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1 Introduction 

L’impact des activités humaines sur les écosystèmes naturels ne cesse de s’étendre et de s’intensifier 

à l’échelle globale (Ripple et al., 2017). La mondialisation des échanges conduit au déplacement et à 

la propagation, au-delà de leur aire d’origine, d’espèces dont une partie se naturalise et, parfois, 

devient envahissante (Meyerson and Mooney, 2007). Le nombre d’espèces exotiques ne cesse 

d’augmenter sur la plupart des continents, et ce sans signe de saturation depuis les deux derniers 

siècles (Seebens et al., 2017). Ainsi, près de 4% de la flore vasculaire mondiale (soit environ 14 000 

espèces) est aujourd’hui naturalisée quelque part sur la planète (van Kleunen et al., 2015) et entre 5 

et 20% des espèces exotiques sont considérées problématiques (Lockwood et al., 2013). Les espèces 

exotiques envahissantes ont été identifiées comme l’un des principaux indicateurs du déclin de la 

biodiversité mondiale (Butchart et al., 2010) et participent, totalement ou partiellement, à l’extinction 

d’espèces, en synergie négative avec différentes menaces, en particulier dans les écosystèmes 

insulaires (Bellard et al., 2016). Aussi, ces changements de composition d’espèces transforment la 

structure et les flux de matière et d’énergie des écosystèmes (Vitousek, 1990). Au-delà des impacts 

écologiques, certains secteurs socio-économiques (e.g. santé humaine et animale, agriculture, 

exploitation forestière) paient le prix fort des invasions biologiques. La gestion des espèces exotiques 

envahissantes représente un coût estimé, dans le monde, à environ 162,7 milliards de dollars US en 

2017, avec des dépenses annuelles toujours croissantes et probablement sous-estimées (Diagne et al., 

2021). Ce constat soutient l’urgence d’affiner nos connaissances sur les mécanismes d'invasion afin 

de mieux anticiper et atténuer leur impact. 

Afin de comprendre les raisons du succès des espèces exotiques, la recherche de différences 

fondamentales avec les espèces indigènes est une approche très couramment utilisée (van Kleunen et 

al., 2010). La comparaison, de niches écologiques (i.e l’habitat pour lequel une espèce est adaptée, 

Grinnell, 1917) ou de traits fonctionnels (i.e caractéristique morphologique, physiologique ou 

phénologique mesurable et impactant la survie, Violle et al., 2007), entre espèces indigènes et 

exotiques est probablement l’approche la plus couramment utilisée. Cette méthode dichotomique a 

néanmoins été critiquée par plusieurs auteurs (Davis et al., 2011; Thompson and Davis, 2011). Selon 

ces derniers, le succès actuel des plantes, quel que soit leur origine, est surtout lié à une combinaison 

de traits avantageux dans les milieux perturbés et anthropisés (Thompson and Davis, 2011). Ainsi, la 

dominance de nombreuses espèces exotiques envahissantes dans un environnement traduit souvent 

une faible adaptation des espèces indigènes aux perturbations plutôt que des capacités compétitives 

de monopolisation des ressources agissant secondairement (MacDougall and Turkington, 2005). 

https://www.zotero.org/google-docs/?FyKfDp
https://www.zotero.org/google-docs/?52nRGY
https://www.zotero.org/google-docs/?DCcqZu
https://www.zotero.org/google-docs/?DCcqZu
https://www.zotero.org/google-docs/?DCcqZu
https://www.zotero.org/google-docs/?V9UsSs
https://www.zotero.org/google-docs/?b7npXE
https://www.zotero.org/google-docs/?fCVCTS
https://www.zotero.org/google-docs/?hRk57D
https://www.zotero.org/google-docs/?tLoQ1h
https://www.zotero.org/google-docs/?QlWOWe
https://www.zotero.org/google-docs/?QlWOWe
https://www.zotero.org/google-docs/?T7glPi
https://www.zotero.org/google-docs/?T7glPi
https://www.zotero.org/google-docs/?T7glPi
https://www.zotero.org/google-docs/?T7glPi
https://www.zotero.org/google-docs/?tsib1P
https://www.zotero.org/google-docs/?7lW4gd
https://www.zotero.org/google-docs/?O9fdVu
https://www.zotero.org/google-docs/?z43ouh
https://www.zotero.org/google-docs/?SiEl4i
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La modélisation de niches écologiques permet une comparaison, à l’échelle de l’habitat, entre 

les espèces indigènes et exotiques. Par exemple, en région méditerranéenne, les plantes exotiques 

envahissantes et les plantes indigènes occupent une niche écologique similaire (soutenant l'hypothèse 

“Habitat filtering”, Tableau 1) (Lambdon et al., 2008). Bien que la distribution des espèces exotiques 

et indigènes puisse être expliquée par les mêmes contraintes environnementales, les perturbations 

anthropiques favorisent plutôt l’installation des plantes exotiques en Nouvelle-Zélande (Pouteau et 

al., 2015) (hypothèse “Disturbance”, Tableau 1). Aussi, l’occupation de mêmes habitats peut 

conduire au déplacement ou à l’extinction locale d’espèces indigènes à cause de capacités 

compétitives supérieures des espèces exotiques, acquises de façon globale (hypothèse “Global 

competition”, Tableau 1) ou en échappant à leurs ennemis naturels (hypothèse “Evolution of 

increased competitive ability”, Tableau 1) (Callaway and Aschehoug, 2000). Le principal 

inconvénient de l’approche par comparaison de niches écologiques est qu’elle s’intéresse au résultat 

de l’interaction entre les espèces, sans incorporer les mécanismes sous-jacents (Gallien et al., 2010). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tableau 1 : Liste non-exhaustive d’hypothèses d’invasion et leurs attendus en termes de stratégies écologiques CSR. 

Seules les hypothèses dont il est fait référence dans le texte sont présentées. L’acronyme EEE désigne les Espèces 

Exotiques Envahissantes. 

 

Comparaison 

indigènes/exotiques

Hypothèse 

d’invasion
Définition

Attendu en 

termes de 

scores CSR

Limiting Similarity

Les EEE sont éloignées 

phylogénétiquement et 

fonctionnellement des espèces 

indigènes, ce qui minimise la 

concurrence directe (Macarthur 

and Levins, 1967)

CSR exotiques ≠

CSR indigènes

Global Competition

Les EEE sont plus compétitives 

que les indigènes, surtout en 

raison d’un nombre élevé 

d’introductions qui augmente les 

chances d’inclure un compétiteur 

(Alpert, 2006)

C exotiques

 > 

C indigènes

Evolution of increased 

competitive ability

La pression réduite des ennemis 

naturels dans l’environnement 

nouveau d’une EEE permet une 

allocation plus prononcée des 

ressources pour la compétition 

(Blossey and Notzold, 1995)

C exotiques 

> 

C indigènes

Disturbance

Un changement du régime de 

perturbations favorise l’installation 

des EEE en créant des espaces 

“sous-occupés” et en changeant la 

structure des communautés 

indigènes (Sher and Hyatt, 1999)

R exotiques

 > 

R indigènes

Hypothèse 1 : 
Stratégies écologiques  CSR 

différentes

https://www.zotero.org/google-docs/?5PHRip
https://www.zotero.org/google-docs/?5PHRip
https://www.zotero.org/google-docs/?5PHRip
https://www.zotero.org/google-docs/?vuf70B
https://www.zotero.org/google-docs/?vuf70B
https://www.zotero.org/google-docs/?cfQoR7
https://www.zotero.org/google-docs/?HN1c2r
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L’approche fonctionnelle, plus mécaniste, s’intéresse généralement à la différence des valeurs 

de traits fonctionnels entre espèces indigènes et exotiques (van Kleunen et al., 2010). Certaines 

différences de traits fonctionnels, souvent liées aux capacités d’acquisition des ressources, semblent 

augmenter le potentiel invasif (hypothèse “Limiting similarity”, Tableau 1). Il a par exemple été 

démontré que les arbres exotiques d’Argentine avaient des valeurs de surface spécifique foliaire 

(SLA) plus élevées (Zeballos et al., 2014). D’autres caractéristiques fonctionnelles semblent 

similaires entre espèces indigènes et exotiques, comme la capacité de séquestration du carbone chez 

de nombreuses plantes d’Australie (Leishman et al., 2010). Finalement, seul un nombre limité de 

traits fonctionnels, comme la fécondité (hypothèse “Propagule Pressure”, Tableau 1) ou l’utilisation 

des ressources, semble systématiquement plus important chez les espèces exotiques envahissantes 

(Pyšek and Richardson, 2007). Cependant, les valeurs de traits fonctionnels isolés s’intéressent à une 

seule dimension de l’utilisation de l’environnement, sans tenir compte des compromis dans 

l’allocation pour les ressources. 

L’approche multi-dimensionnelle des traits se présente comme prometteuse pour une 

compréhension plus intégrative des différences entre espèces indigènes et exotiques (Ordonez et al., 

2010). Les stratégies écologiques, compromis et combinaisons entre différents traits fonctionnels, 

reflètent des processus d’acquisition, d’investissement et d’utilisation des ressources par les plantes, 

leur permettant de survivre et d’augmenter leur fitness (Wright et al., 2004). En effet, les espèces 

peuvent posséder des combinaisons de traits fonctionnels différents pour accéder à une même 

Habitat Filtering

Les EEE sont pré-adaptées aux 

conditions abiotiques du nouvel 

écosystème (Weiher and Keddy, 

1999)

Pas d’attendu particulier

Propagule Pressure

Le succès d’une invasion est le 

résultat d’un nombre suffisant de 

propagules introduites ou 

produites (Simberloff, 2009)

Pas d’attendu particulier

Enhanced Mutualists

Les EEE bénéficient de 

mutualismes (associations 

mycorhiziennes) plus forts dans 

l'aire d'introduction (Callaway et al., 

2001)

Pas d’attendu particulier

Novel Weapons

Les EEE possèdent des attributs 

nouveaux (composés 

allélopathiques par exemple), qui 

favorisent leur survie au dépend 

des espèces voisines (Callaway 

and Ridenour, 2004)

Pas d’attendu particulier

Hypothèse 2 : 
Stratégies écologiques CSR 

similaires

https://www.zotero.org/google-docs/?broken=wlQatk
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=1uLVcK
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=yVwuHJ
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=DWBHWa
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=b5PdOg
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=b5PdOg
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=aRCfR0
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stratégie écologique (Araujo da Costa et al., 2020). Enfin, l’approche des stratégies écologiques est 

plus facile à connecter aux hypothèses d’invasion que les approches trait-centrées (Tableau 1). 

