellhanera bouteillei commence à régresser en F5. On
met donc en évidence, à l’intérieur du même peuplement, une succession d’espè-
ces qui n’avait pas été observée sur le terrain. Cette succession a pour origine une
modification de la luminosité et de la durée de mouillage qui diminuent lorsque
l’âge de la pousse augmente, car celle-ci est en partie recouverte par de nouvelles
pousses qui interceptent une partie des rayons lumineux et des précipitations.

DISCUSSION

L’exemple ci-dessus et l’analyse de nombreux relevés de végétation
(Bricaud, 1996) par les trois variantes proposées, montre que la méthode du
dépouillement global doit être utilisée avec précautions, puisque les rameaux
chlorophylliens hébergent généralement davantage de transgressives des peuple-
ments corticoles que les feuilles. Il est donc nécessaire de s’assurer au préalable
que les deux types de supports sont à l’évidence colonisés par un même peuple-
ment suffisamment homogène.
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Tab. Tableau de relevés d’un Fellhaneretum bouteillei Byssolometosum subdiscordantis, illustrant
les trois variantes de la méthode de relevé proposée (recouvrements exprimés en % ; 0,0 indique
un recouvrement inférieur à 0,05 %). G : relevé global (feuilles plus tiges chlorophylliennes, à
l’exception de celles des pousses d’ordre 1) ; GF : relevé de l’ensemble des feuilles à l’exception
de celles des pousses d’ordre 1 ; GT : relevé de l’ensemble des tiges chlorophylliennes à l’excep-
tion de celles des pousses d’ordre 1 ; F1…F7 : sous-relevés des sept classes d’âges de feuilles ;
T1…T7 : sous-relevés des sept classes d’âges de tiges chlorophylliennes.

Localisation du relevé : France, Languedoc occidental, Méjannes-le-Clap (Gard), combe de la Font-des-
Noyers, alt. 130 m. 1994/06/02.



La méthode du dépouillement par type de substrats, beaucoup plus satis-
faisante, convient parfaitement à la réalisation de relevés phytosociologiques. Les
deux relevés partiels (correspondant respectivement aux feuilles et aux tiges
chlorophylliennes) peuvent être utilisés indépendamment s’ils sont suffisamment
distincts, ou réunis en un même relevé s’ils s’avèrent très semblables. Dans cer-
tains cas, l’un des deux substrats peut ne pas être étudié, lorsqu’à l’évidence il ne
présente que peu ou pas d’intérêt. Ce sont généralement les feuilles (à l’exclusion
de celles des deux premières pousses) qui seront examinées, sauf dans les stations
relativement peu humides où les peuplements de lichens foliicoles n’atteignent
leur développement normal que sur les rameaux chlorophylliens, qui, légèrement
rugueux, restent un peu plus longtemps humides.

La méthode du dépouillement par classes d’âges, bien que beaucoup
plus exigeante en temps de travail, présente des avantages considérables par
rapport aux deux précédentes. Elle permet en effet de suivre l’évolution du peu-
plement en fonction de l’âge des pousses, c’est-à-dire, dans les cas favorables, par
périodes successives de six mois. Ce pas de temps est suffisamment bref pour
permettre de représenter graphiquement la dynamique des espèces dominantes
du peuplement (Fig. 1) ou de groupes d’espèces (par exemple des transgressives
de peuplements corticoles). Dans l’exemple choisi, nous avons mis en évidence
l’existence d’éléments structuraux inférieurs à l’échelle de l’association et liés à
la dynamique des peuplements (succession d’espèces). Dans certains cas, il est
même possible de mettre en évidence la succession de peuplements, par exem-
ple le passage du Fellhaneretum bouteillei au Porinetum hoenelianae Bricaud
1996, plus sciaphile (Bricaud, 1996). Cette méthode est donc particulièrement
bien adaptée à l’étude de la dynamique des peuplements de lichens foliicoles
poussant sur Buxus sempervirens. En outre, les sous-relevés les plus représenta-
tifs peuvent être regroupés en un ou deux relevés phytosociologiques homogè-
nes. Enfin, il est évident que cette méthode pourra être étendue à l’étude des
peuplements foliicoles colonisant d’autres phorophytes, par exemple tropicaux,
dans la mesure où l’âge, au moins relatif, de leurs rameaux feuillés peut être
déterminé.
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Fig. 1. Installation et développement des deux espèces dominantes de lichens foliicoles dans le
Fellhaneretum bouteillei Byssolometosum subdiscordantis étudié, sur les feuilles (a) et les tiges
chlorophylliennes (b). B : Byssoloma subdiscordans ; F : Fellhanera bouteillei ; F1…F7 : feuilles
des pousses d’ordre 1…7 ; T1…T7 : tiges chlorophylliennes des pousses d’ordre 1…7.
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ANNEXE : LISTE DES ESPÈCES MENTIONNÉES

Ampullifera foliicola Deight.
Bacidia arceutina (Ach.) Arnold
Bacidia laurocerasi (Delise ex Duby) Zahlbr.
Bacidina vasakii (Vèzda) Vèzda [syn. Woessia vasakii (Vèzda) Sérus.]
Buxus sempervirens L.
Byssoloma subdiscordans (Nyl.) P. James
Chrysothrix candelaris (L.) J. R. Laundon
Fellhanera bouteillei (Desm.) Vèzda
Fellhaneropsis myrtillicola (Vèzda) Sérus. et Coppins
Frullania dilatata (L.) Dum.
Fuscidea lightfootii (Sm.) Coppins et P. James
Hypogymnia physodes (L.) Nyl.
Lecania cyrtellina (Nyl.) Sandst.
Metzgeria furcata (L.) Dum.
Mycosphaerella buxicola (DC.) Tomilin
Neocoleroa lichenicola (Hansf.) M. E. Barr [il s’agit de la subsp. bouteillei

(Bricaud, Cl. Roux et Sérus.) M. E. Barr, syn. Wentiomyces lichenicola (Hansf.)
D. Hawksw. subsp. bouteillei Bricaud, Roux et Sérus., ce qui n’est pas mentionné
dans le tableau faute de place]

Opegrapha varia Pers.
Parmelia caperata (L.) Ach.
Parmelia subaurifera Nyl.
Physcia adscendens (Fr.) H. Olivier
Rhynchostegiella tenella (Dicks.) Limpr.
Scoliciosporum sarothamni (Vain.) Vèzda
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