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ECOlOGIA IEDITIRRAlEA Ta. 1111 (fascicule 3) 1987

Etude expérimentale des conditions de la
germination, in vitro, des semences de Jasminum
fruticans L.

Y.MAIRONE*
A.GE5LOT*

RESUME - Les graines de JlU>mÙlum 6!t.lLÛc.aYlJ.> L. germent, Ù! v,ü/to, entr~ 11 ° et 25°C avec un pourcentage
maximum à 22°C.
Les téguments séminaux gênent fortement la germination. Après leur suppression, les embryons

germent entre 8° et 37°C (100% entre 15° et 33°C). Il existe donc une température optimale de germina
tion en l'absence d'obstacles nettement plus élevée que celle en présence d'obstacles.

Les téguments séminaux ralentissent la vitesse d'imbibition de l'embryon mais limitent sans
doute aussi son oxygénation. La lumière continue favorise toujours légèrement la germination des embry
ons dénudés. Il en est de même pour les graines mais uniquement pour les températures supra-optimales.

SUMMARY - Seeds of JlU>mÙ!um 6~aYlJ.> L. germinate, Ù! v,Ü/to, between 11° and 25°C with a maximum per-
centage (100% at 22°C).
The teguments greatly hinder germination. If removed, the embryos germinate between 8° and

37°C (100% between 15° and 33°C). Consequently, the optimal temperature of germination for the exuvia
ted seeds is clearly higher than the optimal temperature for the aoated ones.

The teguments reduae the imbibition rate of the embryos but aan also limit their oxygenation.
We besides demonstrate that light slightly improves the germination of naked embryos. Light does the
same on seeds but only at the supra-optimal temperatures.

MOTS CLEFS: JIU>mÙ!um, germination, miarobouturage.

INTRODUCTION

J. 6!t.lLÛcaYlJ.> L. participe largement, en région méditerranéenne, aux groupements de la

chênaie verte (LOISEL, 1976). Nous nous sommes posés la question de savoir si cette espèce arbustive

particulièrement rustique, pourrait être utilisée - à la place de J. o66~ale L. - comme porte-greffe

du "Jasmin d'Espagne" <J. glUtncü6.to!W.m L.), très apprécié pour la parfumerie dans la région de Grasse.

Cette étude est actuellement en cours de réalisation au laboratoire (Y.M.), elle implique,

au préalable, que soient précisés les modes possibles de multiplication de cet arbrisseau indigène.

La multiplication végétative des jasmins est traditionnellement pratiquée par bouturage

ou marcottage. Par contre leur multiplication par graine - et singulièrement celle de J. 6!t.lLÛc.aYlJ.> 

est peu connue (PUECH, 1986). Tel est, précisément l'objet de la présente étude.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

1 - MATÉRIEL

Les semences de J. 6~uticaYlJ.> proviennent de fruits récoltés, au hasard, entre octobre

1986 et mars 1987 sur des individus poussant au sein de groupements naturels dans l'enceinte de la fa-

* Laboratoire de Morphogenèse végétale, Faculté des Sciences et Techniques de St-Jérôme,
Université d'Aix-Marseille III, Avenue Escadrille Normandie Niémen. 13397 Marseille Cedex 13.

Etude réalisée avec la collaboration technique de Madame Janine BERNARD.
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culté des Sciences de St-Jérôme.

Les premiers fruits mftrissent au cours du mois d'octobre; les derniers, fin décembre. Ils

restent en place sur le pied-mère et se dessèchent progre~sivement ainsi que les rameaux qui les portent.

La dissémination est assurée, principalement par les oiseaux qui sont friands de ces baies noires aux

reflets pourprés (PUECH, 1986).

Dans le cadre de ce travail, les fruits ont été cueillis, par nos soins, mis à sécher

quelques jours à l'air libre puis dépulpés manuellement afin de ne conserver que les graines.

1l - MË1liODES

1 - Décontamination des semences et ensemencement

En vue de l'étude de leur germination in v~o, il était indispensable de désinfecter les

graines. Celles-ci ont donc été plongées pendant 10 minutes dans deux bains successifs d'alcool à 70°

puis de Mercryl laurylé (solution du commerce). Elles ont été ensuite soigneusement rincées à trois re

prises (10 minutes) dans de l'eau distillée stérile. Cette méthode, mise au point après de nombreux es

sais, assure un pourcentage de décontamination variant entre 95 et 100%

Les embryons sont volumineux et exalbuminés. Après extraction à partir des graines décon

taminées, ils sont déposés individuellement dans des tubes en pyrex (20Ox24 mm) contenant 20 ml d'eau

gélosée stérile (6 g.l-l d'agar-agar) et obturés par un tampon de coton cardé. Ces tubes sont regroupés

par paniers de 24,constituant une série expérimentale. Bien entendu, toutes les opérations précédentes

se déroulent en conditions aseptiques, sous une hotte à flux laminaire.

2 - Conditions de culture

Les paniers contenant les tubes ensemencés sont placés dans des enceintes où règnent dif

férentes températures situées entre 5° et 42°C + ou - 2°C. Toutes ces enceintes sont éclairées, en per

manence, en lumière blanche (fournie par des tubes MAZDAFLUOR, blanc brillant de luxe). L'obscurité est

réalisée en enveloppant les paniers avec un film de matière plastique noire. Les paniers destinés aux

tests en lumière continue sont, eux, recouverts de matière plastique transparente afin que les condi

tions hygrométriques soient identiques dans les deux situations. Dans le cas des expériences effectuées

à l'obscurité, les pointages ont toujours été réalisés dans une chambre noire, sous lumière verte - sans

influence sur la germination (CÔME, 1970) - fournie par une lampe équipée d'un filtre WRATTEN gélatine

vert, réf. 74 KODAK.

oùx =

3 - Appréciation et expression des divers résultats expérimentaux

Il est important ici de préciser à quel moment débute la germination de manière visible :

pour la graine, nous avons admis, comme ISTANBOULI (1976) chez l'olivier et AISSA (1981) chez le chêne

vert, que la germination avait débuté dès que la pointe de la radicule perce le tégument.

En ce qui concerne l'embryon, nous suivrons l'opinion de COME (1970) et ISTANBOULI (i.e.),

qui considèrent que la germination est commencée lorsque la radicule pointe dans la gélose, manifestant

nettement son géotropisme positif.

Les données recueillies - tous les jours en début d'expérience, tous les,deux jours ensuite

ont permis la construction de deux grands types de courbes :

A - Courbes dites "de germination" (CÔME, i.e.) (Fig. 1 à 4).

Pour chaque température testée, ces courbes expriment l'évolution du pourcentage cumulé

de graines germées en fonction du temps. Elles permettent aussi de mettre en évidence d'autres paramè

tres (temps de latence, temps moyen de germination, capacité de germination, etc •.. ).

B - Courbes de HARRINGTON (Fig. 5)

Afin de pouvoir comparer de nombreux tests de germination entre eux, nous représenterons,

sur un même graphique, chacun des tests sous la forme d'un point. La position de chaque point se cal

cule par la formule de HARRINGTON (1962). Adaptée à la situation où les taux de germination sont très

différents (DOUAY, 1980), la formule devient:

Nl.Tl + N2.T2 + ••• + Nn.Tn

Ng x ~
Nt

NI Nombre de semences germées au temps Tl
N2 T2
Ng Nombre d'individus ayant germé au total
Nt Nombre d'individus mis à germer en début d'expérience.
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RÉSULTATS

1 - CARACTÉRISTIQUES DE LA GERMINATION DES SEMENCES SOUS DIFFÉRENTES CONDITIONS TI-lERMIQUES, À LA
LLMIËRE : MISE EN ÉVIDENCE DES TEMPÉRATURES CARDINALES,

1 - La graine entière

Les courbes de la figure 1 illustrent les résultats des essais effectués entre 5°C et 33°C,

sous lumière blanche continue.

La température optimale apparalt située à 22°C. A cette température, la capacité de ger

mination des semences entières est maximale (100\) ainsi que la vitesse de germination. Conjointement,

le temps de latence est plus faible (7 jours). De part et d'autre de cette condition thermique optimale,

les capacités de germination décroissent et tendent à s'annuler entre 25° et 33° pour les températures

maximales et entre 5° et 11°C pour les minimales.

2 - Les embryons dénudés

Sur la figure 2, sont représentées les courbes de germination des embryons nus cultivés

aux mêmes températures que les graines entières, toujours sous lumière blanche continue.

Entre 15° et 37°C, les capacités germinatives de ces embryons sor~ de 100% mais la vitesse

maximale de germination est observée à 33°C.

Au-delà de 37°C et jusqu'à 42°C, la germination des embryons est, semble-t-il, encore

possible : à cette dernière température la radicule pointe et se recourbe normalement mais, très rapi

dement, les cotylédons brunissent et le matériel dépérit.

Au niveau des températures inférieures, les phénomènes germinatifs cessent entre 8° et

5°C.

II - INFLUENCE DE LA Ll.t1IËRE SUR LA GERMINATION DES SEMENCES.

Tous les tests de germination précédents ont été reconduits à l'obscurité (cf. Fig. 3 et

4) •

La comparaison des résultats obtenus dans les deux situations met en évidence une amélio

ration des capacités germinatives des embryons dénudés, à la lumière, aux températures les plus basses

(8° et 11°C) ainsi qu'une diminution générale des temps de latence à toutes températures.

Ces effets légèrement favorisants sont également perceptibles sur les courbes d'HARRING-

TON (Fig. 5).

Les graines aussi sont sensibles à la lumière mais de façon plus nuancée que les embryons:

aux températures les plus basses et jusqu'aux températures optimales (21° - 22°C), la lumière exerce

une action plutôt dépressive. Par contre, aux températures supra-optimales, elle favorise légèrement

le déroulement des phénomènes de la germination. Ces manifestations sont clairement exprimées sur les

courbes synthétiques d'HARRINGTON (Fig. 5). Nous sommes donc en présence d'un phénomène de photoblastie

que des tests complémentaires devraient confirmer et tenter d'expliquer. Il reste également à compren

dre pourquoi les embryons présentent aussi une réaction photoblastique, réaction qui, dans le cas géné

ral, exige l'intégrité des enveloppes séminales (CÔME, 1970).

III - RECHERCHE DE LA NATURE DE L'INHIBITION TÉGl.t1ENTAIRE

On peut, tout naturellement, penser à une gêne qu'exerceraient les enveloppes lors de l'

imbibition des embryons. En effet, les graines de J. 6~ean6 renferment peu d'eau: des essais de

déshydratation ménagée dans une étuve à 30°C ont montré qu'au moment du semis, elles n'en contiennent

en moyenne, que 3,5\ par rapport à leur poids. Il est donc indispensable qu'elles se réhydratent pour

pouvoir germer.

L'analyse des courbes comparatives d'imbibition des graines entières et des embryons dé

nudés montre que ces derniers sont complètement saturés en 4h 30mn alors qu'il faut près de 8 heures

pour que les graines absorbent la même quantité d'eau.

Mais ces différences, pour importantes qu'elles soient, sont encore trop faibles pour ex-
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Fig.1 .- Evolution des taux de germination cumulés des semences entières de J.fruti
~, en fonction du temps (en jours), sous différentes conditions thermi
ques et à la lumière continue.
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Fig.2.- Evolution des taux de germination cumulés des embryons dénudés de J.fruticans,
en fonction du temps (en jours), sous dif~rentes conditions thermiques et
sous lumière blanche continue.
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cans, en fonction du temps (en jours), sous différentes conditions thermi
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Fig.4.- Evolution des taux de germination des embryons dénudés de J.fruticans, en
fonction du temps (en jours), sous différentes conditions thermiques et à
l'obscurité.
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pliquer, à elles seules, l'important retard de la germination des graines par rapport à celle des embry

ons. Les téguments interviennent, on l'a vu, en retardant la pénétration de l'eau mais ils ne la limi

tent pas. Par contre, il est très_possible, qu'à l'état imbibé, ces téguments limitent sévèrement l'

oxygénation des embryons qu'ils enveloppent. Cette hypothèse s'accorde bien avec le fait que la gêne

est d'autant plus forte que la température de germination augmente et qu'elle devient même totale aux

alentours de 25°C (Fig. 1). En effet, il a été montré (CÔME, i.e.l que, d'une part, la solubilité de l'

oxygène dans l'eau imprégnant les téguments diminue quand la température s'élève et que d'autre part,

une élévation de température entraine une augmentation de l'intensité du métabolisme séminal et donc des

besoins accrus de l'embryon en oxygène dissous. Des expériences d'immersion des semences sous différen

tes hauteurs d'eau devrait permettre de vérifier la validité de cette hypothèse.

Quoi qu'il en soit, il est évident qu'il existe ici - comme chez l'olivier et divers

chênes (I5TANBOULI, 1976; DOUAY, 1980; AÏ55A, 1981; LEVERT, 1982; Y5ARD, 1987) - deux températures opti

males de germination, l'une en présence d'obstacles, l'autre - plus élevée et se rapprochant davantage

de la température optimale de croissance - en leur absence.

IV - EXISTE-T-IL UNE DORMANCE EMBRYONNAIRE?

Déposés sur de l'eau gélosée, à la lumière, entre 15° et 37°C, tous les embryons germent.

Et cela, d'autant plus rapidement que la température augmente. Aux mêmes températures, à l'obscurité,

donc dans une situation plus difficile, une légère dormance intrinsèque appara1t : en effet, si à 25°C,

l'ensemble du lot d'embryons germe normalement, à 33°C, la germination est certes un peu plus précoce

mais 20% du lot manifeste une gêne qui ira s'amplifiant jusqu'à 37°C (Fig. 2 et 4). A cette dernière

température, l'ensemble de la population germe toujours à 100% mais plus lentement et après un jour de

latence supplémentaire. Il existe donc une légère dormance embryonnaire qu'il conviendrait d'étudier en

effectuant des explorations complémentaires à des températures très précises.