La théorie de sélection r/K est l’une des plus anciennes et suggère qu’il existe deux stratégies 

centrales de colonisation et de compétition au sein d’une communauté (MacArthur and Wilson, 

1967). Les espèces dotées de fortes capacités de colonisation auront une aire géographique large mais 

seront peu dominantes dans une communauté locale (stratèges r), tandis que les espèces compétitives 

localement seront moins répandues sur de larges distances (stratèges K). Grime élargit cette théorie 

en formulant la théorie CSR (Compétitrice-tolérante au Stress-Rudérale) pour les plantes (Grime, 

1974). D’après celle-ci, la dynamique et la structure de la végétation résultent des compromis 

adaptatifs entre de multiples traits fonctionnels corrélés, en réponse à la compétition biotique, aux 

stress et aux perturbations de l’environnement (Grime, 1977, 1974). Le stress est défini comme 

“toutes les contraintes externes à la végétation qui limitent la production de matière sèche sur toute 

ou partie de la plante” (Grime, 2001). La perturbation est caractérisée comme “une destruction 

partielle ou totale de la biomasse de la plante, provenant d’activités d’herbivores, de pathogènes, 

d’humains ou de phénomènes climatiques” (Grime, 2001). Les compromis évolutifs entre la 

compétition, la résistance et la résilience aux perturbations permettent de définir des stratégies 

écologiques spécifiques au sein d’un espace adaptatif composé de trois axes (Grime and Pierce, 

2012). Les “compétiteurs” (stratèges C) survivent dans des habitats stables et productifs grâce à une 

capacité à monopoliser efficacement les ressources, notamment par leur dynamique spatiale (grande 

taille d’individus et d’organes). Les “tolérants au stress” (stratèges S) protègent leurs performances 

métaboliques dans des environnements variables ou pauvres en ressources. Ils investissent dans la 

capacité de rétention des ressources et de résistance (taille souvent réduite, tissus denses et 

persistants). Enfin, les “rudérales” (stratèges R) sont des espèces pionnières de zones perturbées (e.g. 

habitations, friches, bord des chemins) avec une croissance rapide, une forte reproduction et une 

dispersion importante (Grime, 2001; Grime and Pierce, 2012). Le triangle de Grime offre une 

approche pratique et quantitative pour comparer les fonctions des plantes et évaluer comment les 

compromis entre traits fonctionnels peuvent faciliter la naturalisation ou l’invasion d’espèces 

exotiques (Guo et al., 2022, 2018). 

Certains auteurs ont proposé une méthode standardisée et généralisable de positionnement des 

espèces au sein de l’espace adaptatif CSR de Grime, basée sur des “soft traits”, i.e. des traits 

accessibles et facilement mesurables sur le terrain comme la taille et le poids des feuilles, corrélés à 

des “hard traits”, i.e. des traits liés à la physiologie fondamentale plus difficilement accessibles sur 

le terrain, comme le taux de croissance ou la longévité des feuilles (e.g. Caccianiga et al., 2006; 

Hodgson et al., 1999; Pierce et al., 2013, 2007). En 2017, Pierce et al. (2017) mettent au point un 

https://www.zotero.org/google-docs/?HImsCl
https://www.zotero.org/google-docs/?32sYQH
https://www.zotero.org/google-docs/?32sYQH
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=2rQsOx
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=2rQsOx
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=hppa7R
https://www.zotero.org/google-docs/?yyxxIx
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=qFtVY9
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=9Kx5xi
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=9Kx5xi
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=Bn5WqB
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=xRA0gH
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=cCVZJp
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=cCVZJp
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outil pratique d’ordination CSR, calibré à l’échelle mondiale à partir de milliers d’espèces de plantes 

vasculaires (toutes formes de vie confondues) : “StrateFy”. Cet outil permet d’estimer des scores CSR 

continus à partir de l’évaluation du compromis entre trois traits foliaires : 1) la surface foliaire (Leaf 

Area, LA) qui détermine la capacité d’interception de la lumière et représente le spectre de la taille 

de la plante (Díaz et al., 2016), 2) la surface foliaire spécifique (Specific Leaf Area, SLA) matérialisant 

l'acquisition des ressources et, enfin, 3) le contenu en matière sèche (Leaf Dry Matter Content, 

LDMC) indiquant la conservation des ressources (Díaz et al., 2016; Pierce et al., 2017). Ces trois 

traits foliaires sont représentatifs de la variation des principaux traits fonctionnels de l’ensemble de 

la plante et reflètent ainsi l’utilisation des cycles d’énergie et de matière dans l’écosystème (Díaz et 

al., 2016; Pierce et al., 2017, 2014). L’outil “StrateFy” est généralement applicable aux plantes 

vasculaires (Guo et al., 2018; Rosado and Mattos, 2017) et a été testé et validé par plusieurs études 

(Han et al., 2021; Li and Shipley, 2017; May et al., 2017). Il a été majoritairement utilisé sur deux 

niveaux d’analyse : 1) soit à l’échelle de communautés végétales au sein d’écosystèmes plus ou moins 

vastes afin d’évaluer la fiabilité de la méthode dans la prédiction de structuration des communautés, 

2) soit comme outil de comparaison des espèces indigènes et exotiques. Néanmoins, aucune étude, à 

notre connaissance, ne considère conjointement les deux niveaux d'analyse. 

Quelques auteurs ont utilisé l’outil “StrateFy” pour appréhender les stratégies écologiques 

CSR au sein de communautés végétales ligneuses (Araujo da Costa et al., 2020; Rosado and Mattos, 

2017; Rosenfield et al., 2019; Wen et al., 2022). Dans les forêts subtropicales du sud du Brésil, il a 

été observé que la température influence les stratégies écologiques des communautés, 

majoritairement C en conditions chaudes et S en conditions plus froides (Rosenfield et al., 2019). En 

effet, les stratégies CS sont souvent associées aux environnements stables (tropicaux ou subtropicaux) 

avec des saisonnalités moindres (Pierce et al., 2017). A l’inverse, deux autres études, menées à échelle 

locale, ont montré que les communautés végétales convergent vers des stratégies S/CS dans un 

écosystème côtier limité en ressources (Araujo da Costa et al., 2020; Rosado and Mattos, 2017). 

Plus récemment, deux études ont comparé les stratégies écologiques CSR d’espèces indigènes 

et exotiques grâce à l’outil “StrateFy”. La première a comparé, à l'échelle régionale, en milieu tempéré 

(Italie) et sur un gradient altitudinal contrasté (de 10 à 4000 m d’altitude), les différences de stratégies 

écologiques entre différentes formes de vie d’espèces indigènes et exotiques (Dalle Fratte et al., 

2019). Les stratégies écologiques CSR se sont révélées similaires entre espèces indigènes et exotiques 

chez les plantes non-arborescentes. Les arbres exotiques se sont, eux, montrés significativement plus 

compétitifs que les arbres indigènes (Dalle Fratte et al., 2019). Par ailleurs, Guo et al. ont démontré 

que les espèces exotiques envahissantes étaient majoritairement plus compétitrices (Guo et al., 2022). 

Ensuite, une étude plus locale a comparé les espèces indigènes et exotiques dans cinq types de forêts 

https://www.zotero.org/google-docs/?broken=fkCQQu
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=wqKLuW
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=JEvHyV
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=JEvHyV
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=DoOinn
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=OJwemz
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=L8dAzC
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=L8dAzC
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=4mveCk
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=7qCtRR
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=CMVukd
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=ZYLx73
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=ZYLx73
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sur un gradient modéré de l’île tropicale de Porto-Rico (Rojas‐Sandoval et al., 2022). Les espèces 

indigènes et exotiques ont dévoilé des stratégies écologiques convergentes dans quatre types de forêts 

(semi-xérophiles, mésophiles, hygrophiles, ombrophiles) et divergentes en forêt sèche, où les 

exotiques privilégient une stratégie C et les indigènes une stratégie S. 

Finalement, la méthode de Pierce et al. (2017) n’a, à notre connaissance, jamais été appliquée 

sur une échelle locale présentant des conditions environnementales très contrastées (habitat stable et 

productif à basse altitude, gradient altitudinal associé à une forte variation de températures, divers 

degrés d’anthropisation), permettant potentiellement d’accéder à une diversité importante de 

stratégies écologiques. Après évaluation de la méthode “StrateFy” sur notre zone d’étude, les 

stratégies écologiques CSR des espèces exotiques et indigènes seront comparées. Nous tenterons 

spécifiquement de répondre aux questions suivantes : 

(i) Les trois traits foliaires proposés par Pierce et al. (2017) sont-ils robustes pour prédire, 

localement, l’évolution attendue des stratégies écologiques CSR le long d’un triple gradient 

environnemental de concurrence pour l’espace et les ressources disponibles, de stress et de 

perturbation ? On s’attend, au sein d’une communauté (assemblage d’espèces sur une parcelle), et 

indépendamment de l’origine des espèces, à une augmentation du score C avec la surface terrière du 

peuplement forestier, à une augmentation du score S avec l’altitude et à un score R plus élevé en 

conditions perturbées. Si ce n’est pas le cas, cela pourrait refléter une limite de l’approche “StrateFy” 

ou de notre plan d’échantillonnage. 

(ii) Les stratégies écologiques CSR sont-elles convergentes ou divergentes entre espèces 

indigènes et exotiques ? Deux hypothèses peuvent être attendues : 

1) D’une part, si les stratégies divergent, au moins trois scénarii sont possibles : 1.1) si l’hypothèse 

de “Limiting similarity” s’applique, une différence, au moins sur l’un des axes CSR, sera significative, 

1.2) si les espèces exotiques sont plus compétitives que les indigènes (hypothèses de “Global 

competition” et “Evolution of increased competitive ability”), les premières présenteront des scores 

C plus élevés que les dernières, 1.3) si les espèces exotiques tirent davantage profit des perturbations 

humaines, des scores R plus élevés sont attendus pour les exotiques. 