Paresse germinative
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DISCUSSION

A l'occasion de travaux sur la production de diaspores et leurs potentialités de germina

tion chez quelques espèces du sud-est de la France, PUECH (1986) signale l'existence de deux types de

baies chez J. 6nuticano : les plus volumineuses contiennent deux graines hémisphériques et sont mûres

dès la fin de l 1 automne (octobre - novembre), les autres ne contiennent qu'une seule graine, plus petite,

aux faces bombées et mûrissent plus tardivement (janvier). Ces deux types de fruits se rencontrent sou

vent sur un même rameau fructifère.

Nous avons, effectivement, observé quelquefois cette particularité de la fructification

du J. 6nuticano. Mais, pour cette première approche, il ne nous a pas paru utile de traiter séparément

les deux types de graines dans nos tests, tant les différences qui les séparent sont fluctuantes et

quelquefois mal aisées à percevoir.

Quoi qu'il en soit, nos résultats expérimentaux diffèrent de ceux obtenus par PUECH li.c.l.

Selon cet auteur, en effet:

* à 24-25°C, aucune graine ne germe à l'obscurité. Dans nos propres tests et dans les mêmes condi

tions, 33% germent.

* à 20-22°C, à la lumière, les graines jumelles (issues de gros fruits) germent mieux que les grai

nes solitaires. Les taux maximaux, pour les premières s'échelonnent entre 40% et 77% pour les récoltes

d'automne et entre 80% et 100% pour les fruits d'hiver. Mais la germination s'étale sur 3 à 8 mois. Aux

mêmes températures, en 30 jours, la totalité des graines que nous avons testées avait germé. Or parmi

celles-ci, compte tenu du mode d'échantillonage, il y avait forcément des graines solitaires.

* toujours selon PUECH, les petites graines sont aptes à la germination dès l'automne et avec un

pourcentage supérieur à celui des prélèvements hivernaux (80% contre 46%, obtenus en 5 à 7 mois, à

20-22°c et à la lumière). Dans les expériences correspondantes que nous avons menées, les petites grai

nes ne manifestent pas ce comportement particulier.

La disparité entre les résultats de PUECH et les nôtres est donc importante. En première

analyse, elle ne peut se comprendre, sinon s'expliquer, que par les différences de conditions expéri

mentales sous lesquelles se sont déroulées les études respectives.

En effet, pour ses tests de germination, PUECH utilise conjointement des graines décorti

quées et des fruits entiers non rincés. Pour notre part, nous avons toujours soigneusement décontaminé

les graines. Il n'est pas interdit de penser que les bains successifs de désinfectants suivis de plusieurs

rinçages à l'eau distillée aient eu une influence favorisante sur le déclenchement des processus germi

natifs. Il est cependant difficile de l'affirmer, tant les conditions expérimentales auxquelles ont été,

ensuite, soumises les semences sont dissemblables.

Elles diffèrent en particulier, par:

- la nature des récipients et des milieux de culture, boîtes de Pétri contenant du coton et du papier

filtre humidifié, d'une part, tubes fermés par un tampon de coton cardé contenant de l'eau gélosée et

placés sous un film plastique, d'autre part.

- la nature de la lumière: lumière du jour ou lumière blanche artificielle.

- la durée dléclairement : rythme nycthéméral naturel d'une part, lumière ou obscurité continues, de 11

autre.

Ceci précisé, il reste à vérifier si les deux types de graines précédemment définis pré

sentent des comportements germinatifs réellement différents. Cette question mérite d'être reprise dans

des conditions expérimentales bien définies.

Sur le plan pratique, la transposition en grandeur réelle de nos meilleurs résultats expé

rimentaux a été tentée des semis de près de 200 graines ont ainsi été effectués en terrine contenant

de la terre de jardin, à la lumière du jour, sous serre et à une température de 18-22°C. Les semences

ont germé dans leur quasi-totalité: il semble donc aisé d'obtenir, par cette voie, une multiplication

rapide (mais non conforme) de J. 6~ano. Encore faudra-t-il préciser pendant combien de temps les

graines conservent leur potentialité germinative.
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Nitrogen concentrations in the leaves of different
mediterranean woody species.

A. ESCUDERO*
J.J. MANZANO*
J.M. DEL ARCO*

RESUME - Une etude aomparative de La aonaentration foLiaire de L'azote a ete reaZisee chez pLusieurs
espeaes Zigneuses mediterraneennes. Les concentrations son inferieures dans Les especes a Longevite
foLiaire majeure. Ces espeaes sont, donc, a ce niveau, pLus effiaaaes pour L'utiLisation des eLements
mineraux puisqu'eLLes sont capabLes de maintenir une biomasse foLiaire majeure avec une quantite d'eL~
ments mineraux immobiLises pLus petite. De pLus, Les especes arbustives des sous-bois presentent ega
Lement des aoncentrations foLiaires d'azote pLus faibLes, ce qui est da a Leur position subordinnee
clans L 'eaosysteme.

SUMMARY - A aomparative study was aonduated on the Leaf nitrogen contents of different Mediterranean
woody speaies. The aoncentrations of this nutrient were found to be smaLLer in the species whose Leaves
have the greatest Longevity. From this point of view, these species are therefore more efficient in
nutrient use sinae they are abLe to maintain a greater Leaf biomass with Lesser quantities of immobi
Lized nutrients. Moreover the speaies of the understorey aLso maintain Lower aonaentrations of Leaf
nitrogen due to the subordinate position they ocaupy in the eaosystem.

KEY - WORDS: FoLiar anaLysis, nitrogen, nutrient use, Mediterranean woody species.

I NTRODUCTI ON

Foliar analysis is one of the procedures normally used for the characterization of the

nutritional status of plants, particularly when studying woody species (GUBA and MITCHELL, 1966; MILLER

and MILLER, 1976). This method often yields clearer information than soil analyses owing to the

difficulty inherent to relating the data prOVided by these latter methods to the availability of plant

nutrients (SPECHT and MOLL, 1983). In fact, foliar analysis is not able to clearly describe the

nutritional status of plants either, above all when performing interspecific comparisons which include

the existence of different strategies for nutrient use (CHAPIN, 1980). However, the utility of the data

supplied by this method is evident. On one hand, it permits one to correctly estimate the budget of

transference and retention of nutrients in ecosystems (REMEZOV, 1959; DENAEYER - DE SMET, 1969); on the

other, it may be considered as a measurement of the efficiency of plant species in nutrient use since

in the long run it represents the inverse of the quantity of dry matter produced per gram of nutrient

(CHAPIN , 1980). Finally, in the case of nitrogen, leaf concentrations of this nutrient show a positive

correlation with photosyntetic efficiency (MATTSON, 1980). It may thus be concluded that foliar

analysis is a method of undoubtable value in the study of nutrient economy in phytocoenosis.

As is the case of many other parameters, this aspect of the nutrient cycle remains to be

fully elucidated in Mediterranean ecosystems. These formations have been overlooked compared with the

endeavours made in other latitudes concerning the quantification of nutrient and energy transfers in

forest ecosystems. Naturally, this is regrettable for gaining insight not only into Mediterranean

ecosystems but also into the general dynamics of nutrients in all woody formations. Mediterranean

vegetation offers several types of adaptations (evergreenness, sclerophylly, vernal and summer

*Department of Ecology, University of Salamanca, 37008 Salamanca (Spain)
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abscission. etc.) (KOONEY. 1981) which make this region very interesting because.

origin of such adaptations. "a posteriori" they have a profound effect on the overall

nutrient cycle.

To compensate for this missing information. in the present work we studied the

concentrations of nitrogen in the leaves of several different woody species from the Central - Western

part of the Iberian Peninsula over a complete annual cycle. Often. nitrogen is the main limiting

element in forest ecosystems; accordingly it is usually affected by intense retranslocation into the

plant. For this reason. apart from the above-mentioned direct relationship with photosyntetic

efficiency. and other processes essential for the plant. we chose this element in a first approach to

the study of nutrient economy of these species.

STUDY AREA AND METHODS

The species selected for experimental work were the following. QUeACU6 4ubeA L•• Q.

6a.g.inea. Lam•• Q. Jtotund.i.6oUa. Lam•• Q. pyJtentU.C4 Willd.. P.inu4 p.inea. L.. P. luttepUl/l-U Miller. P.

pina.6teA Aiton. P. MgJt4 Arnold. P. 4ylvu.t:JtU, L•• UbnU4 mUtoJt Miller. Ac.eA mont>pu4u.l4num L•• FJU:tX.i.nu.6

angU4u6oUa. VahI.. P.Il.U1lU4 4P.in04a. L•• PyJtU4 boUJtga.ea.no. Decne. CJta.ta.egU4 monogyna. Jacq •• Al.nu.6

g.l.u.Un04a. (L.) Gaertner. FJtanguta. a.l.nu6 Miller. SILUJc. a.tJtoc..ineAa. Brot. and SILUJc. x. 4ecaUa.na. Pau et

Vicioso. They includ evergreen species with prolonged leaf longevity. evergreen species with short

leaf longevity and marcescent and deciduous species. These different habits profoundly affect nutrient

relationships in plants (CHABOT and HICKS. 1982). The set of species selected. therefore. allows one to

compare these contrasting habits and to elucidate the way they affect leaf nitrogen levels.

All the species studied were distributed over seven sites situated between latitudes 4lg

50' Nand 40g 35' Nand longitudes between 5g 20' Wand 6g 25' W. The plots were selected in view of

their high species diversity. which permitted comparisons among species with minor environmental

variations. Altitudes range between approximately 700 and 880 m a.s.l. Some climatic differences exist

between the plots. which have mean annual rainfalls between 430 and 650 mm and mean annual temperatures

between 12.2 gc and 13.4 gc. Fig. 1 shows the climatic diagrams representative of two contrasting

groups of plots. The first (at the left) is typical of areas populated by mixtures of QUeACU6

Jtotundi6oUa.. P.inu4 p.inea. • P. luttepent>-U • P. pina.6teA. P. MgJt4. P. 4ylvu.t:JtU,. PyJtU4 boUJtga.ea.no. and

CJta.ta.egU4 monogyna. (plots 1 and 2). The second is typical of mixtures of QUeACU6 4ubeA. Q. 6a.g.inea.. Q.

JtOtundi6oUa.. Q. pyJtentU.C4 • UlmU4 mUtOJt. Ac.eA mont>pU4u.l4num. FJU:tX.i.nu.6 angU4u6oUa.. P.Il.U1lU4 4p.in04a..

PyJtU4 boUJtga.ea.na.. CJta.ta.egU4 monogyna.. M~ g.l.u.Un04a.. FJtanguta. a.l.nu6. SILUJc. a.tJtoc..ineAa. and SILUJc. x.
4ecaUa.na. (plots 3. 4. 5. 6 and 7). The main differences between the two diagrams lie in the lengths of

the dry season and in the winter excess of rainfall. These differences. together with certain

variations in soil composition. permit the existence of species with different requirements. Moreover

in plots 3 and 6 a certain spatial heterogeneity exists owing to the presence of streams which cause

gradients in soil humidity and depth. Some of the species were present at more than one site. QUeACU6

Jtotu.nd.i.6oUa. is present at six of the sites. pointing to its marked capability for survival under

extreme conditions. AtnU4 g.l.u.Un04a.. FJtanguta. a.l.nu6 and SILUJc. spp. are limited to the more humid zones

on streamsides. P.inu4 spp. occupy more xeric and oligotrophic zones. Finally. PyJtU4 boUJtga.ea.no. and

CJta.ta.egU4 monogyna. are also able to inhabit zones of very different climatic characteristics but always

as understorey species.

Leaf samples were taken monthly over a whole year with a view to following the seasonal

variation in nutrient contents. This precaution is essential in any foliar analysis program since the

variations in contents that the leaves continually undergo during their development make it necessary

to use sufficiently representative means (GUHA and MITCHELL. 1966). In all cases leaves from a high

number of trees were taken and pooled in order to obtain an estimate of mean concentrations in each

plot. In the case of evergreen species. the leaves corresponding to 'different age classes were

separated. Finally. nitrogen concentrations were determined by the Kjeldahl method.

Leaf nitrogen concentrations in each of the species were calculated as the means of the

monthly values during the periods of time when concentrations are most stable. This implies excluding
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the initial and final periods of leaf development, during which intense changes in nitrogen

concentrations occur (Fig. 2). According to our data, in the case of the deciduous species, this period

of more or less stable concentrations ranges between August and October; accordingly, these months were

selected for calculstion of the representative means of each species. For the evergreen species, a mean

concentration for each of the age classes was also calculated.
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~ - Climatic diagrams representative of two contrasting groups of plots.

Moreover, on plots I, 2, 3 and 5 leaf litter fall was also controlled over one year using

four litter traps for each plot (ESCUDERO and DEL ARCO, 1987). Annual leaf litter production was

multiplied by mean leaf longevity for each species to calculate leaf biomass values.

RESULTS AND DISCUSSION

Table 1 shows the mean nitrogen concentrations together with their coefficients of

variation throughout the period selected (see above) for the leaves of different species. The first

peculiarity is the difference between the deciduous and evergreen species; this undoubtedly reflects

the different adaptive strategies adopted by each. On calculating the means for the different sets of

species, it is seen that the mean concentration of nitrogen in the leaves of up to one year old of

conifer species is approximately 1.10 t. For evergreen hardwoods, the figure is 1.45 t. Finally, in the

deciduous species, the mean concentration rises to 1.74 t. Moreover, among the evergreen species, those

with the shortest leaf longevity also usually show the highest nitrogen concentrations.

Accordingly, the inverse relationship between leaf longevity and nitrogen concentrations

seems to be clear. This same correlation has been pointed out by GRAY (1983) and DAY and MCGINTY

(1975). It can also be noted among the species occupying the same plot (Table I), such that it is

evidently not due to differences in soil fertility but most likely to dilution phenomena, in turn due

to the greater amount of leaf biomass generally shown by evergreen species (Table 2). If it is accepted

that nutrient concentrations inversely represent the efficiency of their use for the synthesis of

organic matter (CHAPIN, 1980), one must conclude that the evergreen species are more efficient in the

sense of them clearly being able to maintain a greater leaf biomass with respect to their nutrient

mass. The same conclusions may be drawn when considering the maximum annual concentrations as a measure

of the efficiency of production of leaf mass per unit of nitrogen invested, according to the criteria

of KOST and BOERNER (1985). Evergreen species are more common on more infertile soils (MONK, 1966) such

that from this point of view, the species best adapted to poor soils maintain a greater efficiency in

the use of nitrogen.

The low concentration of leaf nitrogen in the species with high leaf longevity must

undoubtedly contribute to reducing their photosyntetic capacity (MOONEY, 1981). These species

counteract such a limitation by maintaining a greater leaf biomass. Table 2 shows the leaf biomasses

for some of the species studied by us, ordered by plots. Such biomasses are nearly always higher,

within each plot, in the species with greatest leaf longevity because these species accumulate the leaf
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SPECIES

Py1UJ,6 b~Wl.gaeana.

PJt.u.n.u..6 .6p.i.no.6d
AceJt mon.6pU.6uhr.num
QueJtc.u..6"fJa.g.wea.

F~ angu.h.ti6oV.a.

SaLix • 4 eco.Uiuw.
SaLix ILtJtOUnVWl
FltilJlgu.ta ahuL6
AlJuU, gfutin04"

PLOT

1
1
1
1
1
1
2
2
2
2
2
1
1
1
1
2
2
2
2
1
1
1
1
1
2
2
2
2
2
2
2
2
1
1
2
2
3
3
3
4
4
5
5
5
6
6
6
3
5
5
2
3
5
2
5
3
3
3
4
5
6
3
4
5
6
5
7
3

AGE CLASSES (YEARS)

up to 1
1-2
2-3
3-4
4-5
5-6

up to 1
1-2
2-3
3-4
4-5

up to
1-2
2-3
3-4

up to 1
1-2
2-3
3-4

up to 1
1-2
2-3
3-4
4-5

up to
1-2
2-3
3-4

up to 1
1-2
2-3
3-4

up to 1
1-2

up to 1
1-2

up to 1
1-2
2-3

up to 1
1-2

up to 1
1-2
2-3

up to 1
1-2
2-3

up to
up to

1-2

N CONTENT (%)

0.81
0.77
0.76
0.71
0.70
0.64
0.94
0.83
0.74
0.71
0.66
1.23
1.11
0.')8
0.92
1.16
1.07
1.03
0.75
1.21
1.07
0.97
0.86
0.81
0.97
0.90
0.86
0.85
1.24
1.17
1.11
1.12
1.36
1.31
1.44
1.11
1.58
1.43
1.31
1.38
1.12
1.48
1.24
1.02
1.51
1.30
1.22
1.37
1.51
1.30
1.38
1.32
1.45
1.45
1.29
1.46
1.30
1.81
1.67
1.53
1.86
1.93
2.01
2.04
1.81
1. 74
2.31
1.38
1.65
1.88
1.97
1.95
2.33

COEFFICIENT OF VARIATION ('7.)

6.33
11.64
11.46
9.44

12.99
10.21
13.87
15.33
17.58
20.38
36.99
15.46
13.
12.12
11. 72
8.36

11.25
11.44

5.58
8.28
7.55
5.46
6.07
6.72
6.21
7.63
7.58
4.89
5.69
5.57
4.09
6.21
7.52
5.25
5.75
4.71
7.09
3.05
5.96
9.77
3.70
5.22
7.74
5.27
6.14

13.39
17.37
10.43

7.36
11.39
11.34
3.25

15.09
17.92

22.69
1.91
4.90
6.05
7.25

11.73
12.15
14.47
4.99

12.91
9.95

30.77
16.89
3.84
8.36
4.94
8.96
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T~le 1 - Average foliar nitrogen concentration (% dry weight) of the species studied.

productions of several years. In this way, a lower photosyntetic rate is compensated by a greater

volume of photosyntetic tissue. This is yet another advantage associated with greater leaf longevity

that perhaps has been overlooked in the hypotheses advanced up until now to account for patterns of

leaf life span (see CHABOT and HICKS, 1982).

Another outstanding characteristic is the generalized lower concentration range in the

understorey species (Table 1). In particular, C~egU6 monogyna, Py~ bo~gaeana, p~ hp~noha and

Ac~ mOnhpehhulanum, which occur commonly as understorey species, maintain much lower leaf nitrogen

concentrations than those of other deciduous species and are comparable and even lower than those of

the evergreen hardwoods. This peculiarity can also be seen in the result8 reported by DAY and MCGINTY

(1975), although the same is not true in most of the species described by SPECHT and MOLL (1983). This

characteristic of the understorey species is probably due to the subordinate position that they occupy

in the ecosystem which obliges them to adapt to the poor conditions created by the strong competition

with the dominant species.
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SPECIES PLOT LEAF BIOMASS (kg/ha) LEAF LONGEVITY (years)

QUlVLcu.I Jto.tuncU6oUo. 7874

P.i..nLI..h p-ULflQ. 2985 2.5

P.uw.. ha.I."j:W'-6,u, 3758

QUlVLCU4 Jto.tuncU6oUo. 3278

P..i.nu..6 pi..nea. 3800 2.5

P.uw.. p.ina.6.tlVL 5916

ClUltaegW> monogyna 1020

PyJti.JJ) bOUltgaeana 1940

QUlVLCU4 Jto.tuncU6oUo. 8994

QUlVLCU4 .ablVL 9169 1.5

QuVtc.u..6 pyltenai..ca. 4483

QUlVLCU4 6ag.inea 3424

F~ IVL9u.z.i.6oUo. 2808

ACVt mOn6pu.6ulanum 1601

P.ItU1lU.6 ..6pi.n.O.sd 957

QUlVLCU4 Jto.tuncU6oUo. 6644

Qu.eJtcu.6 ..subeJt 7934 1.5

QUUc.u..6 PIjJten.a..i..ca 2262 1

QUlVLCU4 6ag-inea 1497 1

CJt.a.ta.egtL6 monogyna. 345 1

PtjJt.lJ.A bOUltgaea.na. 931 1

Leaf biomasses (kg/ha) and mean leaf longevity (years) of different

woody species.

The low concentrations of leaf nitrogen in the understorey species must also reduce their

photosyntetic rate. Nevertheless, since the intensity of light in their habitat is also likely to be

suboptimum, the lack of appropriate protein contents would in fact probably not constitute a limiting

factor.

Finally, among the deciduous species, those inhabiting sites closest to streams ides might

also be distinguished from the rest. Among the riparian species, are Atnu4 glutino~a, Fnanguta~
and Scz.U.x spp.; QuVtl'.U6 pyJteruUCd, Q. 6aginea and UlmUl> woJt, by contrast, appear in more xeric sites,

while F~ angUl>ti.6olia frequently appears in an intermediate position. In fact, in spite of the

evident difference in fertility of the habitats of each group of species, no important differences can

be seen between them in terms of leaf nitrogen levels. Only the alder, because of its symbiotic

nitrogen-fixing capacity, maintains leaf concentrations of this nutrient that are clearly higher than

in the rest of the species. Undoubtedly, in this case the lack of variation in nitrogen concentrations

SPECIES COARSE SAND (X)

20.9

20.6

23.7

FINE SAND (t)

53.2

55.5

47.7

SILT (t)

7.2

7.0

7.5

CLAY (t)

17.1

15.1

17.9

SPECIES

* Available

pH O.H. (t) N (tt* C/N C. ("8/1008)* K ("8/1008)* P ("8/ 1008).

5.38 1.28 0.044 16.72 64.4 9.63 0.36

5.27 1.34 0 .. 044 17.26 55.8 5.92 0 .. 38

5.21 2.37 0.088 15.66 68.4 10.07 0.45

** Total

Table 3 - Physical and chemical properties of the soil from plot 2.
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as a function of the characteristics of the habitat is due to the different strategies employed by each

group of species. QuetCUA spp., pertaining to highly oligotrophic sites, maintain all the

characteristics of the slow-growing species of infertile soils (CHAPIN, 1980), with their capacity for

luxury consumption of nutrients to thus maintain relatively high leaf levels. Conversely, the riparian

species respond to the high availability of nitrogen of their environment with an enhancement of

growth, which helps to dilute the concentrations of this element. Almost certainly, this must be the

main reason why F~angU6Zi6o~ maintains such a low level of leaf nitrogen on one of the plots

where this species was studied.

Regarding comparisons with the data of other authors, these are always hindered by the

variability in the sampling methods employed and by the strong effects that such methods, particularly

the sampling dates, have on the results obtained. With respect to the figures offered by SPECHT and

MOLL (1983), our own would be situated between those corresponding to moderately-weakly leached soils

(between mesotrophic and eutrophic). This finding is to a certain extent surprising in view of the

extraordinary poverty of the soils of the zones studied by us (see for example the data for plot 2 in

Table 3), which would be better classified as belonging to the strongly-leached group of soils

(oligotrophic). This highlights yet again the difficulty of correctly interpreting the data provided by

soil analyses in terms of the nutritional status of plant species.
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Light intensity effects on dynamic growth of
kermes oak (Quercus coccifera L.).

Z. KOUKOURA*

SUMMARY - Kermes oak (Quercus coccifera L.) is a sclerophyllous evergreen shrub of the Mediterranean
region. In Greece, it grows either alone or in a mixture with other sclerophyllous species

in shrublands or as an understory in the Pinus brutia forests.
The effect of light intensity on growth and productivity of Kermes oak plant at two phenolo

gical stages were investigated under two different tight regimes: as an understory 'ecies in a P. bru
tia forest and in adjacent open shrublands.
-- Leaf area (LA), twig length (L), leaf weight (W), total dry matter production uad total non-
structural carbohydrate content (TN C ) were measured both at the flash-growth stage and at the end
of the growing season, both in shaded and sun plants.

The specific leaf weight (SLW), relative growth rate (R ~ R ) and the unit leaf ratio{U " R
were also estimated.

Shaded plants had higher growth, LA (8,5% and 27%) and L (44% and 29%) respectively at the
[tash-growth stage and at the end of the growing season, but lower dry matter production as compared
with the open-grown plants.

The SLW and R G,~ had the same growth rate in the sun- and shade-grown plants, while the
U LR was found to have lower values under low light intensities. This is an indication that the lower
dry matter production in the shaded plants as compared to the sun plants was probably due to the higher
respiration loss of the former t:han of the latter plants. This is supported by the lower content in
T.N.C. found in shaded plants as compared to the sun plants.

Key words:Q. coccifera, specifio leaf weight, relative growth rate, unit leaf ratio.

RESUME - Les effets du rayonnement solaire sur la croissance de Q. coccifera en conditions naturelles
ont ete etudie8.

La surface foliaire (LA), la longueur des tiges (L), le poids des feuilles (W), la production totale en
matiere seche, le poids specifique des feuilles (SLW), le faux de croissance de la bianasse (RGR), le
taux de croissance de la bianasse totale par unite de surface foliaire ruLR) et la teneur en hydrates
de carbone non structuraux (TNC) ont ete estimes ches ~ercus coccifera au sein de deux stations dif
ferentt1s: le sous-bois de pinus brutia et l'ro:terieur du bois.

Les resu ltats observes suggerent que les valeurs de RGR et de LW sont du mane ordre dans les
deux stations. C'est l'indication qu 'une production de matiere seche plus faible ches les plantes du
sous-bois par rapport a celle des plantes situees a l'e :rf;erieur du bois, serait due a une plus forte
respiration, ainsi que l'indique la valeur de TNC.

INTRODUCTION

The response of plants to various light intensities is a characteristic that determines

the distribution and abundance of different species and ecotypes (LARCHER, 1980). Also, li~ht inten

sity affects the plant's morphogenesis and productivity. DOWNS and HELLMERS (1975) reported that nlant

development and dry matter production were correlated with the intensity and duration of li~ht.

Shaded plants, as compared to those grown in full sunli~ht, often have a lower fresh

weight/leaf area ratio and average level of dry matter production (BOARD~IAN, lQ77). For examnle, sha

ded seedling of Betula alleghaniensis grew more in height and leaf area, whi1et those in sunli~ht at

tained more dry weight (GORDON, 1969). On the other hand, leaf area is imnortant in determinin~ the

percentage of solar radiation intercepted, which influences plant growth and final yield (WATSON,195~:

SINCLAIR, 1984). DUNCAN and HESKETH (1968) and KAPLAN and KOLLER (1977) have also found that leaf area

has a more significant influence on the dry matter production than on CO2 exchange rates.

Kermes oak {Quer~B coccifera)is a sclerophyllous evergreen shrub of the Mediterranean

region that covers about 1.8 million ha (Le HOUEROU, 1973). In Greece, this shrub grows either in the

*Laboratory of Range Science (236). Univ. of Thessaloniki - 54006 THESSALONIKI Greece.
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open or in a mixture with other sclerophyllous species in shrublands or as an understory in the' 'Pinue

brutia and Pinu8 hatepeneie forests. In these two environments a differentiation is observed in both

and productivity of the shrub.

The purpose of the present study was to investigate the effect of light intensity on the

morphogenesis and productivity of Kermes oak grown in the understory of a P. brutia forest ver.sus

those grown in the open with full sunlight.