2) D’autre part, si les stratégies convergent, cela pourrait : 2.1) soutenir l’hypothèse d’un filtrage 

environnemental des espèces et, plus généralement, confirmer la vision de Davis et al. (2011) et 

Thompson and Davis (2011) qu'il n'existe pas de différence fonctionnelle fondamentale entre espèces 

exotiques et indigènes ou 2.2) s’expliquer par d’autres caractéristiques liées au succès des espèces 

exotiques qui sortent du cadre conceptuel CSR (Tableau 1). 

https://www.zotero.org/google-docs/?broken=1V7F6F
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=1V7F6F
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=1V7F6F
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2 Matériel et Méthode  

2.1 Site d’étude et plan d’échantillonnage 

Les îles sont reconnues comme des lieux d’études propices à l’explication de mécanismes écologiques 

et évolutifs qui sous-tendent la formation de nouvelles espèces et la mise en place des communautés 

(Whittaker et al., 2017). Elles sont aussi particulièrement sensibles aux invasions biologiques, 

notamment en raison du “syndrome insulaire” (Macarthur and Levins, 1967), prédisant notamment 

une diminution de la compétitivité et du taux de reproduction des espèces (Carlquist, 1966). Aussi, 

les filtres à la dispersion sur de longues distances induisent des changements de proportion des 

différents groupes taxonomiques et fonctionnels sur les îles en comparaison aux continents 

(phénomène de disharmonie, Carlquist, 1966), ce qui conduit probablement à la sous- ou sur-

représentation de certains traits fonctionnels chez les espèces insulaires (Whittaker and Fernandez-

Palacios, 2007). L’étude des stratégies écologiques offre un axe de compréhension original des 

interactions entre les espèces indigènes et exotiques insulaires dans le but d’aider à comprendre 

l’impact et prédire le succès d’établissement des espèces exotiques (Barton and Fortunel, 2023; 

Schrader et al., 2021). La Réunion est l’île la plus récente (âgée de 2-3 millions d’années) de l’archipel 

des Mascareignes (océan Indien). Le climat est tropical, caractérisé par deux saisons : un été austral 

chaud et pluvieux, durant lequel l’étude a été conduite (mars 2023), suivi d’un hiver relativement 

frais et sec (Météo-France, 2022). La Réunion présente une forte diversité d’écosystèmes très distincts 

et structurés le long d’un gradient altitudinal s’élevant du niveau de la mer à 3070 m au centre de l’île 

(Piton des Neiges) et à 2631 m au sud (Piton de La Fournaise, toujours actif) (Cadet, 1977). La 

présence de forts gradients environnementaux sur de courtes distances fait de l’île un modèle d’étude 

approprié pour évaluer un outil pratique d’ordination des stratégies CSR des plantes ligneuses (Pierce 

et al., 2017). Pleinement occupée par les humains depuis seulement 350 ans, La Réunion possède 

cependant une forte diversité d’espèces exotiques, avec plus de 2000 plantes déclarées envahissantes 

ou potentiellement envahissantes (DEAL, 2023). 

Le site d’étude se trouve plus précisément au sud de l’île, sur la commune de Saint-Philippe 

(Fig. 1.A), majoritairement dans le cœur du Parc National de La Réunion. 

Un réseau de parcelles est mis en place du niveau de la mer jusqu’aux abords du Piton de La 

Fournaise, à 2100 m d’altitude (Fig. 1.A). Les conditions de pluviométrie sur l’ensemble de la zone 

d’échantillonnage sont relativement homogènes, avec une gamme de précipitations annuelles entre 

6000 et 7000 mm/an (Météo-France, 2022). En revanche, la température moyenne annuelle sur 

l’ensemble des sites d’étude présente une forte variabilité, allant de 26°C à 12°C, à l’origine d’un 

étagement altitudinal prononcé de la végétation. Au sein de la zone d’étude, quatre principaux types 

de forêts sont retrouvés, avec des degrés de modification anthropique variables. Du niveau de la mer 

https://www.zotero.org/google-docs/?uk6HfH
https://www.zotero.org/google-docs/?Qexxr0
https://www.zotero.org/google-docs/?KmSeFt
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?VQoqbe
https://www.zotero.org/google-docs/?OqhG6b
https://www.zotero.org/google-docs/?OqhG6b
https://www.zotero.org/google-docs/?dOQyjs
https://www.zotero.org/google-docs/?dOQyjs
https://www.zotero.org/google-docs/?broken=oTFMSi
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https://www.zotero.org/google-docs/?eqRJqm
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à 900 m d’altitude, la végétation est typique des forêts humides de basse altitude avec de grands arbres 

formant une canopée continue (Cadet, 1977; Strasberg et al., 2005). Cet habitat est le plus impacté 

par les activités humaines (déforestation, agriculture, plantations forestières, urbanisation) et 

l’invasion par des espèces exotiques (Strasberg et al., 2005). Une forêt humide sub-montagneuse 

dense est trouvée entre 900 m et 1300 m, puis une forêt montagneuse entre 1300 m et 1800 m, 

présentant des fougères arborescentes (Cyatheaceae), des palmiers (Arecaceae) et des arbres bas, 

allongés, entremêlés, recouverts d’épiphytes (Cadet, 1977; Strasberg et al., 2005). Ces habitats de 

moyenne et haute altitude sont peu touchés par les perturbations humaines. Aux altitudes les plus 

élevées, entre 1800 m et 2100 m, la végétation est de type subalpine arbustive dominée par des 

Ericaceae et des Asteraceae. 

Un échantillonnage tous les 300 m d’altitude est réalisé sur l’ensemble du gradient, soit huit altitudes 

échantillonnées nommées de A à H (Fig. 1.B). Les différents sentiers de randonnée (sentier dit 

“Jacques Payet”, sentier GRR2) et la route de Mare-Longue, longeant le réseau de parcelles sont 

utilisés comme variable de perturbation anthropique dont on testera l’effet sur l’importance de la 

stratégie R des plantes. Ainsi, au sein de chaque altitude étudiée, deux parcelles de 10 m × 10 m sont 

tracées (soit 16 parcelles de 100 m² sur l’ensemble du gradient), l’une en bord de route ou de sentier 

de randonnée (modalité “Bord de sentier”) et l’autre à environ 50 m (modalité “Hors sentier”) (Fig. 

1.C). Sur chacune de ces altitudes, un capteur de température et d’humidité relative MadgeTech est 

positionné (du 9 mars 2023 au 9 mai 2023) afin de quantifier l’intensité du stress (température). 

https://www.zotero.org/google-docs/?BvhPKA
https://www.zotero.org/google-docs/?BvhPKA
https://www.zotero.org/google-docs/?BvhPKA
https://www.zotero.org/google-docs/?y86u82
https://www.zotero.org/google-docs/?wqPeSF


9 
 

 

2.2 Structure et composition spécifique des parcelles 

Dans chacune des 16 parcelles, l’ensemble des individus ligneux possédant un diamètre à hauteur de 

poitrine (Diameter at Breast Height, DBH) supérieur ou égal à 1 cm est considéré. Le DBH de chaque 

tige est mesuré avec un mètre ruban ou un pied à coulisse à 1,30 m du sol et en suivant l’inclinaison 

de l’individu dans l’espace. Les espèces présentant un stipe (palmiers, fougères arborescentes, 

pandanus) et répondant à ces mesures sont également échantillonnées mais les lianes sont exclues. 

La surface terrière G, mesure du recouvrement des arbres à hauteur de poitrine et exprimée en m²/100 

m², est calculée pour chacune des parcelles selon la formule : G = 
𝜋×(𝐷𝐵𝐻)²

4
. 

La description structurelle de la végétation est complétée par la mesure de la hauteur maximale (de 

la base du tronc jusqu’à la feuille la plus haute de la tige la plus haute) de chaque individu à l’aide 

d’une pige télescopique. Afin de déterminer la composition en espèces, chaque individu est identifié 

et étiqueté avec un numéro unique et un code espèce à six lettres (trois premières lettres du genre et 

trois premières lettres de l’espèce, en latin). Les taxons infraspécifiques ont été regroupés au niveau 

de l'espèce. La caractérisation de l’origine géographique de chaque espèce s’appuie sur l’Index de la 

flore vasculaire de La Réunion (CBNM, 2017) (Annexe 1). 

2.3 Mesure des traits foliaires 

Toutes les espèces ligneuses retrouvées sur le plan d’échantillonnage font l’objet de mesures de traits 

foliaires (LA, SLA, LDMC). Pour cela, quatre individus adultes de chaque espèce sont sélectionnés 

pour le prélèvement de feuilles afin de limiter les effets de l’ontogenèse. Le choix des quatre individus 

Figure 1 : Localisation du dispositif expérimental. A. Topographie de l’île de La Réunion et position des parcelles 

échantillonnées sur la commune de Saint-Philippe, au sud. B. Zoom sur le plan d’échantillonnage le long d’un 

gradient d’altitude aux abords du Piton de La Fournaise (du niveau de la mer à 2100 m). Des parcelles sont mises en 

place tous les 300 m, soit huit altitudes échantillonnées nommées A à H. C. Design expérimental des deux parcelles 

de 100 m² distantes d’au moins 50 m (“Bord de sentier” en rouge, “Hors sentier” en bleu) échantillonnées à chaque 

altitude. 
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repose principalement sur la gamme d’altitude occupée par chaque espèce sur les parcelles du 

gradient (Annexe 2). Ainsi, deux individus sont sélectionnés au sein des parcelles de “Bord de 

sentier”, l’un à l’altitude minimale où l’espèce se trouve et l’autre à l’altitude maximale. De façon 

similaire, deux autres individus sont prélevés aux deux extrêmes de la gamme d’altitude de l’espèce 

au sein des parcelles “Hors sentier” (Annexe 3). Ce choix méthodique des individus au sein de la 

gamme altitudinale de l’espèce et au sein des deux modalités de perturbation permet de limiter la 

variabilité intraspécifique potentielle des feuilles et d’obtenir des valeurs de traits représentatives des 

espèces. 

Sur chaque individu (n = 4 individus/espèce), cinq feuilles matures, saines (sans symptômes 

de maladie ou marques d’herbivorie) et exposées autant que possible à la lumière directe (feuilles “de 

canopée”) sont récoltées à l’aide d’un sécateur ou d’un échenilloir, soit un total de 20 feuilles par 

espèce (Annexe 3). Les feuilles des espèces protégées sont prélevées par une personne munie d’un 

agrément (Christophe Lavergne, CBN-CPIE Mascarin). Les feuilles récoltées sont disposées dans un 

coton humide puis dans un sac plastique zippé annoté (date, parcelle, code espèce, numéro de 

l’individu). Le transport des échantillons se fait dans une glacière et la conservation au réfrigérateur 

pour une analyse sous 48h maximum. Cette méthode permet d’éviter la déshydratation des feuilles 

avant la mesure de la surface foliaire (LA) et la pesée du poids frais (Leaf Fresh Weight, LFW). Ce 

protocole suit l’ensemble des recommandations de Pérez-Harguindeguy et al. (2016). Il a été appliqué 

autant que possible, mais certaines collectes de feuilles se sont avérées impossibles, soit à cause de la 

hauteur trop importante de l’individu à prélever, soit à cause du peu de feuilles qu’il présentait (e.g. 

palmiers et fougères arborescentes). Au total, 17 espèces (21%) sont concernées par une récolte 

partiellement incomplète d’individus (sept espèces, 8,75%) et/ou de feuilles (13 espèces, 16,25%). 

Au laboratoire, les analyses de feuilles considèrent le limbe et le pétiole pour les feuilles 

simples et les folioles et le rachis pour les feuilles composées. D’abord, le LA (exprimée en mm²) est 

déterminé avec un appareil Li-Cor constitué d’un scanner portatif (LI-3000C) imbriqué dans un 

convoyeur (LI-3050C) sur lequel sont disposées les feuilles à analyser (Annexe 4). Chaque valeur de 

LA est définie par la moyenne de trois mesures répétées de surface de la même feuille afin de s’assurer 

de la justesse de la mesure. Au vu de leur taille particulière, la surface des frondes de fougères 

arborescentes et des palmes de palmistes noirs (Acanthophoenix crinita) ainsi que les feuilles petites 

et étroites de branle vert (Erica reunionensis) sont mesurées à partir de photos avec le logiciel de 

retouche d’images Gimp. Chaque feuille est pesée avec une balance de précision pour déterminer le 

LFW (exprimé en mg). Les cinq feuilles de chaque individu sont mises en étuve à 60°C pendant 48h 

minimum (Pérez-Harguindeguy et al., 2016) (Annexe 4). Ce temps permet l’assèchement complet 

des feuilles pour réaliser la pesée de la masse sèche (Leaf Dry Weight, LDW, exprimé en mg).  
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Les mesures de LA, LFW et LDW réalisées pour chaque feuille sont moyennées au niveau de 

l’individu (moyenne des cinq feuilles par individu) puis au niveau de l’espèce (moyenne des quatre 

individus par espèce) afin d’obtenir une valeur unique par espèce. Ces mesures sont ensuite utilisées 

pour calculer le SLA (exprimé en mm².mg-1), défini comme le rapport entre LA et LDW, et le LDMC 

(exprimé en %), défini comme le rapport entre LDW et LFW multiplié par 100. Puis les valeurs de 

traits obtenues sont converties en scores de stratégie écologique CSR (notées C : S : R, exprimées 

en %) grâce à la méthode StrateFy de Pierce et al. (2017). Ces scores sont calculés à partir du LA 

pour le score C, du LDMC pour le score S et du SLA pour le score R. Les équations permettant de 

convertir les valeurs de traits fonctionnels foliaires en stratégies écologiques sont issues d'une analyse 

en composante principale calibrée avec des données floristiques mondiales 

2.4 Analyse des données 

L’évaluation de la robustesse des trois traits foliaires (LA, SLA, LDMC, Annexe 5) pour prédire, 

localement, l’évolution des stratégies écologiques CSR se base sur des gradients et métriques propres 

à chaque stratégie. La compétitivité C est analysée en fonction de la surface terrière de chaque 

parcelle, la tolérance au stress S est analysée en fonction de l’altitude et, enfin, la rudéralité R est 

analysée en fonction de la modalité “Bord de sentier” ou “Hors sentier”. Les scores CSR sont analysés 

à l’échelle de la communauté (assemblage d’espèces au sein d’une parcelle d’échantillonnage), l’idée 

étant de voir si le peuplement, dans son ensemble, possède des stratégies associées aux contraintes 

spécifiques de chaque environnement. Les espèces exotiques ne sont donc pas dissociées des 

indigènes. Quatre niveaux d’analyse sont regardés pour agréger les scores CSR au niveau de la 

communauté. Dans le premier niveau d’analyse, la stratégie C, S ou R d’une communauté est 

représentée par la moyenne des scores des espèces présentes dans chaque parcelle. Autrement dit, on 

attribue le même poids à toutes les espèces présentes, indépendamment de leur fréquence dans la 

communauté. Dans le second niveau d’analyse, les scores CSR sont pondérés par l’abondance relative 

de chaque espèce (nombre d’individus de l’espèce/nombre d’individus total de la parcelle). Dans le 

troisième niveau d’analyse, les scores CSR sont pondérés par la densité de tiges relative de chaque 

espèce (nombre de tiges de l’espèce/nombre de tiges total de la parcelle). Enfin, dans le quatrième 

niveau d’analyse, les scores CSR sont pondérés par la surface terrière de chaque espèce (surface 

terrière de l’espèce/surface terrière totale de la parcelle). Après vérification des conditions 

d’utilisation (indépendance, normalité et homogénéité de la variance), les modèles statistiques utilisés 

sont des modèles logarithmiques pour le score C en fonction de la surface terrière, et des modèles 

polynomiaux d’ordre 3 pour le score S en fonction de l’altitude. Les conditions d’utilisation d’un test 

paramétrique (test de Student) n’étant pas respectées, la comparaison des moyennes des scores R 

entre les parcelles de “Bord de sentier” et les parcelles “Hors sentier” est réalisée avec un test non-

https://www.zotero.org/google-docs/?KI9rwZ
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paramétrique de Wilcoxon-Mann-Whitney. 

Finalement, après un diagnostic quant à la fiabilité des scores de stratégie écologique attribués 

par l’approche StrateFy, chaque espèce est positionnée dans le triangle CSR tracé avec le package 

“ggtern” du logiciel R (Hamilton and Ferry, 2018). La stratégie écologique des espèces indigènes 

(endémiques incluses) est comparée à celle des exotiques. Des tests statistiques non-paramétriques 

de Wilcoxon-Mann-Whitney sont utilisés pour évaluer la différence en termes de scores C, S ou R 

entre espèces indigènes et exotiques. L’ensemble des analyses est réalisé avec le logiciel R, version 

4.2.3 (R Core Team, 2023). 

3 Résultats 

3.1 Description générale des parcelles échantillonnées 

Sur l’ensemble du gradient, soit sur une surface totale de 1600 m², 80 espèces différentes de plantes 

ligneuses représentées par 1642 individus et 2062 tiges sont recensées. Parmi ces espèces, 70 sont 

indigènes (dont sept sont légalement protégées à La Réunion) et 10 sont exotiques (Annexe 1) et 

représentées par 183 individus et 227 tiges. La richesse spécifique au sein des parcelles (100 m²) suit 

une courbe en cloche le long du gradient altitudinal (pseudo-R² = 0.84, P < 0,001, régression 

polynomiale d’ordre 2, Fig. 2.A). Elle augmente du niveau de la mer jusqu’à 900 m où le maximum 

est atteint avec 28 ou 29 espèces (Fig. 2.A). Ensuite, la richesse spécifique des parcelles diminue 

jusqu’à 2100 m (Fig 2.A), et se constitue uniquement d’espèces indigènes. La densité d’arbres et 

arbustes, autrement dit le nombre d’individus sur une parcelle, et la densité de tiges suivent une 

tendance similaire, en cloche, à la richesse spécifique (pseudo-R² = 0.46, P = 0,018, régression 

polynomiale d’ordre 2, Fig. 2.C ; pseudo-R² = 0.42, P = 0,029, régression polynomiale d’ordre 2, Fig. 

2.D). Le pic de densité d’arbres se trouve également à 900 m avec 290 arbres sur 100 m² en moyenne 

(Fig. 2.C). La densité de tiges au sein des parcelles augmente jusqu’à 900 m (presque 400 tiges 

échantillonnées en bord de sentier) puis diminue (Fig. 2.D). En revanche, la moyenne des DBH au 

sein de chaque parcelle suit la tendance inverse. La moyenne des DBH d’une parcelle est d’environ 

8 cm au niveau de la mer puis diminue jusqu’à un minimum de 3 cm en moyenne à 900 m puis 

remonte entre 6 et 8 cm au-delà (pseudo-R² = 0.30, P = 0,094, régression polynomiale d’ordre 2, Fig. 

2.E). Enfin, la moyenne des hauteurs des individus de chaque parcelle diminue linéairement avec 

l’altitude (R² = 0.56, P < 0,001, régression linéaire, Fig. 2.F). Du niveau de la mer jusqu’à 600 m, les 

arbres mesurent en moyenne 6 m de hauteur et atteignent en moyenne 4 m à 2100 m (tendance 

également perceptible en Annexe 6). 

De manière générale, la proportion d’espèces et d’individus exotiques diminue avec l’altitude 

(Fig. 2.B). Au niveau de la mer, sept espèces sont rencontrées en “Bord de sentier”, dont six sont 

https://www.zotero.org/google-docs/?3URJ9r
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exotiques, représentant 97% des individus de la parcelle (Fig. 2.B). Cette proportion reste très 

importante en parcelle “Hors sentier” avec quatre espèces exotiques sur sept et 76,5% d’individus 

exotiques. La moitié des espèces exotiques (cinq sur dix) sont présentes uniquement dans les parcelles 

au niveau de la mer, avec de fortes abondances pour Adenanthera pavonina, représentant la moitié 

des arbres en “Bord de sentier”, et Mangifera indica avec 11 arbres sur 34 en parcelle “Hors sentier”. 

Seulement quelques individus (entre un et quatre) des trois autres espèces (Aleurites moluccanus, 

Artocarpus heterophyllus et Syzygium jambos) sont échantillonnés, majoritairement en “Bord de 

sentier”. A 300 m et en “Bord de sentier” (B1), seulement trois espèces sur 20, soit 15%, sont 

exotiques (Fig. 2.B). La proportion d’individus exotiques (29%) sur B1 est majoritairement 

représentée par Psidium cattleyanum et seulement un individu de Litsea glutinosa et un autre de 

Schinus terebinthifolia (Fig. 2.B). Aucune espèce exotique n’est échantillonnée sur la parcelle B2 

(300 m d’altitude, “Hors sentier”). A 600 m, une seule espèce exotique (sur 17 espèces au total) est 

échantillonnée, Psidium cattleyanum, représentant environ 8% des individus sur les parcelles C1 et 

C2. A 900 m en “Bord de sentier”, 25,5% des individus sont exotiques (Fig. 2.B), représentés 

majoritairement par Psidium cattleyanum et dans une moindre mesure par Rubus alceifolius et Ardisia 

crenata. La parcelle “Hors sentier” compte seulement 3% d’individus exotiques. Au-delà de 900 m, 

aucune espèce exotique ligneuse n’a été observée dans nos parcelles. Psidium cattleyanum est donc 

la seule espèce exotique échantillonnée sur chaque altitude du niveau de la mer à 900 m. 

Figure 2 : Évolution de la structure et de la composition des 16 parcelles de 100 m² mises en place pour cette étude 

le long du gradient altitudinal. A. Richesse spécifique (n = 80 espèces). B. Proportion d’espèces (%) et d’individus 

(%) exotiques et indigènes. C. Densité d’arbres (n = 1642 arbres). D. Densité de tiges (n = 2062 tiges). E. Moyenne 

des DBH (cm) de l’ensemble des tiges. F. Moyenne des hauteurs (m) des individus. La richesse spécifique, la densité 

d’arbres et de tiges ainsi que la moyenne des DBH sont ajustées en fonction de l’altitude avec un modèle polynomial 

d’ordre 2. La moyenne des hauteurs des individus est ajustée avec un modèle linéaire simple. La qualité de 

l’ajustement de chaque modèle est estimée par la variance expliquée pseudo-R² et la P-value. Les parcelles “Hors 

sentier” sont représentées par des cercles et les parcelles “Bord de sentier” par des triangles. 