MATERIALS AND'ME'l'J'[ODS

The research was carried out in Macedonia, Greece, in an oak shrubland partially fore·

sted with P. brutia (400 45 f N latitude and 220 58'E longitude). The site is 650 m above sea level and

has a subhumid Mediterranean climate with 630 mm annual rainfall and 130
mean annual air temperature.

The climatic factors during the study period are shown on Table 1.

Tahle 1. Climatic factors of the experimental area during the study period.
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Nine Kermes oak shrubs of the same morphological appearance were selected. Five of the

nine shrubs were in the understory of the forest (shaded plants) and the rest in the adjacent open

area (sun plants). The shaded shrubs were exposed to variable light intensities because of the inter

ception of solar radiation by the tree canopy, while the sun shrubs were fully exposed ,to sunlight.

The mean daily photosyntheticaly active radiation arriving at all four sides ( north,

south, east and west) of the crown was measured during the growing season. Measurements were made with

a selenic photocell three times per day. The first measurement was taken at zenith, and the other two,

three hours before and after zenith. Plant growth was measured by placing a 35X35 cm quadrat on each

of the four sides of every shrub, and cutting all new twigs inside the quadrat. Sampling was made at

the flush-growth stage (middle of May) and the end of the growing season (middle of July). In the la

boratory, the following parameters were measured in randomly selected subsamples within each biomass'

sample containing leaf and shoot: the total lea~ area (LA) per 35X35 cm quadrat in dm2 with a leaf

area meter; the leaf and shoot weight and the mean of shoot length (L) measured after ovendrying at
o ~ 2105 C. The specific leaf weig~\ (S LW) estimated with the formula S LW = LA g.dm where ~ =leaf

dry weight, and LA = leaf area the same leaves. In addition, the relative growth rate (R G R ) arid the

( ) 1 dw dw 1
unit leaf ratio U L R were estimated with the formulas, R G R = w . at and U L R = dt • LA
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(EVANS, 1972) from samples which were taken from the quadrat 35X35 cm every fifteen days during the
:1n

growing season. Samples of the total dry matter production were take~~the same way at the end of the

growing season and dried at 1050 C. The total nonstructural carbohydrate content (T N_C ) was estimated

"~i.ng the method suggested by DALE SMITH et al, (1964).

The relationship between light intensity and L, LA, S.L.W., and R.G.R. were tested with

regression analysis (Nie et al. 1975). The means of the T.N.C. and total dry matter production were

compared with the t-test (STEEL and TORRIE, 1960) at the 0.05 level of significance.

RRRUL~R A}ID DIRCUSSION

The leaf area (LA), twig length (L) and weight of leaf (W) were found to differ signifi

cantly between sun and shaded plants of Kermes oak, both at the flush-growth stage and at the end of

the growing season (Table 2). In shaded plants, the mean leaf area was 8.5% and 27% higher than in the

sun plants at the two measurement stages. The mean twig ~~pgth also differed by 44% and 29# respecti-

Table 2. Growth characteristics of Kermes oak at two growth
stages. in sun and shaded plants.

Leaf Area (LA) Twig Length Lea f dry wei ght
(dm2/ guadrat) (cm) (q)

1:'1 ush End of Flush End of Fl ush End of
stage growing stage growing stage growing

season season season
Sun
Plants O,B87~ 1.64a 1.76a 4.30a 0,027a o.034a

Shaded 10 ,970b 2.12b 3.13b 6.09b 0.022b 0.026bPlants

* Means in the same column followed by similar letter are not
significantly different at the 0.05 level.

Table 3. Total dry matter rroduction of
Kermes oak in sun and shaded
plants.

Parameters Sun PL ts Shaded Pl ants

Total 301B.7*a 1576.6b

---
*Means in the same row followed by simi
lar letter are not significantly diffe
rent at the 0.05 level.

vely. However. the mean weight of the leaf was 18% and 23% lower in the shaded plants than in the sun

plants for the two sampling dates.

The total dry matter production at the end of the growing season was 47,7% higher in the
sun plants than in the shaded plants (Table 3) •
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These results agree with the findings Qf other investigators (PACKMAN and WILL1S,1977;

LARCHER 1980). However, they do not agree with the l:tes'lll~'iI.epGf'tedby HOHT and ~lEHRUNG (1960), who

found that high light intensities often inhibites growth especially of the shoots. Kozlowski (1971)

also claimed that the influence of solar radiation on the cell growth and the plant metabolism had a

direct negative result on the growth of the leaves and the size of the shoot.

At the flush-growth stage a sharp decrease of L was Observed following the increase of

the light intensity, both in the sun and shaded plants (Fig. 1). At the end of the growing season,

however, while the sharp decrease of L in the shaded plants continued, in the· sun plants the reduction

was much more gradual (Fig. 2). A similar course was followed by LA (Fig. 3).Nevertheless, the regres

sion lines of the shade and the sun plants were parallel at the flush growth stage of the season, indi

cating that the latter were adapted to a higher light intensity than the former.
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LA =~ _ ,.. ,+....."2

,,2= .

......'0

b

1t2=~7

.h.~ pl_"ts
sun pl.nh

7170

LA =»eae-O......+...._.2

M.041"0""

Li.ht int_oit, (I IILu.)

1:,-.. u..

· ,..e•

~

e 2"7...:......
~:s 2'1

c
..J 1'1

,.•
•·... o•

..

•

..

.................
000 wn ......t.

10

..

,. 20 21 30 31 40 ••

Li.ht intenolty (I KLIIll)
'0

i ,..
~ ,,1...

.......

1 ,.,
c... ,-0
~

• 0·7e·.. C>4·... ..,
0

Fig. 3. Relation between leaf area (LA dm2 /quadrat) of Q. aoaaifera and

the light intensity of solar radiation (1 KLux) under low intensity

(shaded plants) and high intensity (sun plants). Measurements were

taken at the flush growth stage (a) and in the end of the growing
season (b)



~ ,. • • ~ H ~ • ~ " H H

Li...t "'-tJ (I KLuI)

.....
00017-

~

"r 0-.'...-
~{c'_1

....
..-

i• _..
j ...... ..-•~

i
...........'
ooG'.

0 •• 1

g·ot1

..-
-c

•

L. __ •
~= •....--

23

Fip.. 4 - Relation between the specific
leaf weight (Lw/LA.~.am-2) of
Q. eoeeiferaand the light
intensity of solar radiation.
under low intensity (shaded
Plants) and high light inten
sity (sun plants). Measure
ments,were taken at the flush
growth stage •
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As far as S.L.W. is concerned, figures 4 and 5 showed that its change with the light in

tensity, in both treatments was about the same and the two lines were almost pa~allel with a higher

S.L.W. in the sun plants observed. It becomes clear, therefore, that plant morphogenesis was influenced

by the various lip,ht intensities received during the growing season. Besides the radian flux density,

it appears that the light quality under the forest affects the various growth parameters. The

shaded plants perceive light quality through the phytochrome system which subsequently mitigates the

morphological reaction (FITTER and HAY 1983, LARCHER 1980). However, the same change of S.L.W., both

in the sun and in the shaded plants, does not explain the higher values of the total dry matter produ

ction attained by the former (Table 3). This can be explained by the change in R.G.R. and D.L.R. in re

lation to light intensity. Figure 6 shows that both remain unifluenced by the light intensity. Conse

quently, differences in the total dry matter production between the sun and shaded plants must be looked

for at the photosynthetic level. According to EVANS (1972) the D.L.R. expresses the photosynthetic

equilibrium of the plant, since
=Photosynthesis +Metabolism ± Mineral uptake-Respiration

U.L.R. Leaf area

Based on this formula we may suppose that the lower values of the U.L.R. might be the

result of the higher respiration cost per unit leaf area of the plants. Figure 6 shows tha~the lower

values of the U.L.R. were observed on the lower light intensities. Therefore, the shaded plants must

consume more energy than the sun plants. This conclusion is also supported by the lower content in

T.N.C. found in shaded plants as compared to the sun plants (Table 4). BLAIR (1981) reports that the

T.N.C. are the primary source of energy available to plants for maintaining vigor for survival and for

new tissue production.

Table 4. Total non-structural carbohydrates content
(T.N.C.) of Kermes oak at two growth stages,
in sun and shaded plants (mg/g dry matter).

Flush stages of End of growi ng
growth season

Sun 140,6\ 121,5a

Shaded
Plants 121 ,Ob 109,9b

*Means in the same column following by similar lette~

are not significantly different at the 0,05 le-
vel.

We conclude that low light intensity influenced the-morphogenesis of Kermes oak by cau

sing a sir,nificantly higher growth of LA and L as compared to the high light intensity.

Furthermore, low light intensity does not result in a higher total dry matter production

via a higher respiration loss of plants growing in a shaded rather than in a sunny environment.
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Identification of Pseudotsuga menziesii
provenance using biochemical characteristics.

D. MITSOPOULOS*
K. PANETSOS*

Key Wond Index: P~eudot6uga menz~~~, provenance, monoterpenes, identification.

SYMMARY - Experimenta~ p~antations of P~eudot6uga menz~~.u were established in Greece in 1962 with
seeds introduced from W. Germany without precise records of their original geographic source. Today
the species, after 24 years of testing, exhibits exce~~ent growth and adaptability. It was therefore
considered necessary to identify the unknown provenance. To accomplish this, biochemical ana~ysis of
monoterpenes from cortica~ o~eoresin was carried out by gas-~iquid chromatography.

The identification was based on the comparison of the resu~ts obtained with the corre
sponding ana~yses made by other investigators throughout the natura~ range of P~eudot6uga menz~~~ in
the U.S.A. and Canada. This comparison showed the geographic region of the unknown provenance to be
~ocated within Zatitude 420 _450 N and ~ongitude 1210 _1220 w.

The app~ication of biochemical methods for the identification of unknown sources proved
to be effective and shou~ be considered as a usefu~ technique in Forest Genetics and breeding program
mes.

INTRODUCTION

Introduction and testing of exotic species, as a method of forest-tree improvement, has

a history of a few decades only. In Greece most introductions so fa.r attempted, were casual, isolated

from a general plan and with no application of scientifically accepted methods lPANETSOS 1970,1979).

The first effort to introduce and to test exotics in Greece, following a methodOlogy

which included replications in site and space, was made in 1962 (BASSIOTIS and MOULALIS 1973). P~eudo

t6uga men~~~ (Mkb~.) F~neo was one of the six species (native and exotics) which were planted in

two sites, one in the University forest of Cholomonta (Chalkidiki) and the other in the corresponding

forest of Pertouli (Pindos).

The origin of the seed of Douglas fir is, however, unknown appart from fact being that

it was introduced from West Germany. The performance of the species has been closely monitored and has

so far, exhibited good adaptability and excellent growth (BASSIOTIS and MOULALIS 1973, PANETSOS et al.

1980, 1985). These results combined with those obtained by other investigators (BIROT et a1. 1980,

CIANCIO et a1. 1981, 1982), show that P~eudot6u.ga menz~~~ is a sucessful exotic species in the Medi

terranean area, and could be important for afforestation in Greece.

The objective of this investigation is to identify the origin of the unknown provenance

*Laboratory of Forest Genetics

Department of Forestry and Natural Environment

Aristotelian University of Thessaloniki

54006 Thessaloniki - GREECE
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growing in our experimental plantations. Such identification, besides its value from the point of

view of the methodology applied, would make it possible to obtain seeds from the appropriate range of

its natural distribution for further plantations in Greece, turning to account 24 years of testing.

MATERIALS AND METHODS

In order to judge the origin of trees from a single unknown source there must be varia

tion over the species range of known pattern.

Botanists have often remarked the existence of considerable diversity of morphological

characters in P~eudot6uga, and many attempts have been made to subdivide the species into different va

rieties, or even to reclassify these as separate species (HERMANN, R.K. and CHING, K.K. 1973). However;

most authorities agree to the division of the species into two varieties; the co~tal (v~. menzie4~)

and the Rocky mou~n or ~nland v~ety (v~. glaucal (B~~n) Fnanco. In the United States these

two varieties have separate ranges, but in British Columbia they overlap (see map 1) result\ng in the

occurence of intermediate forms. In addition RUDLOFF (1972, 1973) and ZAVARIN et al. (1973), in a li

terature review, state that proposals have been made to split P~eudot6uga me.nzie4~ into as many as

ten separate species or varieties, and that the separation into a few, more or less well defined varie

ties has gained a gen'ral acceptance, but only the co~tal and ~nt~o~ forms can be satisfactorily di

stinguished by morphological characters.

Apparently, morphological traits are insufficient to distinguish further varieties in

the species. These limitations can be overcome by the employment of biochemical characters. Likeli

hood analysis of monoterpenes composition, has been shown to be a useful tool for ranking possible geo

graphic origin of Douglas fir plantations (RUDLOFF 1973, 1975, and ZAVARIN et al. 1973, 1975).

The terpene composition or "prOfile" of conifer resins shows features which are stron

gly inherited, stable under different environmental conditions and linked to geographical origin (HA

NOVER 1986 a,b,c, 1971, SQUILLACE and FISHER 1966, HILTON 1968, FRANKLIN and SNYDER 1971, THORIN and

NOMMICK 1974, SQUILLACE 1976).

For the identification of our unknown origin's provenance, analysis of monoterpenes

from cortical oleoresin was made, by gas-liquid chromatography. Sampling and storage was performed

according to the procedures described by ZAVARIN et al. (1973). Samples were obtained and analysed

from seventy (trees) growing in the two experimental plantations, Chalkidiki (Lat. 400 25' N, Long.

23
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33' E, Alt. 35Om.) and Pertouli (Lat. 390 33' N, Long. 230 20' E, Alt. 1250m.).