 



14 
 

3.2 Stratégies écologiques CSR des arbres de La Réunion 

La stratégie C des communautés augmente de manière logarithmique avec la surface terrière (Fig. 3). 

Autrement dit, plus la surface terrière d’une parcelle est élevée, plus les espèces composant les 

communautés auront tendance à avoir un score C élevé, cette relation tendant vers une asymptote. 

Cette tendance est significative lorsque le score C de la communauté est calculé en moyennant, sans 

pondération, les scores C de toutes les espèces (pseudo-R² = 0.25 ; P = 0.05, Fig. 3.A) ainsi qu’en 

pondérant les scores C par l’abondance relative (pseudo-R² = 0.25 ; P = 0.05, (Fig. 3.B) et par la 

densité relative de tiges de chaque espèce (pseudo-R² = 0.26 ; P = 0.04, Fig. 3.C). Au regard du 

meilleur modèle (Fig. 3.C), les valeurs minimales de score C se trouvent dans les deux communautés 

H1 et H2 (2100 m), avec des scores respectifs de 2 et 4% pour une surface terrière d’environ 0.47 m²/ 

100 m² (Fig. 3.C). Au sein des autres communautés, les scores de C fluctuent entre 44 et 53%. Les 

scores C maximum se trouvent en E1 (1200 m, “Bord de sentier”) et A1 (niveau de la mer, “Bord de 

sentier”) avec environ 53% pour des surfaces terrières respectives de 0.78 m²/100 m² et 0.58 m²/100 

m². La communauté C1 (600 m, “Bord de sentier”) présente la plus grande surface terrière avec 1,16 

m²/100 m² et un score C de 48%. Les deux autres communautés ayant une surface terrière supérieure 

à 1 m²/ 100 m² sont celles des parcelles B1 (300 m d’altitude, “Bord de sentier”) et F2 (1500 m, “Hors 

sentier”). Les scores C de ces deux communautés sont respectivement de 50 et 46% (Fig. 3.C). Aussi, 

il n’y a pas de différence notable de scores C entre les communautés “Hors sentier” et “Bord de 

sentier” (Fig. 3). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   

 

Figure 3 : Score de compétitivité C de chaque communauté en fonction de l’altitude et pour différentes méthodes 

d’agrégation des scores : A. Moyenne des scores des espèces (toutes les espèces présentes ont le même poids). B. Moyenne 

des scores des espèces pondérée par leur abondance relative. C. Moyenne des scores des espèces pondérée par leur densité 

de tiges relative. D. Moyenne des scores des espèces pondérée par leur surface terrière. Des modèles logarithmiques sont 

utilisés pour ajuster les données. La qualité de l’ajustement est estimée par la variance expliquée pseudo-R² et la P-value. 

Les parcelles “Hors sentier” sont représentées par des cercles et les parcelles “Bord de sentier” sont représentées par des 

triangles. 
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Les données météorologiques recueillies sur une période de deux mois durant l’été austral, 

montrent un écart des températures moyennes de 12°C entre la parcelle du niveau de la mer et celle 

à 2100 m (Annexe 7). En revanche, l’humidité est relativement constante le long du gradient 

d’altitude (variation entre 92% et 100% d’humidité relative) et est maximale au sein des parcelles 

intermédiaires du gradient (entre 600 m et 1500 m), illustrant le phénomène d’inversion en humidité 

liée à la forte insolation à haute altitude au-dessus de la couche de nuages diurnes. Les scores S des 

communautés augmentent avec l’altitude, avec un plateau à moyenne altitude (600-1500 m) et ce, sur 

les quatre niveaux d’analyse (pseudo-R² ⩾ 0,70 ; P < 0.002, Fig. 4). Les scores S les plus faibles se 

trouvent au sein des deux communautés du niveau de la mer où S = 34% en A1 et 40% en A2. Ensuite, 

les scores S des communautés se situent entre 41% et 53% entre 300 m et 1800 m d'altitude avant 

d’atteindre des scores maximaux à 2100 m, avec 63% en H2 et 67% en H1 (Fig. 4.B, C). Les scores 

de S ne varient que très peu entre les communautés “Hors sentier” et “Bord de sentier”. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Les scores R des communautés “Bord de sentier” et “Hors sentier” ne présentent pas de 

différence significative, quelle que soit la méthode d’agrégation utilisée (Fig. 5). La comparaison qui 

Figure 4 : Score de tolérance au stress S de chaque communauté en fonction de l’altitude et pour différentes méthodes 

d’agrégation des scores : A. Moyenne des scores des espèces (toutes les espèces présentes ont le même poids). B. Moyenne 

des scores des espèces pondérée par leur abondance relative. C. Moyenne des scores des espèces pondérée par leur densité 

de tiges relative. D. Moyenne des scores des espèces pondérée par leur surface terrière. Des modèles polynomiaux d’ordre 

3 sont utilisés pour ajuster les données. La qualité de l’ajustement est estimée par la variance expliquée pseudo-R² et la P-

value. Les parcelles “Hors sentier” sont représentées par des cercles et les parcelles “Bord de sentier” sont représentées par 

des triangles. 
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utilise la pondération par l’abondance relative est celle affichant le plus de différences entre ces deux 

modalités (P = 0.31) (Fig. 5.B). D’après cette dernière, les médianes des valeurs de R, aussi bien 

“Hors sentier” qu’en “Bord de sentier”, sont proches de 7% (Fig. 5.B). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.3 Comparaison des stratégies écologiques CSR entre arbres indigènes et exotiques 

De manière générale, environ 70% des 80 espèces étudiées présentent une stratégie CS (Fig. 6). La 

comparaison des scores C, S ou R entre les espèces indigènes et exotiques ne dévoile pas de différence 

significative entre les deux groupes. Leurs centroïdes dans l’espace CSR se confondent largement 

(Fig. 6). Parmi les exotiques, quatre espèces qui se trouvent uniquement au niveau de la mer ont une 

stratégie dominante C (C > 51%) : Adenanthera pavonina, Aleurites moluccanus, Artocarpus 

heterophyllus et Mangifera indica (Tableau 2). Plus en altitude, toutes les espèces exotiques sont 

davantage adaptées au stress (S > C et R), à l’exception de Rubus alceifolius (S < C). L’espèce 

Figure 5 : Score de rudéralité R de chaque communauté en fonction de leur position par rapport au sentier (“Hors sentier” 

ou “Bord de sentier”) et pour différentes méthodes d’agrégation des scores : A. Moyenne des scores des espèces (toutes les 

espèces présentes ont le même poids). B. Moyenne des scores des espèces pondérée par leur abondance relative. C. 

Moyenne des scores des espèces pondérée par leur densité de tiges relative. D.  Moyenne des scores des espèces pondérée 

par leur surface terrière. Les P-values des tests non-paramétriques de comparaison de moyennes entre les deux modalités 

“Hors sentier” et “Bord de sentier” (Wilcoxon-Mann-Whitney) sont spécifiées. Les lignes grises en pointillé indiquent les 

paires de parcelles de chaque altitude. 
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exotique la plus abondante au sein du plan d’échantillonnage (présente entre 0 et 900 m), Psidium 

cattleyanum, possède une stratégie mixte SC (Tableau 2). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Au sein des espèces indigènes, la majorité (environ 70%) présente un compromis entre les 

stratégies C et S (scores allant de 30 à 70%) (Fig. 6). Certaines espèces sortent néanmoins de cette 

zone du triangles CSR. Au niveau de l’axe R, l’espèce Hubertia tomentosa possède le score maximal 

de 94%. Les espèces Erica reunionensis, Hypericum lanceolatum et Gymnanthemum fimbrilliferum 

présentent, respectivement, des scores élevés de 39, 34 et 27%. Sur l’axe S, Phylica nitida est l’unique 

espèce présentant un score de 100%, suivie par Eugenia buxifolia (92%), Hubertia ambavilla (86%) 

et Acacia heterophylla (81%). Au contraire, certaines espèces ont des scores S inférieurs à 20% 

comme, par exemple, Gymnanthemum fimbrilliferum (0%), Hubertia tomentosa (7%) ainsi que Ficus 

mauritiana et Adenanthera pavonina (17%). L’axe C révèle quant à lui deux espèces particulièrement 

compétitives : Badula borbonica et Polyscias repanda (81% dans les deux cas). 

 

 

 

 

Espèces exotiques
Score

C:S:R %

Classe de

stratégie 

écologique

Altitude (m)
Abondance 

relative (% )

Adenanthera pavonina 58 : 17 : 25 % C/CSR 0 38

Aleurites moluccanus 65 : 29 : 6 % C/CS 0 5

Artocarpus heterophyllus 53 : 36 : 11 % CS/CSR 0 2

Mangifera indica 51 : 47 : 2 % CS 0 23

Syzygium jambos 42 : 58 : 0 % CS 0 3

Litsea glutinosa 27 : 73 : 0 % S/CS 300 1

Schinus terebinthifolia 45 : 48 : 6 % CS 300 1

Ardisia crenata 29 : 71 : 0 % S/CS 900 1

Rubus alceifolius 53 : 42 : 5 % CS 900 5

Psidium cattleyanum 43 : 57 : 0 % CS 0; 300; 600; 900 16; 18; 8; 10

Tableau 2 : Scores CSR des 10 espèces exotiques avec leur stratégie écologique dominante, les altitudes auxquelles 

l’espèce a été échantillonnée et son abondance relative à l’altitude considérée (parcelles “Bord de sentier” et “Hors sentier” 

confondues). 
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Figure 6 : Comparaison entre les stratégies CSR des espèces indigènes et exotiques. Au-dessus : diagramme à trois 

dimensions montrant les valeurs des stratégies des espèces indigènes (cercles bleus, n = 70) et exotiques (cercles 

rouges, n = 10) et leur médiane respective (carrés bleu et rouge). Les axes C (rouge), S (vert) et R (en bleu) 

représentent respectivement les valeurs de scores C, S et R de chaque espèce. En dessous : Boîtes à moustaches des 

valeurs de score C (A.), S (B.) et R (C.) des espèces indigènes (bleu) et exotiques (rouge). Les résultats d’un test non-

paramétrique de Wilcoxon-Mann-Whitney de comparaison de moyennes sont indiqués. 
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4 Discussion 

Le premier objectif de l’étude était de s’assurer de la fiabilité de la méthode StrateFy dans un contexte 

local insulaire à gradients environnementaux contrastés. Pour cela, les moyennes des scores CSR de 

chaque communauté, c’est-à-dire au sein de chaque parcelle d’échantillonnage, ont été calculées, 

pondérées et reliées à une variable environnementale. Deux des corrélations attendues, soit, 

l’augmentation des scores C des communautés avec la surface terrière du peuplement forestier et 

l’augmentation des scores S des communautés avec l'altitude ont été validées (Fig. 3, 4). 

L’augmentation des scores R en parcelles “Bord de sentier” par rapport aux parcelles “Hors sentier” 

n’a, quant à elle, pas été confirmée (Fig. 5). Le second objectif de l’étude était de comparer les 

stratégies écologiques CSR des espèces indigènes et exotiques. Nos résultats tendent à montrer une 

similarité entre les compromis CSR des espèces indigènes et exotiques (Hypothèse 2, Tableau 1). La 

majorité des espèces, indépendamment de leur origine, déploie en effet une stratégie CS sur notre site 

d’étude (Fig. 6). 

4.1 Validation partielle des scores CSR attribués par “StrateFy” aux arbres de La 

Réunion 

L’utilisation de la surface terrière, mesure du recouvrement des arbres à hauteur de poitrine, permet 

théoriquement d’évaluer indirectement l’intensité de la compétition pour les ressources (e.g. espace, 

lumière, nutriments) sur une parcelle donnée (Kunstler et al., 2016). L’augmentation significative de 

la stratégie C en fonction de la surface terrière (Fig. 3) permet donc de valider les scores C attribués 

par la méthode “StrateFy”. Les valeurs de C des communautés sont relativement élevées, assez peu 

variables et tendent vers une asymptote (Fig. 3). Cela peut s’expliquer par le fait que les écosystèmes 

tropicaux forestiers sont relativement stables et productifs, conditions propices à une compétition 

chez la plupart des espèces ligneuses (Grime and Pierce, 2012; Pierce et al., 2017). 

L’évolution des scores S des communautés a été étudiée en fonction du gradient altitudinal. 

D’après les données de Météo-France, les températures moyennes annuelles sont d’environ 24°C au 

niveau de la mer, diminuent linéairement avec l'altitude et atteignent environ 12°C aux abords du 

Piton de La Fournaise (Météo-France, 2022). Les données recueillies, sur deux mois, par les capteurs 

de température et d’humidité relative placés à chaque altitude confirment cette tendance (Annexe 7). 

La température a déjà été identifiée comme un facteur environnemental influençant fortement les 

stratégies écologiques des plantes (Rosenfield et al., 2019). De manière générale, les résultats de 

l’étude montrent une augmentation significative, d’allure polynomiale, des scores S des 

communautés avec l'altitude (Fig. 4), validant l’attendu de la théorie de Grime (Grime, 2001, 1977). 

Les scores S attribués par “StrateFy” aux espèces échantillonnées semblent donc appropriés. Cette 

https://www.zotero.org/google-docs/?K7owd3
https://www.zotero.org/google-docs/?cGKpJU
https://www.zotero.org/google-docs/?T4Sgsh
https://www.zotero.org/google-docs/?SBZKzw
https://www.zotero.org/google-docs/?pqb7Ty
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augmentation de la tolérance au stress des communautés n’est pas totalement linéaire, peut-être en 

raison des nombreux phénomènes qui interviennent dans la structuration d’une communauté végétale, 

comme des effets de sites (e.g. histoire, événements ponctuels) ou d’interactions entre espèces (e.g. 

facilitation, symbioses) (Chesson et al., 2004; Grime and Pierce, 2012). D’autres facteurs de stress, 

plus localisés, peuvent aussi jouer un rôle sur le gradient étudié, comme l’exposition aux embruns au 

niveau de la mer, au vent pour certaines parcelles sur crête ou l’insolation importante à haute altitude 

qui peut expliquer la réduction de l’humidité relative observée à partir de 1800 m (Annexe 7). 

La différence attendue des scores R entre les parcelles “Bord de sentier” et “Hors sentier” n’a 

pas été confirmée pour les strates arborescentes et arborées considérées. Les sentiers de randonnées 

ont déjà été reconnus comme des zones de propagation d’espèces exotiques, par l’ouverture du milieu 

et l’apport de graines par les randonneurs (Liedtke et al., 2020). A La Réunion, 83% des espèces 

exotiques s'établissaient en bord de sentiers de forêt humide de basse altitude (Baret and Strasberg, 

2005). Cependant, ceux utilisés dans cette étude restent faiblement perturbés, surtout au-delà de 900 

m (Baret et al., 2006 ; Strasberg et al., 2005), peu larges, limitant la fracturation de l’habitat, et assez 

peu empruntés, expliquant peut-être les faibles scores R des communautés. De plus, des espèces 

d’intérêt agricole ou forestier sont majoritairement retrouvées sur les parcelles du niveau de la mer 

(Mangifera indica, Aleurites moluccanus, Artocarpus heterophyllus), parcelles qui pourraient avoir 

été historiquement cultivées. L’absence d’espèces ligneuses exotiques retrouvées au-delà de 900 m 

témoigne également de la bonne préservation des milieux naturels et peut contribuer à la difficulté de 

capturer l’ampleur des stratégies R de la flore exotique réunionnaise. En effet, de nombreuses espèces 

exotiques apparaissent être de simples passagères des pressions humaines alors qu’une minorité 

d’entre elles est capable de s’immiscer dans les écosystèmes non-perturbés (MacDougall and 

Turkington, 2005). De plus, il aurait sûrement été avantageux, pour évaluer la stratégie R, de mesurer 

d’autres traits fonctionnels liés à la reproduction qui n’ont pas été inclus dans l’analyse de Pierce et 

al. (2017), comme le nombre et la viabilité des graines produites (Hodgson et al., 1999). 

4.2 Les arbres indigènes et exotiques de La Réunion partagent les mêmes stratégies 

écologiques CSR 

La comparaison des stratégies écologiques CSR entre espèces exotiques et indigènes n’a montré 

aucune différence significative (Fig. 6). Ce résultat tend à réfuter les hypothèses d’invasion induisant 

une différence de stratégies écologiques (Tableau 1). Au regard des stratégies CSR, l’hypothèse de 

“Limiting similarity”, prédisant une divergence, au moins sur l’un des axes CSR, entre espèces 

indigènes et exotiques ne semble pas s’appliquer sur notre site d’étude (Tableau 1). En effet, certaines 

lectures multi-échelles montrent le rôle de la différenciation de niches, et donc la divergence 

fonctionnelle à l’échelle régionale plutôt que locale, où le rôle du filtrage environnemental, et donc 

https://www.zotero.org/google-docs/?HZH3iS
https://www.zotero.org/google-docs/?GmxaW0
https://www.zotero.org/google-docs/?goUys5
https://www.zotero.org/google-docs/?goUys5
https://www.zotero.org/google-docs/?Siult8
https://www.zotero.org/google-docs/?rHZISc
https://www.zotero.org/google-docs/?rHZISc
https://www.zotero.org/google-docs/?n3AO4S
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une convergence des traits fonctionnels semble s’appliquer davantage (Gross et al., 2013; Tecco et 

al., 2013). 

De plus, les espèces exotiques n’apparaissent pas plus compétitives que les espèces indigènes 

(Fig. 6.A), contrairement à ce qui a été observé en milieu tempéré (Dalle Fratte et al., 2019). Les 

hypothèses “Global competition” et “Evolution of increased competitive ability” ne semblent pas 

s’appliquer à la mesure de la compétitivité au sein du lieu d’étude. Ces hypothèses ont souvent été 

utilisées pour expliquer le fort degré d’invasion des îles océaniques (Pyšek and Richardson, 2006), 

les espèces insulaires étant souvent considérées comme peu compétitives par rapport aux espèces 

continentales en raison de leur histoire évolutive isolée (MacArthur et al., 1972). Cependant, comme 

le montrent Barton et Fortunel (2023), il ne semble pas exister de tendance dominante qui prouve 

l’infériorité compétitive des espèces indigènes insulaires par rapport aux exotiques continentales 

(Barton and Fortunel, 2023). La mesure de la compétitivité générée par “StrateFy” est basée sur un 

trait unique de capacité d’interception de la lumière (LA, Díaz et al., 2016), corrélé à la hauteur de 

canopée et d’autres traits liés à la reproduction (masse et volume des graines) (Pierce et al., 2017). 

Or, la méta-analyse de van Kleunen et al. (2010) montre que les plantes exotiques envahissantes ne 

présentent pas de valeurs plus fortes pour l'allocation à la taille des feuilles, contrairement à de 

nombreux autres traits liés à la performance. Les valeurs de surface foliaire sont en effet relativement 

similaires entre espèces exotiques et indigènes (Annexe 8). D’autres traits potentiellement avantageux 

pour la compétition qui n’ont pas été considérés dans l’approche “StrateFy” peuvent expliquer le 

caractère envahissant de certaines espèces exotiques (Hulme and Bernard‐Verdier, 2018). Les traits 

liés à la reproduction et à la dispersion semblent jouer un rôle fondamental dans le succès des espèces 

exotiques échantillonnées. Par exemple, la capacité importante de reproduction (associée à un âge de 

reproduction précoce, un large nombre de graines produites et/ou une production continue de fleurs 

et de fruits) est reconnue chez de nombreuses espèces comme Schinus terebinthifolia, Adenanthera 

pavonina ou encore Ardisia crenata (Panetta and Mckee, 1997; Yang et al., 2009). Aussi, la 

production massive de fruits charnus attractifs permet une dispersion préférentielle par les frugivores 

(oiseaux notamment) (Gleditsch and Carlo, 2011), nettement visible chez Psidium cattleyanum, ce 

qui diminue également le potentiel de dissémination des espèces indigènes (Spotswood et al., 2012). 

La majorité des espèces, indépendamment de leur origine, converge vers une stratégie CS sur 

notre site d’étude (Fig. 6). Ce résultat soutient les prédictions d’un filtrage environnemental abiotique 

des espèces, conduisant à une similitude fonctionnelle entre les exotiques et indigènes (Weiher et al., 

1998). De manière plus générale, cela appuie la vision de Davis et al. (2011) et Thompson and Davis 

(2011) qu'il n'existe pas de différence fondamentale, d’un point de vue fonctionnel, entre espèces 

indigènes et exotiques. L’étude de Rojas-Sandoval et al. (2022) arrive à un constat équivalent, de 
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partage de l’espace fonctionnel CS entre les espèces exotiques et indigènes dans des écosystèmes 

tropicaux similaires (forêts mésophiles et hygrophiles). De plus, les données globales de Pierce et al. 

(2017) confirment la prédominance d’une stratégie médiane CS des espèces ligneuses au sein des 

forêts tropicales. 

Néanmoins, la convergence des stratégies écologiques CSR entre espèces indigènes et 

exotiques peut dissimuler des différences que l’approche “StrateFy” ne parvient pas à capturer. 

L’utilisation de trois traits morphologiques de feuilles est utile et attractive pour appréhender et 

comparer une large gamme de plantes le long de gradients environnementaux (Pierce et al., 2017). 