ZAVARIN and SNAJBERK (1973, 1975) and SNAJBERK and ZAVARIN (1976) carried out similar

analyses of more than 30 provenances from the entire range of the species. The results of these three

studies are the comparative data for the identification of the unknown source planted in Greece.

RESULTS AND DISCUSSION

Nine monoterpenes were found to be present in cortical oleoresin, namely: a-pinene,

camphene, a-pinene, 3-carene, sabinene, myrcene, limonene, a-phellandrene and terpinolene (Fig. 1).

Means (M), standard deviations (S.D.) and number of items within a set (N) of the major

monoterpenes are summarized in Table 1.
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Fig. 1 - Gas chromatograms of the cortical oleoresin

A - 5% CARBOWAX 20M (610 X 0,32cm) column
at 1200 C.

B - 5% DEGS (215 X 0,32cm) column at 900 C.

Figure 2 illustrates bar-histograms for five of the evaluated monoterpenes (a-pinene,

a-pinene, sabinene, myrcene, limonene and terpinolene) of the unknown provenance as compared to the

corresponding analyses made by ZAVARIN and SNAJBERK (1973, 1975) from which they distinguished six

distinct chemical races of this species (Map 1). According to the above mentioned investigators, mo

noterpene ~~£!~~~~ has proved to be the best marker distinguishing eoaotal from ~niand race. The che

mical races 1,2,3,5 and 6 are characterized by low levels of ~~£!~~~= (traces to 0,2-0,6%) while che

mical race 4 averages 31,2% for the Same monoterpene. Test for normality of the unknown source data

distribution indicated that only limonene deviated from Gaussian distribution. ZAVARIN and SNAJBERK

(1973, 1975) had found this true for the pure Sierra Nevada race and pure coastal material. Thus the

normality of distribution revealed by most of the terpene data allowed us to use parametric statistics

in further work. Comparison of chemical races 1,2,3,5 and 6 with the data obtained from the unknown

provenance (t-test) showed significant differences for four of five monoterpenes, while chemical race

4 (eoaotalj showed no differences to the unknown provenance for four of the five monoterpenes (Fig. 2):

Thus, P~eudot6u.ga menuuu, growing in our experimental plantations does not differ in

monoterpene composition (quantitatively) for four of the correspondir~ monoterpenes of the chemical

race 4 (see map 1). The difference found in sabinene is significant but its quantity (15%) in the un

known source, is still significantly higher than that of the other chemical races of that species (see
Table 1, Fig. 2)

After these findings it was concluded that the origin of the unknown source under inve

stigation is the coastal region 4 of the natural distribution of P~eudot6u.ga menuuu, Which is loca-
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Table 1

Means (M), standard diviation (S.D.) and number of items within.a ~~t (N) for the pure chemical
races (data from ZAVARIN and SNAJBERK 1975) of P~eu.do.t4uga. menuM.u. and for the unknown race.

a>
<:l

t>
a>

a> Q> a> .-l.... a> o·.... <:l <:l <:l s:1 <:lRace fIl' a> a> Cl> a> ·H.... <:l s:1 <l <:l
Po

~
.... •f'< .... (}

1-< .

'i" 'f' ~ .~ a>
~. '" ta· 00 ..:I Ei

1. Sierra Nevada M 52,4 25,5 0,3 7,7 0,3

S.D. 12,4 9,8 0,3 4,8 0,7

N 46,0 46,0 46,0 46,0 46,0

2. Southern Inland M 45,5 3,5 0,1 31,6 1,0

S.D. 10,2 2,7 0,4 10,3 1,1

N 48,0 48,0 48,0 48,0 48,0

3. Northern Inland M 65,5 6,3 0,2 12,0 3,7

S.D. 12,6 4,2 0,3 7,5 2,3

N 37,0 37,0 37,0 37,0 37,0

4. Coastal (Oregon) M 19,1 9,2 31,2 1,8 13,8

S.D. 8,0 6,0 7,2 1,4 3,1

N 44,0 44,0 44,0 44,0 44,0

5. Sierra Nevada M 48,6 30,5 0,2 5,1 1,2

(California coast) S.D. 11,7 11,1 0,2 4,2 2,0

N 37,0 37,0 37,0 37,0 37,0

6. Sierra Nevada M 49,9 41,4 0,6 1,0 tr

(Lompoc, Calif. ) S.D. 12,1 11,5 0,2 0,7

N 10,0 10,0 10,0 10,0 10,0

Unknown M 21,8 5,0 15,0 9,2 15,9
race S.D. 5,3 2,5 3,1 3,8 3,0

N 70,0 70,0 70,0 70,0 70,0

ted within latituie 420-450 N and longitude 1200-1400 W. (Map 1). However, the identification of the

exact location within region 4, needed mOre data from intensive sampling.

ZAVARIN and SNAJBERK (1975) have sampled and analysed 13 provenances originating from

the general area 4. The results obtained, showed that provenances close to Washington and California

borders (50,52) and one (25) from central Oregon (see Map 2), contained significantly lower sabinene

percentages than the rest, sampled from coastai locations. The above investigators attributed the

differences in sabinene levels found within region 4, either to gene flow from east-to-west i.e. from

Sierra Nevada to northern inland race, or to the intergradation of the coastal and Sierra Nevada races.

After this additional information concerning sabinene variation within region 4 it can

be stated that the unknown source of P~eu.do.t4uga. menu-M'u' in which sabinene was estimated to be 15%

of the total monoterpenes, i.e. intermediate between purQ ~o~ta.l (31,2%) and ~nta.nd (0,3%), must

have originated from the transitional zone of co~ta.l to ~nta.nd races; more precisely within latitude

42 0_450 N and longitude 1210-1220 W (dotted rectangle in Map 2).
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the mean cortical.
oleoresin compositions
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ber corresponding to
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*t-test; significant
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It appears that the methodology which was applied, proved to be effective for the

identification of unknown sources of P4eudot6uga menZ~e4Li. This identification can greatly contri

bute to the exploitation of experimental plantations established from unknown sources.

Moreover, the methodology can be used to verify the origin, of newly introduced prove

nances, since there is always a risk of false identification, especially when commercial firms are

involved.

Apart from the particular case which has been investigated and presented, the use of

biochemical methods for identification of plant material is highly desirable and important. Its effi

ciency, however, relies on the extent of available data for references (SEAL 1977). In Greece, and

elsewhere, extensive areas have been afforested in the past and even today, by planting with material

of unknown origin, sometimes successfully but usually with doubtful results. The creasion, therefore,

of biochemical data banks, for the most important forest species is considered essential and feasible.
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Map 1 - Range of P6wdouuga. me.nu.e6.u. Circles
represent location sampled.
White circles. Coastal variety
Black circles. Interior variety

circles. Intermediate
Curved lines indicate separation of the
chemical races (ZAVARIN and SNAJBERK
1973).
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Iberique (Bernaldez & Pineda, 1980; Vacher et al., 1985). La structure assez simple de ces ecosys

temes Oll participent des therophytes qui, au debut de l'ete terminent leur cycle biologique annuel

commence a l'automne precedent grace a l'existence d'une importante reserve de graines dans le sol,

facilite les etudes sur la succession (Peco et al., 1983a,b; Pineda et al., 1986). Ainsi donc, on a

prete attention aux changements de structure biocenotique et a l'organisation spatiale, comme aux

reponses des communautes a des perturbations traditionnelles et experimentales.

Cet article s'insere dans la meme ligne de recherche; on y considere la colonisa

tion d' un espace experimentalement perturbe, ce qui constitue un processus de "cicatrisation" ou

reconstruction de la composition et de la structure biocenotique primitive (Margalef, 1974). Comme

point de depart, on estime que cette reconstruction depend de l'age de l'ecosysteme originel (temps

ecoule depuis la perturbation precedente) et de la position geomorphologique qu'il occupe le long

des pentes. Dans le premier cas, puisqu'il s'agit d'une perturbation non catastrophique, tel un la

bour experimental du terrain en automne, il est fort possible que la recuperation de la structure

initiale depende surtout de la quantite et du type d'information disponible pour coloniser l'espace

"vide" (graines enterrees, voisinage d'un ecosysteme non perturbe). Quant a la position ge'l!Jlorpho

logique, on sait que le cadre de reference physique conditionne de maniere decisive les possibili

tes d'evolution d'un ecosysteme depuis les premieres etapes de la succession jusqu'a sa maturite.

La geomorphologie peut tres bien synthetiser la plupart des variations des facteurs du milieu

(Troeh, 1964; Pou, 1979; ~uiz & Pou, 1986; Pineda et aI, 1981a). En simplifiant l'influence de la

geomorphologie, on s' aper<;oit par exemple que les zones hautes de la pente, caracterisees par

I' erosion et I' exportation d' eau et de materiaux constituent des systemes qui rajeunissent sans

cesse, probablement avec une capacite moindre pour c.onstruire un systeme complexe que dans les

zones basses, plus h'wides et plus riches en elements trophiques, Oll la succession peut progresser

avec une vitesse et avec des caracteristiques differentes des zones hautes (De Pablo et al., 1982;

Peco et al., 19S3a,b; Casado et al., 1985; G6mez-Sal et al., 1986).

Un autre aspect a pu etre brievement aborde dans ce travail: les changements qui

peuvent etre dus a des fluctuations meteorologiques se superposant a la succession et qui ont ete

enregistres dans les campagnes annuelles initiees apres la perturbation infligee au paturage en

question. Ces fluctuations peuvent conditionner de maniere differentielle l'evolution apres un meme

type de perturbation suivant l'age et la position geomorphologique de l'ecosysteme perturbe (Peco

et al .. 1983a,h).

MATERIEL ET METHODES

L'experience a ete menee dans une "dehesa" (Humbert, 1980) situee a une quinzaine

de kilometres au Nord de Madrid (Espagne), en terrain sableux siliceux du Miocene (Vadour, 1969).

On y pratique encore actuellement un lahourage itinerant pour controler les plantes ligneuses non

desirees, tout en conservant des chenes-verts (Qu~~ 4otund£6o~ Lam.) judicieusement espaces

pour favoriser le developpement du paturage et fournir ainsi la nourriture aux herbivores et aux

animallX cynegetiques.

Nous avons choisi quatre pentes voisines, en soulane, semblables a tout point de

vue, sauf pour l'epoque Oll a ete cffectue le dernier labourage, respectivement 1, 3, 7 et 40 ans,

ce qui nous donne quat re etapes distinctes de la succession; de haut en bas de chaque pente, en

1981 a l'autonme, nous avons laboure avec une charrue a disques une bande de 80 m de long et 20 m

de large. Juxtaposee a celle-ci, nous avons delimite une bande temoin de meme dimension, de telle



sorte qu'il nous a été possible de disposer de 2 sous-systèmes, un nouvellement labouré, et l'autre

représentant une des étapes de la succession énumérées plus haut.

Pour étudier la récupération du système perturbé, en prenant comme référence l'évo

lution propre du sous-système intact, nous avons réalisé des échantillonnages 3 ans de suite. Pour

ce faire, nous avons délimité deux transects permanents, en haut et en bas de chacune des quatre

pentes; en effet ce sont des zones respectivement d'exportation et accumulation de matériaux, qui

possèdent un plus grand dynamisme successionnel, contrairement à la zone intermédiaire, de trans

port, qui montre à peine de changement structural en cours de succession (De Pablo et al., 1982).

Chaque transect était composé d'une file de 128 carrés élémentaires contigus d' échantillonage de

8x8 cm, c'est à dire 64 de chaque côté de la frontière séparant les 2 sous-systèmes, et perpendicu

laires à celle-ci. Pour chaque carré nous avons noté le recouvrement exprimé en %de sa superficie

d'un total de 137 espèces de plantes aux printemps 1982, 1983 et 1984. Le premier printemps peut

être considéré comme normal pour la climatologie de cette zone d'étude (P= 376 mm; T= 1S,SOC), le

second a été comme le reste de l'année, une des plus sèches des 6 dernières décennies (p= 272 mm;

T= 14,6°C) et le troisième l'un des plus humides (p= 479 mm; T= 14,7°C).

Dans l,'expérience décrite ici, il s'agit de l'analyse de la composition floristique

des systèmes observés, sans autre référence à l'organisation spatiale des communautés que celle

relative à la succession. On a utilisé plusieurs types de trakt~ments numériques: analyse de la

variance bidirectionnelle, AVB (Jenrich et al., 1983), analyse en composantes principales, ACP

(Harmann, 1967) et analyse canonique discriminante, ACD (Jenrich & Sampson, 1983).

Avec le premier traitement, nous voulions reconnaître les différences dans la com

position floristique du pâturage déterminées par le changement successionnel -les divers âges du

pâturage- et par la position dans l'espace ou a lieu ce changement -partie haute et basse de la

pente en terrain perturbé où non-. Cette analyse n'a pas été réalisée pour apprécier des différen

ces significatives dans la variabilité des abondances de chacune des espèces annotées dans l'échan

tillonnage -ce qui aurait donné des résultats peu synthétiques- sinon pour connaître la variation

de la composition floristique globale. Pour synthétiser l'information relative à la distribution de

toutes les espèces dans les diverses situations considérées, on a effectué une ACP préliminaire des

données recueillies dans tous les carrés d'échantillonnage. Les coordonnées de ces derniers sur le

premier a.xe de l'analyse ont constitué les nouvelles données pour élaborer un tableau à double

entrée: âge de la succession x situation spatiale, et son analyse de variance. Le même procédé a

été répété pour les trois campagnes.

On a utilisé l'ACD pour identifier les groupes d'espèces qui jouent un rôle dans la

colonisation de l'espace perturbé, et l'évolution de celle-ci durant les trois années où l'on a

suivi chacune de ces situations. Cette analyse est complémentaire de la précédente et sert à dis

tinguer dans les systèmes perturbés ou non pour chaque campagne d'échantillonnage, l'influence à la

fois de l'environnement -position géomorphologique- et de l'étape successionnelle dans la récupéra

tion du pâturage.