Cependant, la considération de différents types de traits fonctionnels indépendants (i.e non-corrélés) 

et reliés à différents organes s’avère souvent importante pour une évaluation plus réaliste des 

stratégies face aux pressions environnementales (Laughlin, 2014; Rosado and Mattos, 2017). Par 

exemple, la reproduction clonale est courante chez les espèces exotiques identifiées (e.g. Psidium 

cattleyanum, Rubus alceifolius, Schinus terebinthifolia, Litsea glutinosa, Ardisia crenata) et participe 

probablement à leur succès. En conditions contrôlées (Chine), les plantes clonales envahissantes se 

sont montrées plus compétitives pour la monopolisation d’azote que les plantes clonales indigènes 

(Wang et al., 2019). De même, des caractéristiques allélopathiques ou “nouvelles armes” sont 

également partagées par plusieurs espèces exotiques échantillonnées sur notre site d’étude (e.g. 

Psidium cattleyanum, Schinus terebinthifolia), limitant ainsi le recrutement des espèces indigènes 

(Chapla and Campos, 2010; Morgan and Overholt, 2005). Ces répulsifs biochimiques produits par 

les feuilles, les fruits ou les racines pourraient être une explication du succès d’une partie de ces 

espèces exotiques (Callaway and Ridenour, 2004). Aussi, des mutualismes comme des associations 

avec des organismes du sol (Clerissi et al., 2023), pourraient aussi faciliter l’installation de certaines 

plantes exotiques échantillonnées, comme par exemple la formation de mycorhizes facilitant 

l’acquisition des ressources chez Ardisia crenata (Bray et al., 2003). 

Enfin, la comparaison des espèces indigènes et exotiques ne montre aucune différence de 

tolérance au stress (Fig. 6.B). Les espèces exotiques ont été échantillonnées aux altitudes les plus 

basses (0-900 m) où d’autres stress que celui lié au froid s’appliquent sûrement. De plus, les espèces 

indigènes échantillonnées abondantes à haute altitude ne présentent pas des valeurs extrêmes de S 

comme, par exemple, Erica reunionensis et Hypericum lanceolatum (Fig. 6). Les stratégies déployées 

par les espèces indigènes sont majoritairement intermédiaires SR ou SC, et ce sur l’ensemble du 

gradient altitudinal. 

Bien que le site d’étude présente de nombreux atouts pour réaliser ce type d’étude (e.g. 

gradient altitudinal fort sur une faible échelle spatiale avec une pluviométrie homogène), 

l’échantillonnage de 10 espèces exotiques ligneuses n’a sûrement pas permis d’accéder à une vision 
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complète des stratégies écologiques de la flore exotique de l’île. En effet, la zone d’étude est dominée 

par des forêts très humides (pluviométrie d’environ 6000-7000 mm/an) potentiellement moins 

favorables à de nombreuses espèces hautement envahissantes à La Réunion (Baret et al., 2006). 

Répéter cette étude sur un même gradient altitudinal mais, cette fois-ci, sur la côte sous le vent (nord-

ouest), permettrait d’élargir la gamme d’habitats (forêts semi-xérophiles et mésophiles) et de 

perturbation humaine considérée. Ce type d’étude complémentaire permettrait ainsi de comparer un 

nombre plus important d’espèces exotiques et de tester la portée des résultats de notre étude. La 

répétition du même protocole sur d’autres sites de l’île permettrait également de considérer plus 

finement les variations intra-spécifiques potentielles des feuilles au sein de différentes espèces. En 

effet, la variation écotypique et la plasticité phénotypique de certains traits peuvent jouer un rôle 

primordial sur la survie des individus au sein d’environnements changeants (Hulme and Bernard‐

Verdier, 2018; Shipley et al., 2016). Aussi, la présente étude n’a considéré que les espèces ligneuses. 

L’intégration de la strate herbacée qui inclut de nombreuses espèces exotiques problématiques, 

appartenant par exemple aux Poaceae et Begoniaceae (Baret et al., 2006; Macdonald et al., 1991) 

permettrait une analyse complémentaire centrée sur les différences de stratégies écologiques (R 

notamment) entre les formes de vie (Guo et al., 2019). 

5 Conclusion 

L’étude des stratégies écologiques CSR (Compétition, tolérance au Stress, Rudérale) des plantes 

(Grime, 1974) offre une approche multidimensionnelle des traits fonctionnels, plus intégrative pour 

comprendre les mécanismes d’invasion biologique. “StrateFy” est un outil pragmatique qui attribue 

des scores CSR aux différentes espèces à partir de trois traits foliaires facilement mesurables : la 

surface foliaire (LA), la surface foliaire spécifique (SLA) et le contenu en matière sèche de la feuille 

(LDMC) (Pierce et al., 2017). Le premier objectif de cette étude était de tester la robustesse de cet 

outil pour prédire l’évolution attendue des stratégies CSR dans un contexte local, sur l’île de La 

Réunion. Les peuplements échantillonnés avaient effectivement des stratégies C et S associées à la 

surface terrière (mesure de l’intensité de la compétition sur une parcelle) et à l’altitude (mesure d’un 

stress lié au froid), respectivement. La variable de perturbation anthropique (routes et sentiers de 

randonnée), dont la gamme de variation était sans doute trop faible, n’a pas permis d’observer de 

stratégies R liées aux conditions de bord de sentier. Nous avons ensuite montré que l’espace adaptatif 

CSR est occupé de manière similaire par les espèces indigènes et exotiques, ne soutenant pas 

l’hypothèse d’une plus forte compétitivité des espèces exotiques. D’autres hypothèses d’invasion 

biologique, n’entrant pas dans le cadre théorique du triangle CSR de Grime, peuvent potentiellement 

expliquer le succès des espèces exotiques échantillonnées, comme Psidium cattleyanum (e.g. 

production importante de fruits, reproduction clonale, allélopathie). Des recherches complémentaires, 
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dans d’autres écosystèmes de l’île de La Réunion et sur les plantes non-ligneuses, sont nécessaires 

pour affiner les conclusions de l’existence de stratégies écologiques similaires entre plantes indigènes 

et exotiques. 
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Annexe 1 : Informations relatives aux espèces rencontrées sur l’ensemble du plan d’échantillonnage. 

Les abréviations pour les statuts UICN (Union Internationale pour la Conservation de la Nature, 

Dudley, 1994) signifient : NA = No attributed, DD = Data Deficient, LC = Least Concern, NT = 

Near Threatened, VU = Vulnerable, EN = Endangered. Celles utilisées pour l’endémicité indiquent 

: E = Exotique, I = Indigène, OI = Endémique régionale, M = Endémique Mascareignes et R = 

Endémique Réunion. 

 

Code espèce Nom scientifique Nom vernaculaire 

Famille 

botanique 

Statut 

UICN 

Réunion 

Espèce 

protégée Endémicité  

ACACRI Acanthophoenix crinita Palmiste rouge Arecaceae VU  R 

ACAHET Acacia heterophylla Tamarin des hauts Fabaceae LC  R 

ADEPAV Adenanthera pavonina Bois noir rouge Fabaceae NA  E 

AGASAL Agarista salicifolia Bois de rempart Ericaceae LC  I 

ALEMOL Aleurites moluccanus Bancoul Euphorbiaceae NA  E 

ANTBOR Antirhea borbonica Bois d'osto Rubiaceae LC  OI 

ANTMAD 

Antidesma 

madagascariense Bois de cabri blanc Phyllanthaceae LC  OI 

APHTHE Aphloia theiformis Change-écorce Aphloiaceae LC  I 

APODIM Apodytes dimidiata Peau gris Metteniusaceae VU  I 

ARDCRE Ardisia crenata Bois de Noël Primulaceae NA  E 

ARTHET Artocarpus heterophyllus Jacquier Moraceae NA  E 

BADBOR Badula borbonica Bois de savon Primulaceae LC X R 

BERBOR Bertiera borbonica Bois d'oiseau Rubiaceae DD X R 

CALTAC Calophyllum tacamahaca Takamaka Calophyllaceae LC  M 

CASCOR Casearia coriacea Bois de cabri Salicaceae LC  M 

CHACOR Chassalia corallioides Bois de corail Rubiaceae LC  R 

CHAGAE Chassalia gaertneroides Bois de merle Rubiaceae LC  R 

CLAGLA Claoxylon glandulosum Gros bois d'oiseaux Euphorbiaceae LC  R 

CLAPAR Claoxylon parviflorum Bois d'oiseaux Euphorbiaceae LC  M 

CNEGLA Cnestis glabra Mafatamboa Connaraceae LC  OI 

COFMAU Coffea mauritiana Café marron Rubiaceae LC  M 

CORINT Cordemoya integrifolia Bois de perroquet Euphorbiaceae LC  M 

CORMAU Cordyline mauritiana Canne maronne Asparagaceae LC  M 

CYABOR Cyathea borbonica Fanjan mâle Cyatheaceae LC  M 

CYAEXC Cyathea excelsa Fanjan femelle Cyatheaceae LC  M 

CYAGLA Cyathea glauca Fanjan femelle Cyatheaceae LC  R 

https://www.zotero.org/google-docs/?bzuDkq
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DOMCIL Dombeya ciliata Mahot blanc Malvaceae LC  R 