RE~ULTAT ET DISCUSSION

1- Secteurs perturbés et intacts, et géomorphologie

Pour les trois campagnes d'échantillonnage on peut observer une plus grande varia

bilité successionnelle dans la composition floristique des secteurs intacts. Les coordonnées moyen

nes des carrés d'échantillonnage du premier axe de l'ACP oscillent entre des valeurs extrèmes plus
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élevées -positives ou négatives-que celles des secteurs perturbés qui ont une marge de variabilité

notablement plus étroite et plus proche du centre de l'axe (Figure 1).

Pour le campagne de 1982, l'extrémité positive de ce premier axe indique des commu

nautés plus mûres avec les hautes contributions des espèces, rleLia.nthenwn haLiu6oLium, P.f.a.n:tago

a6~ et Poa bulboha. L'extrèmité négative, propre de situations très immatures, est caractérisée

par GaU.um ptVl-ih,ie.IU,e. et Tae.n.i.a;theJWm eay:x.U:-me.d!U>ae. Sur le centre de l'axe se situent les carrés

d'échantillonnage des secteurs récemment labourés, qui se distinguent par les fortes abondances de

Ànduu.a u.ru:iultLta, Se.ne.uo gaiUeu.h et ~b,idoph,{.h t.ha.Uana..

Pour la seconde campagne (1983) les espèces GeJUmium moUe. , Me.d,ieago r.U.n.Una et

Plantago lagoptU> caractérisent l'extrémité positive (maturité), et TJL.i6oUum alLve.rthe., Ce.n-tawte.a

me.U.t.e.tu,-ih et Log6,ia m-i.uma. la négative (étapes moins mûres). Les espèces UJLt.i.ea WLe.rth, He1A.o.tlr.o

pium e.WLapaeum et lVle.rtall.-ia .te.pt.oela.doh abondent dans les carrés qui ont des coordonnées proches du

centre de l'axe (secteurs labourés en 1981).

Finalement, en 1984, quand la variabilité des parcelles labourées est devenue plus

grande, la maturité est représentée par He1A.ant.hemum haLiu6oUum, Plantago a6~ et Po.tyeaILpon
\. .

t.eVr.a.phy.Uwl1 à l'extrémité négative de l'axe, et les étapes initiales et intemédiaires par CIle.p.<.t>

eapil..(..a.JLU. Hypoehoe.JL.ih gla.bM. et Vulp,ia hpp ., vers l' extrèmi té positive.

Les résultats de l'AVB effectuée pour la double classification des données en ~ges

successionels et positions spatiales se trouvent sur le Tableau 1. Le "test"~' indique que les

-1 -0.5 0 0.5
1 1 1 !

1982 Il' Il) 1.) (40)

0=0=0=0 }Aa _a a
3 1 8 40

111 (1) 181(40)
0=0=0=0 }-a-a a a

1 3 ~ 8

1983 It! 14' "'1411
0=0=0=0 }Aa • a-a

2 4 9 41
1111"141' 14'
e=e=o= }.a -a a

2 4 41 9

1984 141) 1101 (8) IJ'
0 0=0=0 }A• _. a

42 10 3 5
1411 IJ' (10) II'
0=0=0=0

}-a -. •42 3 10 5

~ - Coordonnées moyennes sur le premier axe des trois ACP réalisés avec les données d'abondan
ce de 105 espèces relevées dans 1.024 carrés d'échantillonnage, répartis à part égale dans les
zones hautes (A) et dans les zones basses (B) de quatre pentes voisines ayant plusieurs âges succe
ssionnels (numéro inscrit sur les coordonnées). La moitié des carrés d'échantillonnage ont été pla
cés en terrain nouvellement labouré (cercles, entre parenthèse l'~ge du Pâturage correspondant) et
l'autre moitié en terrains intacts (points). Les coordonnées moyennes ont été calculées pour des
groupes de 64 carrés d'échantillonnage, classés suivant leur appartenance à l'un des quatre âges
successionnels considérés, zone haute ou basse de la pente et terrain intact ou perturbé. Les ACP
ont été réalisées séparément avec les données des 3 campagnes.

Les coordonnées des différentes analyses ne sont pas comparables (3 cadres) mais il
est évident que la variabilité détectée dans la composition floristique des terrains intacts est
toujours nettement plus grande que celle des labourés qui présentent une marge de variation étroite
et proche du centre de l'axe. A son tour cette variabilité devient progressivement plus grande
(très semblable à celle des secteurs intacts) pour les 3 années successives.



1982 1983 1984

a) Posit i en dans l'espace Position dans l'espace Position dans l'espace

Zone haute Zone basse Zone haute Zone basse Zone haute Zone basse
In- La- In- La- In- La- In- La- In- La- In- La-
tact bouré tact bouré tact bouré tact bouré tact bouré tact bouré---- ---- ----

Age l -0.13 -0.07 -0.15 -0.07 2 -0.35 -0.19 -0.37 -0.09 3 0.13 0.20 0.03 -0.01
succes- 3 -0.65 -0.10 -0.09 -0.05 4 -0.19 -0.09 0.34 0.16 5 0.47 0.10 0.36 0.31
sionne1 8 0.00 -0.04 0.33 -0.03 9 -0.02 -0.05 0.64 -0.03 10 0.08 0.07 0.07 0.05
(années) 40 0.98 0.00 0.13 -0.02 41 0.05 -0.03 0.38 0.02 42 -1.05 -0.41 -0.72 -0.08

Somne des Degrés de Soome des Degrés de Sonme des Degrés de
b) carrés liberté F carrés liberté F carrés liberté F

Années 2.27 3 57.08** 1.43 3 13.76** 4.07 3 247.5**

Posi tions 0.16 3 4.12* 1.37 3 12.66** 0.37 3 22.5**

Int eract i on 3.93 9 32.91** 1.27 9 3.91* 2.37 9 48.0**

Tableau 1 - AVB de 16 groupes corrposés de 64 carrés d'échantillonnage classés selon leur âge successionnel et leur position
spatiale. En a) se trouvent les coordonnées moyennes de chaque groupe sur le premier ax d'une ACP réalisée avec les données de
recouvrement dans les carrés de 105 espèces. Les analyses ont été réali sées séparément avec les données des carrpa.gnes d' é
chantillonnage de 1982, 1983 et 1984.
En b) les niveaux de signification p~ 0.05 et p~ 0.01 sont indiqués respectivement par 1 ou 2 astérisques.

""'"
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3ituations observées durant les trois campagnes d'échantillonnage sont significativement distinctes

à en juger par la différente composition floristique des sectllurs perturbés et intacts pour les

diverses étapes de la succession, et les zones de la pente.

Sur la Figure 2a,b, on a représenté graphiquement les différences entre les zones

hautes et basses des pentes, selon les coordonnées moyennes des carrés correspondant relevées sur

le gradient de variation floristique recueilli par le premier axe. Dans la série successionnelle en

Dll'FERENCES EIITM: ZIDMD
HAUTE ET BASSE IlE LA PENTE

SECTEURS
INTACTS

0,0

O'--'-;'"TT+--
13140 24 '41 5510"

SECTEURS
LABOURES

0,5

1111
(1)(1)(8)(401

'5' !
(1)(5)(10)(411

bl

Dll'FERENCES ENTRE SECTEURS
INTACTI ET LA.OU.I

1..4

ZONE HAUTE

ZONE BASSE

0,5

O-'--f-rTT1I--
1 S 140

0,5

24'41

14'41 nu"

cl,

dl

.-rl ECOULEEI DEPUIS LE LABOUR

Fig. 2 - En ordonnées on représente les différences de valeur des coordonnées moyennes sur le pre
mier axe d'une ACP des carrés d'échantillonnage classés selon la position occupée sur les pentes (a
et h) et selon qu'il s'agisse de secteurs intacts ou perturbés (c et dl. En abscisse on représente
l'âge successionnel des pentes. Dans le cas de secteurs nouvellement labourés (b) on indique entre
parenthèses les âges des pentes où ont été délimités ces secteurs. Toutes les différences représen
tées au moyen de barres sont significatives au moins pour p~ 0.05. Voir aussi le Tableau 1.



question, les différences sont très notables dans les secteurs intacts et tendent à être plus

importantes dans les étapes avancées de la succession que dans les initiales (Figure 2a). Dans les

secteurs perturbés on n'apprécie guère de différences entre zones hautes et basses dans la première

campagne mais elles augmentent par la suite, quoique bien moins appréciables dans les secteurs

intacts (Fig. 2b). Les changements dans la composition floristique des deux zones des pentes se

manifestent donc très mal au début de la succession, et deviennent de plus en plus marquées au

cours de la succession. Ceci indique probablement la fonctionalité progressive du système exporta

tion-accumulation. Les résultats sont corroborés par les expériences préliminaires faites dans ce

même type d'écosystème (Pineda et al., 1981a,b; Casado et al., 1985).

Quant à la colonisation des secteurs labourés depuis peu, on a représenté sur la

Figure 2c,d la disparité entre les deux sous-systèmes en haut et au bas des pentes. Dans le bas on

ne peut apprécier aucune tendance que l'on puisse mettre en relation clairement avec la succession

(Fig. 2d). On observe des différences globales -pour les quatre étapes de la succession étudiées

seulement l'année 1983 par rapport aux années antérieure et postérieure. Elles se retrouvent dans

les zones hautes, mais en sens contraire (Figure 2c): en 1983 les différences sont globalement

petites dans les zones hautes et en 1982 et 1984 plus grandes. De plus, ces deux dernières années

elles semblent augmenter avec la succession, tandis qu'en 1983, elles tendent à diminuer.

Tenant aussi en compte les résultats obtenus dans des expériences précédentes (Peco

et al., 1983a, b) il est probable que ces différences interannuelles -qui se manifestent de manière

opposée dans les zones hautes (plus sèches) et les zones basses (plus humides)- sont en rapport

avec la variation météorologique qui a eu lieu durant les trois ans. L'année considérée normale

(1982) et l'humide (1984), le contraste entre les secteurs originaux et les labourés des zones

hautes tend à être plus importantes dans un pâturage plus mûr. Dans une année plus sèche (1983)

cette tendance se manifeste en sens contraire, c'est à dire que, en accord avec les expériences

citées, la sécheresse semble induire une espèce de "retardement" dans la succession et par consé

quent une plus grande similitude entre les 2 sous-systèmes. Il est curieux de constater que plus

est mûr le système perturbé, moindre est le contraste intact-perturbé (Figure 2c, 1983). Dans la

partie humide des pentes c'est l'anné.e la plus sèche où ces dissemblances sont les plus évidentes

(Fig. 2d).

Du point de vue du procédé analytique employé, les différences enregistrées sont

sujettes à une certaine distorsion dans la métrique de l'axe ou composante principale calculée. Les

distances mesurées entre les observations sont légèrement rétrécies aux bouts de l'axe (Kessell &0

Whittaker, 1976). Néanmoins, malgré cela, le comportement distinct des secteurs originaux vis à vis

des perturbés est mis en évidence par les résultats que l'on commente. Ces secteurs labourés occu

pent des positions centrales sur l'axe pour chacun des trois calculs effectués, tandis que les in

tacts se répartissent le long de l'axe. Donc, si le calcul d'une matrice de covariance et non de

corrélation, précédant l'ACP, pouvait compenser l'inconvénient de la distorsion (Van Groenewoud,

1965), les différences entre les deux types de secteurs demeurent, en tout cas, encore plus accen

tuées que ce que nous voyons ici. Pour cela, les résultats obtenus peuvent être considérés inter

prétables et valables pour les objectifs de l'expérience.

2- Récupération de la composition floristique

Sur la Figure 3 se trouvent les résultats de l'ACD effectuée pour chaque campagne

d'échantillonnage pour les deux sous-systèmes, indépendamment de l'âge de ces derniers, ou de leur

position géomorphologique (voir Appendice).

Au printemps qui suit le labour expérimental tous les échantillons des deux sec

teurs se trouvent clairement séparés par la fonction canonique calculée. Leurs différences s'atté-
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nuent considél ~blement au printemps de la seconde année, et les échantillons en viennent à se

superposer la troisième. En même temps, le pourcentage des espèces qui permettent de discriminer la

situation perturbée de l'autre se réduit jusqu à 29% en 1982, 19% en 1983 et 6% en 1984, de telle

façon que le comportement différentiel des espèces s'atténue rapidement. Le terrain est à peine

labouré que B1ta..6~-<:c.a baNLeLc:vu, Vu.l.p-<:a. ~pp. et Aôt~c.lL6 aqu.a.t-<:c.lL6 le colonisent avec de faibles

abondances. Après trois ans la totalité des espèces discriminantes apparaissent de chaque côté de

la frontière de perturbation, bien que leurs abondances relatives permettent encore de différencier

clairement une situation de l'autre (Tableau 2).

' ••2 1•• 1 ,a••

1 ,Jl'fr 1~ 1~

-20
o 1 , 0 0

0 20 Y, -'0 10 Y, -'0 10 Y,
1~ I~ I~

NOMME TOTAL DI UPECES : 18 •• ••
NOMME D" ESPECES DISCRIMINANTES: 22 '2 •
PROPORTION: 0.21 0.1 a 0..0.

Fig. 3 - Histogrammes de distribution des carrés d'échantillonnage selon leurs coordonnées suivant
la fonction canonique discriminante (abscisses) de secteurs récemment labourés (rectangles noirs)
et non perturbés (rectangles blancs que l'on a représentés à l'envers pour faciliter le compréhen
sion de l' histogramme). Cette fonction fut calculée pour chacune des trois campagnes annuelles
d' échant illonnage. Les variables (espèces) qui apparaissent dans la fonction sont présentées sur le
Tableau 2. Voir aussi l'Appendice.

La récupération de la composition floristique des secteurs labourés semble donc

être assez rapide en termes qualitatifs, bien que l'abondance différentielle des espèces indiquent

des situations encore distinctes à 3 ans. Au bout de ce temps-là il existe une "récupération flo

ristique, mais non biocénotique", de manière que, les mêmes espèces se trouvant déjà dans les deux

systèmes, la structure de leurs communautés puisse toutefois refléter une plus ou moins grande

maturité dans le pâturage. La succession reflète donc un changement de caractère structural -biocé

notique-, où la reconstruction de l'écosystème d'origine a lieu probablement à une vitesse plus

lente que le simple processus de colonisation.

L'évolution des secteurs labourés en prenant comme référence celle des témoins pour

les campagnes successives d'échantillonnage, est recueillie sur la Figure 4, où on présente les

résultats d'une autre analyse canonique réalisée pour les trois campagnes d'échantillonnage simul

tanément. Disposant maintenant de six groupes à discriminer à la fois, le nombre d'équations cano

niques obtenu est de cinq. Sur la figure, on a représenté les deux principales (Fig. 4a). ,La pre

mière d'entre elles tend à séparer les deux premières campagnes de la dernière, que ce soit pour

l'un ou l'autre sous-système. Les espèces de plus grand pouvoir discriminant représentant cette

tendance sont E~od-<:um ciC.~l et Tki60tium C.~nu.unl, plus abondantes dans les premières campag

nes, et CMMu..f.a. -ti,Uaea. , Una.Jùa MvelU~ et GeMrUum moUe plus abondantes dans la dernière.

La seconde équation permet de discriminer entre eux les secteurs labourés et

intact. Sous la forme d'un histogramme chacune des trois campagnes est réprésentée séparément sur

la Figure 4b, en ce qui concerne la première fonction canonique. Cette représentation nous aide à

observer, ce qui n'était pas apparent sur la Figure 4a, qu'au cours de ces trois ans la similitude

floristique entre les deux sous-systèmes est de plus en plus grande, selon ce que l'on déduit de la

coincidence progressive des deux types d'histogrammes.

Sur la Figure 4a on peut observer aussi des différences notables dans la dispersion



1_ 1.3 It14

Intact Labouré ! l ~ Labouré ! l ~ Labouré ! l

VULPIA 84.4 37.5 4.97** 128.62 HYPOCHOER 15 65.6 21.9 4.10*** 24.03 VULPIA 93.8 84.4 2.97** 2.22**
LOG. NININA 78.1 3.1 4.37*** 1806.61 LOG. NININA 62.5 40.6 3.65*** 42.11 ANORYALA 87.5 71.9 0.50 1.75***
8RASSICA 56.3 12.5 3.96*** 117.66 8ISERRULA 50.0 18.8 2.86** 18.41 LOG. NININA 87.5 62.5 3.41** 2.34**
HERNIARIA 53.1 0 5.17*** 0 TAENIATHERUN 31.3 21.9 2.05* 20.07 TR. SUFFOCATUN 53.1 40.6 2.41* 5.60
V. UNlLATERALlS 34.4 0 3.50*** 0 EVAX 28.1 9.4 1.63 4.56** V. UNILATERALIS 46.9 18.8 2.87** 29.24
CENT AUREA 34.4 0 3.05** 0 POA 21.9 3.1 2.10* 1486.77 CAPSELLA 21.9 12.5 1.42 4.57
LOPHOCHLOA 34.4 0 3.33** 0 CAPSELLA 21.9 3.1 2.20* 418.95
CAPSELLA 25.0 3.1 2.90** 454.05 CENTRANTHUS 6.3 0 1.44 0
ASTERISCUS 25.0 15.6 1.83 12.08* ANCHUSA 6.3 0 1.28 0
CISTUS 21.9 0 2.55* 0 PL. CORONOPUS 6.3 0 1.44 0
APHANES 18.8 0 2.44* 0 PL. LOEFLlNGll 3.1 0 1.00 0
NYOSOTIS 15.6 0 2.10* 0 EUPHOR8IA 0 3.1 1.00 0
NEATOSTENA 15.6 0 2.27* 0
CANPANULA 12.5 0 1.55 0
PL. AFRA 12.5 3.1 2.02* 1038.28

TR. RETUSUN 9.4 0 1.97 0
TR. CERNUUN 6.3 0 1.44 0
ASTEROLINON 6.3 0 1.44 0
LOG. GALLICA 3.1 0 1.00 0
CORYNEPHORUS 3.1 0 1.00 0
SEOUN 3.1 0 1.00 0
QUERCUS (gerlination) 3.1 0 1.24 0

Tableau 2 - Abondances (II; de fréquence) des esp~ces de plus 9rande .aleur discrilinante détectées dans les analyses canoniques représentées sur la Figure 3. Valeur de t et F
et signification pour !. *: p60.05; ft: p.o.OI; ***: p"O.OOI et I. * p.O.OOI; ft: p.O.OI, ***: p.0.05.
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Fig. 4 - a) Représentation graphique de la distribution des carrés d'échantillonnage dans le plan
défini par les deux premières équations d'une ACD. Les carrés ont été classés en six groupes selon
leur appartenance à des secteurs perturbés (ligne pointillée) ou intacts (ligne continue) pour cha
cune des trois campagnes annuelles. b) Histogrammes de la distribution des carrés selon leurs coor
données dans la première équation canonique. On a représenté séparément chacune des campagnes pour
faciliter la lecture. Les carrés de terrain labourés sont représentés par des aires noires et les
intacts par des aires blanches (inversés pour faciliter la vision du recouvrement progressif de
l'un à l'autre type de carrés). Voir aussi l'Appendice.

interne de chacun des groupes discriminés. De même la différence dans la surface qui figure chacun

de ces groupes semblent le dénoncer. Comme mesure de l'hétérogénéité interne des zones étudiées on

a calculé les valeurs moyennes des distances euclidiennes (Sokal, 1961; Sokal & Rohlf, 1969) entre

toutes les observations appartenant à un même groupe (Tableau 3). Sur les secteurs perturbés cette

hétérogénéité tend à augmenter nettement avec le temps mais non dans les intacts où elle présente

une valeur minimale en 1983.

a) Secteurs intacts 1982 1.65 (0.04)
1983 1.29 (0.13)
1984 2.70 (0.06)

b) Secteurs labourés 1982 0.69 (0.13)
1983 1.33 (0.04)
1984 2.33 (0.05)

Tableau 3 - Valeurs moyennes des distances euclidiennes entre tous les carrés d'échantillonnage
appartenant à chaque groupe délimité dans la Figure 4a. Entre parenthèse, se trouve l'erreur stan
dard.

L'héterogénéité est intimement en rapport avec la succession (Margalef, 1974; De

Pablo et al., 1982; Peco, 1983a,b). Dans les parcelles nouvellement labourées, le passage du temps

suppose une nette tendance directionnelle de changement et par conséquent un processus de succe

ssion. Dans les parcelles témoins, où nous avons englobé des terrains d'âge successionels dis-



tincts, la tendance n'est pas aussi marquée. Probablement les caractéristiques météorologiques

entre les trois années étudiées n'ont pas la même influence dans chaque étape de succession. Il se

pourrait que, face aux changements météorologiques, la composition floristique oscille avec une

beaucoup plus grande élasticité dans des écosystèmes plus mûrs que dans les plus jeunes, comme les

labourés vraisemblablement plus rigides dans leur réponse à de telles variations. Cette idée nous

ramène à d'autres résultats similaires (Pineda et al., 1986) et aux observations d'autres auteurs

3- Position géomorphologique et ~ge successionnel du système perturbé

La Figure S permet de différencier la composition en espèces des pâturages expéri

mentalement labourés en haut et en bas de la pente, indépendamment de l'âge successionnel des pen

tes. Pour réaliser l'ACD correspondant à la figure, on a classifié les observations en quatre grou

pes: labouré, originel, zone haute et zone basse.

Au printemps suivant le labour des secteurs perturbés en zone haute et basse se

ressemblent mais non les secteurs originels (Fig. Sa). Les espèces C~~ula ~ea, Centaunea

mRJ'.Lü:eYL6"u et Vulp.,ia urU1.a;teJtaLiA sont très abondantes dans les zones hautes des secteurs originels

et permettent de distinguer ces endroits des secteurs restants. HeUobtop-ium ewwpaeum , Senee.-i.o

ga.t.U.c.u~ et Mab.idopMA -thaLi.a.na. sont des espèces caractéristiques des secteurs labourés, quel que

soit leur emplacement. A la seconde campagne d'échantillonnage, quand les secteurs originels se

séparent moins bien, la composition floristique de chaque secteur ressemble plus à celle de son

témoin dans les deux zones de la pente. En même temps, la coïncidence entre les labourés est moin

dre (Fig. Sb). En 1984 la ségrégation entre ceux-ci parait plus marquée et la ressemblance entre

les 2 sous-systèmes se maintient mieux dans les zones basses que dans les hautes.

Le labour produit donc une homogénéisation des caractéristiques de la pente, en

haut et en bas; l'influence érosion-accumulation disparaît, mais elle se maintient par contre dans

la partie de la pente nOn labourée (Fig. Sa). Les différences commencent à apparaître dans les

années successives (Fig. Sb,c), au fur et à mesure que le système pente-talweg semble devenir fonc

tionnel. Les résultats concordent avec d'autres commentés précédemment comme avec ceux obtenus dans

des expériences préliminaires (Pineda et al., 1981a, Peco, 1983b). En même temps ces résultats

suggèrent que la récupération du pâturage perturbé semble évoluer plus rapidement dans les zones

basses, où il y a une plus forte humidité que dans les hautes. Dans ces dernières la récupération

semble plus irrégulière. L'humidité, associée soit au substrat soit à l'année météorologique, sem

ble un facteur de cicatrisation important sans lequel la succession progresse autrement -en années

sèches ou en zones élevées (Fig. 2c,d et Fig. S)-.

Sur la Figure 6, on donne les résultats de nouvelles ACD réalisées pour huit grou

pes de carrés classifiés suivant l'âge successionnel des pentes et l'état intact ou perturbé du

terrain. Durant les trois années postérieures au labour chaque secteur labouré tend à se rapprocher

successivement de son homologue intact. La première année la distribution des espèces Anchu6a undu

fu:ta, .Vta.b.w:op~.û.. -thaLi.a.na. et Aphan~ IflicJwc.aJl.pa inc luses sur les équations canoniques calculées

(voir Appendice), permet de bien différencier les secteurs récemment labourés -et le pâturage d'un

an- de celcr labourés il y a 3, 8 ou 40 ans (Fig. 6a). Ces secteurs apparaissent densément agglomé

rés sur la partie positive de la première équation canonique, en face de ceux plus âgés, qui appa

raissent dispersés sur la partie négative de la seconde équation. Ce nuage initial se désagrège

avec le temps jusqu'à ce que chaque groupe occupe des positions chaque fois plus proches de leurs

secteurs homologues intacts (Fig. 6b,c).

Bien que les quatre secteurs récemment labourés aient chaque année un âge succe

ssionnel identique, leurs comportements sont dûs à l'llge de l'écosystème dont ils sont issus

(parenthèse sur la figure), de manière qu'il existe clairement une récupération différentielle qui

reflète une certaine histéresis (Levassor et al., 1984) ou héritage dans le retour à ses caracté-
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CONCLUSION

Dans cet article, on a étudié l'évolution dans le temps d'un écosystème simple per

turbé par un labour et les changements de sa composition floristique. Cette évolution est condi

tionnée par l'âge successionnel de l'écosystème original et son cadre géotique -simplifié en termes

géomorphologiques-. Pour une meilleure approche on devrait faire néanmoins une série plus longue

d'observations, qui permette de suivre la fluctuation météorologique et son influence dans la com

position de la pelouse qui s'installe après la perturbation. La météorologie n'affectera probable

ment pas de la même manière un écosystème jeune et un mûr (Drury & Nisbet, 1973; Pineda et al.,

1986). De même il est important de connaître la série successionnelle historique qui peut compli

quer encore plus la détection de régularités dans la succession (Henry & Swann, 1974).

De l'expérience ici réalisée, on déduit que la récupération de la composition flo

ristique est relativement rapide quant à l'aspect qualitatif de la succession (participation de

listes d'espèces dans la colonisation), bien qu'au bout d'une période de contrôle de J'ans, la

structure biocénotique (proportion et abondance d'espèces) montre qu'il reste encore de nettes

différences entre les systèmes intacts et perturbés.

Les zones haute et basse des pentes représentent des écosystèmes distincts où la

succession progress. avec une vitesse et des caractéristiques particulières, ce qu'on retrouve dans

d'autres travaux cités plus haut. Ce cadre de référence physique représente un facteur fondamental

dans la récupération du pâturage, bien que dans un espace restreint. Les conditionnements microcli

matiques déterminés par la plus grande ou la moindre humidité édaphique peuvent constituer aussi un

facteur clé déterminant.

Il semble que la succession dans un pâturage de thérophytes constitue foncièrement

un mécanisme d'engrenage de pièces -les espèces de l'écosystème- avec une séquence de mise en place

-la série successionnelle- qui toutefois reflète la disponi bUi té de ces pièces, de telle façon

qu'il peut y avoir des sauts dans la série dépendant de la réserve de pièces -graines- ou du voisi

nage d'un autre écosystème qui les lui exporte, ayant celui-ci un ~ge successionnel déterminé.