DOMELE Dombeya elegans Mahot rose Malvaceae LC X R 

DOMFIC Dombeya ficulnea Mahot Malvaceae LC  R 

DOMPUN Dombeya punctata Mahot ponctué Malvaceae LC  R 

DOMREC Dombeya reclinata Mahot rouge Malvaceae LC  R 

DORAPE Doratoxylon apetalum Bois de gaulette Sapindaceae LC  OI 

DRAREF Dracaena reflexa Bois de chandelle Asparagaceae LC  OI 

ERIREU Erica reunionensis Branle vert Ericaceae LC  R 

ERYLAU Erythroxylum laurifolium Bois de rongue Erythroxylaceae LC  M 

EUGBUX Eugenia buxifolia Bois de nèfles Myrtaceae LC  R 

FICLAT Ficus lateriflora Figuier blanc Moraceae LC  M 

FICMAU Ficus mauritiana Figue marron Moraceae LC  M 

FORRAC Forgesia racemosa 

Bois de Laurent-

Martin Escalloniaceae LC  R 

GAEVAG Gaertnera vaginata Losto café Rubiaceae LC  R 

GENBOR Geniostoma borbonicum Bois de piment Loganiaceae LC  M 

GYMFIM 

Gymnanthemum 

fimbrilliferum Bois de source Asteraceae LC  R 

HOMPAN Homalium paniculatum Corce blanc Salicaceae LC  M 

HUBAMB Hubertia ambavilla Ambaville Asteraceae LC  M 

HUBTOM Hubertia tomentosa Ambaville blanc Asteraceae LC  R 

HYPLAN Hypericum lanceolatum Fleur jaune Hypericaceae LC  OI 

LABCAL 

Labourdonnaisia 

calophylloides Petit natte Sapotaceae LC  M 

LITGLU Litsea glutinosa Avocat marron Lauraceae NA  E 

MANIND Mangifera indica Manguier Anacardiaceae NA  E 

MELBOR Melicope borbonica Catafaye Rutaceae LC  R 

MELOBT Melicope obtusifolia Gros patte poule Rutaceae LC  M 

MEMCON Memecylon confusum Melastomataceae Bois de balai LC  R 

MIMBAL Mimusops balata Grand natte Sapotaceae LC  M 

MOLALT Molinaea alternifolia Tan Georges Sapindaceae LC  M 

MONOVA Monimia ovalifolia 

Mapou à petites 

feuilles Monimiaceae LC  M 

MONROT Monimia rotundifolia 

Mapou à grandes 

feuilles Monimiaceae LC  R 

NORBRO Noronhia broomeana Bois de coeur bleu Oleaceae LC  M 

NUXVER Nuxia verticillata Bois maigre Stilbaceae LC  M 

OCOOBT Ocotea obtusata Cannelle marron Lauraceae LC  M 

PANMON Pandanus montanus Pimpin Pandanaceae LC  R 



38 
 

PANUTI Pandanus utilis Vacoi Pandanaceae LC  I 

PHYNIT Phylica nitida Ambaville Rhamnaceae LC  M 

PHYPHI 

Phyllanthus 

phillyreifolius 

Faux bois de 

demoiselle Phyllanthaceae LC  M 

PITSEN Pittosporum senacia Bois de joli coeur Pittosporaceae LC  OI 

POLSES Polyscias cf. sessiliflora 

Polyscias à fleurs 

sessiles Araliaceae EN X R 

POLREP Polyscias repanda Bois de banane Araliaceae LC  R 

PSICAT Psidium cattleyanum Goyavier Myrtaceae NA  E 

RUBALC Rubus alceifolius Raisin marron Rosaceae NA  E 

SCHTER Schinus terebinthifolia Faux poivrier Anacardiaceae NA  E 

SIDBOR Sideroxylon borbonicum Bois de fer bâtard Sapotaceae LC  R 

SOPDEN Sophora denudata 

Petit tamarin des 

hauts Fabaceae EN X R 

SYZBOR Syzygium borbonicum 

Bois de pomme 

blanc Myrtaceae EN X R 

SYZCOR Syzygium cordemoyi Bois de pomme Myrtaceae LC  R 

SYZCYM Syzygium cymosum 

Bois de pomme 

rouge Myrtaceae LC  M 

SYZJAM Syzygium jambos Jamrosat Myrtaceae NA  E 

TABMAU 

Tabernaemontana 

mauritiana Bois de lait Apocynaceae NT  M 

TAMELL Tambourissa elliptica Bois de bombarde Monimiaceae LC  R 

TUROVA Turraea ovata Petit quivi Meliaceae VU  M 

WEITIN Weinmannia tinctoria Tan rouge Cunoniaceae LC  M 

XYLRIC Xylopia richardii Bois de banane Annonaceae LC X M 
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Annexe 2 : Gamme d’altitude sur laquelle chaque espèce (n = 80) est présente au sein des parcelles 

d’échantillonnage. Les barres indiquent l’altitude minimale et maximale auxquelles l’espèce est 

trouvée. Les espèces sont ordonnées par altitude moyenne (points noirs) croissante. Les codes espèces 

à six lettres sont détaillés en Annexe 1. 
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Annexe 3 : Processus de collecte des feuilles pour l’analyse de traits fonctionnels. Pour chaque 

espèce, le choix des quatre individus à collecter s’appuie sur les gammes d’altitude où l’espèce est 

présente, en parcelles de “Bord de sentier” et en parcelles “Hors sentier”. La plupart du temps, la 

collecte des feuilles est réalisée avec un échenilloir afin d’atteindre au mieux la canopée. Les cinq 

feuilles prélevées sur chaque individu sont disposées dans un coton humide pour éviter leur 

déshydratation puis dans un sachet annoté et transportées dans une glacière. 
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Annexe 4 : Les différentes étapes de l’analyse des feuilles au laboratoire. A. Les feuilles, ici de 

l’arbuste endémique Chassalia corallioides (Rubiaceae), sont numérotées afin de les reconnaître 

individuellement pendant toute la phase d’analyse. Elles sont disposées dans un sachet papier annoté 

pour leur passage en étuve. B. Une palme du palmier endémique Acanthophoenix crinita destinée à 

l’analyse de sa surface sous Gimp. C, D. Appareil Li-3050C utilisé pour la mesure des surfaces 

foliaires. E. Balance de précision utilisée pour peser chaque feuille fraîche puis sèche. F. Etuve 

programmée à 60°C pour déshydrater les feuilles avant la pesée de masse sèche (48h minimum de 

temps de séchage). 
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Annexe 5 : Boîte à moustache des trois traits fonctionnels foliaires mesurés sur le terrain en fonction 

de l’altitude et de la modalité “Hors sentier”/“Bord de sentier”. A. Surface foliaire (LA) ; B. Teneur 

en matière sèche de la feuille (LDMC) ; C. Surface foliaire spécifique (SLA). 
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Annexe 6 : Photo de chacune des 16 parcelles mises en place pour cette étude. 

Altitude (m) Bord de sentier Hors sentier 
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Annexe 7 : Données des capteurs météorologiques MadgeTech positionnés à chaque altitude (tous 

les 300 m) sur une période de deux mois (du 9 mars 2023 au 9 mai 2023). Les deux ordonnées 

représentent, à gauche, la moyenne des températures enregistrées sur un pas de temps horaire et, à 

droite, l’humidité relative moyenne en fonction de l’altitude. 
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Annexe 8 : Boîte à moustache des trois traits fonctionnels foliaires des espèces indigènes (bleu) et 

exotiques (rouge) mesurés sur le terrain. A. Surface foliaire (LA) ; B. Teneur en matière sèche de la 

feuille (LDMC) ; C. Surface foliaire spécifique (SLA). Les résultats d’un test non-paramétrique de 

Wilcoxon-Mann-Whitney de comparaison de moyennes sont indiqués. 
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8 Résumé 

La compréhension des mécanismes d’invasion biologique est un enjeu central pour la conservation, 

surtout dans les milieux insulaires qui sont particulièrement impactés. De nombreuses hypothèses 

bien établies ont été proposées pour expliquer le succès des espèces exotiques (e.g. supériorité 

compétitive). Ces hypothèses ont souvent été testées en comparant la niche écologique ou les traits 

fonctionnels isolés des espèces exotiques et indigènes, mais rares sont les études considérant les 

stratégies écologiques. Cette étude vise à comparer les stratégies écologiques CSR (Compétition, 

tolérance au Stress, Rudéralité) des arbres exotiques et indigènes de l'île de La Réunion. Sur un 

gradient altitudinal de 2100 m, 16 parcelles de 100 m² (huit en bord de sentier et huit hors sentier) ont 

été décrites. Trois traits fonctionnels ont été mesurés sur 1093 feuilles appartenant à 237 individus au 

sein de ces parcelles : la surface foliaire, la surface foliaire spécifique et le contenu en matière sèche. 

Grâce à l’approche “StrateFy”, ces traits ont permis d’attribuer un score CSR à chacune des 80 

espèces ligneuses répertoriées (70 indigènes et 10 exotiques). Le score C augmentait avec la surface 

terrière des parcelles et le score S avec l’altitude mais le score R n’était pas plus élevé en bord de 

sentier, ce qui n’a permis de valider que partiellement l'approche “StrateFy”. Les arbres exotiques et 

indigènes possédaient tous deux des stratégies écologiques similaires à dominante CS. Nos résultats 

ne soutiennent donc pas l’hypothèse selon laquelle le succès des espèces exotiques s’expliquerait par 

une supériorité compétitive. En revanche, la convergence des stratégies entre arbres exotiques et 

indigènes corrobore la théorie des filtres environnementaux et, plus globalement, l’idée selon laquelle 

il n’existerait pas de différence fondamentale entre ces deux “groupes”. Néanmoins, d’autres 

différences sortant du cadre conceptuel CSR peuvent aussi expliquer le succès des espèces exotiques, 

comme la production massive de fruits charnus et l’allélopathie comme observées chez Psidium 

cattleyanum et Schinus terebinthifolia. Des recherches complémentaires, dans des habitats plus secs 

et plus envahis de l’île de La Réunion et sur les plantes non-ligneuses, pourraient affiner nos 

conclusions quant à l’existence de stratégies écologiques similaires entre plantes indigènes et 

exotiques. 

Mots clés : écologie fonctionnelle, gradient altitudinal, invasions biologiques, île de La Réunion, 

triangle CSR de Grime 
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9 Abstract 

Understanding the mechanisms of biological invasion is a key challenge for conservation, especially 

in island environments, which are particularly impacted. Many well-established hypotheses have 

been put forward to explain the success of non-native species (e.g. competitive superiority). These 

hypotheses have often been tested by comparing the ecological niches or isolated functional traits of 

non-native and native species, but few studies have considered ecological strategies. The aim of this 

study is to compare the CSR (Competition, Stress tolerance, Ruderality) ecological strategies of non-

native and native trees on the island of Reunion. A total of 16 plot inventories of 100 m² (eight trail-

side and eight off-trail) were described across a 2,100 m elevational gradient. Three functional traits 

were measured on 1093 leaves belonging to 237 individuals within these plots: leaf area, specific leaf 

area and leaf dry matter content. Using the “StrateFy” approach, these traits were used to assign a 

CSR score to each of the 80 woody species inventoried (70 native and 10 non-native). The C-score 

increased with plot basal area and the S-score with elevation, but the R-score was not higher at the 

trail-side, which only partially validated the “StrateFy” approach. Both non-native and native trees 

had similar CS-dominant ecological strategies. Therefore, our results do not support the hypothesis 

that the success of non-native species can be explained by competitive superiority. Instead, the 

convergence of strategies between non-native and native trees corroborates the theory of 

environmental filters and, more generally, the idea that there are no fundamental differences between 

those two "groups". Nevertheless, other differences falling outside the CSR conceptual framework 

may also explain the success of non-native species, such as the massive production of fleshy fruits 

and allelopathy observed in Psidium cattleyanum and Schinus terebinthifolia. Further research in drier 

habitats in Reunion and on non-woody plants could refine our conclusions on the existence of similar 

ecological strategies between non-native and native plants. 

Key-words : biological invasion, functional ecology, elevational gradient, Reunion island, Grime’s 

CSR triangle 

 

 

 