L'organisation de la structure de ce système constitue un processus dont l'étude n'a pas été déve

loppée ici, mais pour laquelle nous disposons déjà de résultats qui complètent ceux qui sont pré

sentés dans ce travail (Pineda et al., 1981b; De Pablo et al., 1982; Sterling et al., 1983; Casado

et al., 1986; Gomez-Sal et al., 1986).
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APPENDICE

1. Equations canoniques discrilinantes calculhs pour les analyses rhlishs (voir Figures 3 le 5).

Figure 3

1982: Y • -20.85 .9.45 Herniaria .0.42 Vulpia .4.45 V. unilateral' .6.93 Aphanes .5.03 Centaurea

.0.51 8rassica .5.10 Lophochloa .18.38 Cistus .26.31 Log. gallica -0.50 Log. linila -15.28

Tr. retusui -3.60 Quercus -4.68 Myosotis -4.29 Corynephorus .7.50 Tr. cernuuI -1.97 Calpanu

la .1.10 Pl. afra -1.56 Sedui +14.51 Asterolinon -4.67 Neatost..a .0.35 CapseUa -0.16 Aste

riscus
1983: Y • -3.29.0.23 Hypochoeris .0.29 Log. lini 0.24 P. bulbosa .0.19 8iserrula .0.38 CapseUa

.3.50 Centhranthus .1.75 Anchusa .0.46 Ev 0.08 Taeniatherui .1.28 Pl. loeflingii -2.79

Euphorbi a .0.81 Pl. coron opus

1984: Y • -2.62.0.10 Log. lini...0.25 Capsella .0.07 Tr. suffocatui .0.17 V. unilateralis .0.04 Vul

pia -0.06 Andryala

.0.15 -0.20 Crassula -0.07 Vulpia -0.13 V. unilateralis -0.13 Aphanes -0.17 G. lolle .0.09
Erodiul -0.12 Arabidopsis .0.01 Tr. cernuuI -1.26 L. arvensis

• 0.22 -0.30 Crassula -0.07 Vulpia -0.05 SisYlbriul -0.21 V. unilateralis '.U Aphanes -0.09
Arabidopsis -0.14 Tr. cernuuI -0.08 Asteriscus .0.16 Pl. afra -1.41 L. arve is .0.06 Tr.

suffocatui

• -1.50 .0.21 Anchusa .0.48 Arabidopsis -0.56 Arenaria .0.37 8r. tectorui .1.02 Centauru
.0.94 Cistus .3.94 Crassula -0.26 G. lolle -0.14 Heliotropiul -O.U Log. lini .. +0.80 Pl.

afra -1.49 S. gallicus +0.33 Taeniatherui .1.25 V. unilateralis

• 3.10 -0.21 Andryala .0.50 Arabidopsis -0.30 Arenaria -0.18 8rassica -1.01 Cistus -1.88 Cra
ssula -0.67 G. lolle -0.13 Heliotropiul -0.12 Log. linila -0.17 Pl. afra .0.14 S. gaUicus

-0.10 SisYlbriul -0.13 Vulpia -0.21 V. unilateralis

• 0.43 -0.20 Anchusa +1.88 Centranthus .0.51 Evax -0.31 Heliotropiul -0.22 Log. lini...0.27
P. bulbosa -0.13 SisYlbriul +0.22 Taeniatherui .0.97 V. unilateralis -0.90 Pl. loeflingii

• -2.16 .1.66 Anchusa .0.31 8iserrula .0.10 8rassica .1.89 Centranthus .0.28 Evax .0.39 Log.
linila .0.26 P. bulbosa -0.45 Tr. cernuuI .0.12 Vulpia .1.95 Pl. loeflingii

- -2.00 .0.12 8r. tectorui .0.55 Corynephorus .0.39 Ev...0.24 Filago .0.82 Holcus .0.77 Pl.
coronopus .3.10 Scandix .0.13 Tr. suffocatui +0.19 V. unilateralis -0.39 Teesdalia

• -3.08 .0.10 8iserrula +0.22 Capsella .0.37 Corynephorus -0.15 Ev...0.13 Filago .0.46 Helio
tropiul .0.13 Log linila .1.33 Pl. coronopus .0.83 Scandix .0.13 Urtica .0.15 V. unilotera

lis .0.14 Teesdalia

• 2.68 .0.39 Arabidopsis -0.31 Vulpia -0.92 Pl. afra -0.40 8r. tectorui -0.31 8iserrula -0.21
Heliotropiul -0.27 Crepis -0.95 Geraniul -0.28 Tr. arvense -0.24 Log. linila -0.28 Spergula

ria -0.51 Filago +0.66 Anchusa -0.24 Andryala .0.44 Aphanes -1.67 Evax -0.28 Hordeui .0.24
Holcus -1.51 Echiul

• -0.20 .0.23 Vulpia .0.46 Pl. afra -0.82 8r. tectorui -0.18 8iserrula -O.lg Heliotropiul
.0.58 Crepis -0.88 G. lolle .0.39 Tr. arvense .0.16 Log. lini .. -0.43 Sperguloria .0.25 Cen

tauru .0.15 Andryala .0.47 Aphanes .0.61 Cistus -3.05 Evax -0.77 Hordeui .0.73 Holcus -4.20

Echiul

1983: YI - -0.18 .0.38 Log. linila -0.14 Vulpia -0.31 P. bulbosa -0.37 Taeniatherui .0.36 Centauru
.0.19 SisYlbriul .0.12 Sperguloria .0.20 Br: tectorui -1.4B Pl. loeflingii .0.45 Tr. arvense

.0.24 Tr. cernuuI -0.13 Heliotropiul -0.21 Br. hordeaceus

Y
2

• -0.98 -0.2B Asteriscus .0.14 Log. lini .. -0.10 P. bulbosa .0.45 Taeniatherui .0.25 Brassica
.O.U Spergularia .0.15 Br. tectorui .0.29 Hordeui -1.75 Pl. loeflingii -0.34 Tr. cernuUI
-O.U Heliotropiul .0.29 Br. horduceus

19B4: YI • 0.37 -0.18 Asteriscus -0.21 Tr. suffocatui .O.U Vulpia .0.45 Log. lini...0.44 Arabidopsis

+1.1 Holcus .0.50 Br. hordeaceus -0.13 Biserrula -0.32 Ev.. -0.35 Heliotropiul -0.21 Leonto
don -0.16 Y. unilateralis -0.50 PI. coronopus .0.60 Asterolinon .0.14 Hypochoeris .0.19 S.

gallicus .0.22 Crepis

Y
2

• 0.51 -0.20 Asteriscus -0.12 Tr. suffocatui .0.29 Arabidopsis -0.77 Holcus -0.33 Br. hordu
ceus -0.14 Biserrula .0.12 Tr. cernuuI -0.23 Heliotropiul .0.14 Tr. arvense -0.18 Leontodon

.0.17 Br. tectorui -0.14 Aphanes -0.13 V. unilateralis -0.18 Pl. coronopus -0.B4 Asterolinon

.0.85 S. gallicus -0.14 Crepis

Figure 4

YI

Y2

Figure 5

1982: YI

Y2

1983: YI

Y2

1984: \
Y2

Figure 6

1982: Y
1

Y
2
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2. Liste d'espèces relevé~s dans les échantillonnages utilisant la nanenclature de
Flora Europaea (1964-80).

Anagallis arvensis L.
Anchusa undulata L.
Andryala integrifolia L.
Anthemis arvensis L.
Anthriscus caucalis Bieb.
Anthyllis lotoides L.
Aphanes microcarpa (Boiss. & Reuter) Rothm.
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh
Arena ria 1 ep t ocl ad os (Rei ch emb) Gus s
Asteriscus aquaticus (L.) Less
Asterolinon linum-stellatum (L.) Duby
Biserrula pelecinus L.
Blitum virgatum L.
Brassica barrelieri (L.) Janka
Bromus hordeaceus L.
Bromus madritensis L.
Bromus rubens L.
Bromus tectorum L.
Campanula erinus L.
Campanula lusitanica L.
Capsella rubella Reuter
Cardamine hirsuta L.
Carduus pycnocephalus L.
Centaurea melitensis L.
Centranthus calcitrapae (L.) Dufresne
Cerastium glomeratum Thuill.
Cerastium semidecandrum L.
Chondrilla juncea L.
Cistus ladanifer L.
Conyza canadensis (L.) Cronq.
Corynephorus fasciculatus Boiss. & Reuter
Crassula tillaea Lester-Garland
Crepis capillaris (L.) Wallr.
Echium vulgare L.
Erodium cicutarium (L.) L'Her
Euphorbia exigua L.
Evax carpetana Lange
Filago pyramidata L.
Galium parisiense L.
Geranium molle L.
Helianthemum salicifolium (L.) Miller
Heliotropium europaeum L •.
Herniaria hirsuta L.
Holcus setiglumis Boiss. & Reuter
Hordeum murinum L.
Hypochoeris glabra L
Jasione montana L.
Lamiun amplexicaule L.
Lathyrus angulatus L.
Leontodon taraxacoides (ViII.) Mérat
Linaria arvensi s (L.) Desf.
Linaria diffusa Hoffmanns & Link
Logfia gallica (L.) Cosson & Germ.
Logfia minima (Sm.) Dumort
Lolium rigidum Gaudin
Lophocloa cristata (L.) Hyl.
Malva hispanica L.
Medicago minima (L.) Bartal.
Micropyrum tenellum (L.) Link
Myosotis spp.
Neatostema apulum (L.) I.M. Johnston
Ortegia hispanica L.
Papaver hybridum L.
Papaver somniferum L.
Plantago afra L.
Plantago coronopus L.
Plan t ag 0 1ag opu s L.

ANAGALLIS
ANCHUSA
ANDRYALA
ANTHEMIS
ANTHRISCUS
ANTHYLL IS
APHANES
ARABIDOPSIS
ARENARIA
ASTERISCUS
ASTEROLINON
BISERRULA
BLITUM
BRASSICA
BR. HORDEACEUS
BR. MADRITENSIS
BR. RUBENS
BR. TECTORUM
CAMP. ERINUS
CAMP. L USITAN.
CAPSELLA
CARDAMINE
CARDUUS
CENTAURE A
CENTRANTHUS
C. GLOMERATUM
C. SEMIDECAND.
CHONDRILLA
C ISTUS
CONYZA
CORYNEPHORUS
CRAS SULA
CR. CAPILARIS
ECHIUM
ERODIUM
EUPHOR BIA
EVAX
FILAGO
GAL. PARISIENSE
G. MOLLE
HELIANTHEMUM
HEL IOTROP IUM
HERNIARIA
HOLCUS
HORDEUM
HYPOCHOE RI S
JAS IONE
LAMIUM
LATHYRUS
LEONTODON
L. ARVENSIS
L. DIFFUSA
LOG. GALLICA
LOG. MINIMA
LOLIUM
LOPHOCHLOA
MALVA
MEDICAGO
MYCROPYRUM
MYOSOTIS
NEATOSTEMA
ORTEG.IA
PAP.HYBRIDUM
PAP. SOMNIFERUM
PL. AFRA
PL. CORON CP US
PL. LAGOPUS



Plantago lanceolata L.
Plantago loeflingii L.
Poa annua L.
Poa bulbosa L.
Polycarpon tetraphyllum (L.) L.
Psilurus incurvus (Gouan) Schinz & TheIl
Pterocephalus diandrus (Lag.) Lag.
Quercus rotundifolia Lam.
Ranunculus parviflorus L.
Sagina apetala Ard.
Sanguisorba minor Scop.
Scandix australis L.
Scleranthus annuus L.
Scolymus hispanicus L.
St ellaria media (L.) Vill.
Sedum caespitosum (Cav.) Doc.
Senecio erucifolius L.
Senecio gal lieus Chaix
Sisymbrium runcinatum Lag. ex De.
Spergularia purpurea (Pers.) G. Don fil.
Taeniatherum caput-medusae (L.) Nevski
Teesdalia coronopifolia (J .P. Berg.) TheIl.
Trifolium arvense L.
Tri fol ium campest re Schreber
Trifolium cernuum Brot.
Trifolium glomeratum L.
Trifolium retusum L.
Trifolium striatum L.
Trifolium suffocatum L.
Trifolium tomentosum L.
Trigonella monspeliaca L.
Tuberaria guttata (L.) Fourr.
Urtica urens L.
Veronica arvensis L.
Vicia lathyroides L.
Viola kitaibeliana Schultes
Vulpia spp.
Vulpia unilateralis (L.) Stace

PL. LANCEOLATA
PL. LOEFL ING Il
P. ANNUA
P. BULBOSA
POLYCARPON
PS ILURUS
PTEROCF 'HALUS
QUERCu"
RANUOCUL US
SAG INA
SANGU 1SORBA
SCANDIX
SCLERANTHUS
SCOLYMUS
STELLA RI A
SEDUM
S. ERUC IFOL 1US
S. GALLICUS
SISYMBR IUM
SP ERGULAR 1A
TEN IATHERUM
TEESDALIA
TR. ARVENSE
TR. 'AMPESTRE
TR. CER JUM
TR. GLOMERATUM
TR. RETU SUM
TR. STR 1ATUM
TR. SUFFOCATUM
TR. TOMENTOSUM
TRIGONELLA
TUBERARIA
URT ICA
VERONICA
V. LATHYRO IDES
VIOLA
VULPIA
V. UN ILATERALI S
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ECOl.06IA .IEDI1DIlAIIEA T_ IIII (fasctCtlle 3) 1987

Analyse dendroclimatologique comparée de six
populations de chêne zéen et d'une population de
pin maritime du nord-ouest de la Tunisie.

A.ALOUI*
F. SERRE- BACHET **

RESI./I'fE - Les méthodes propres J 1d dendroc1imdto10gie sont d'd/Jord ut.i1isées pour dml1yser les
vdr1·dt.ions dnnue11es de l'ép<1isseur des cernes sur six popu1dtions de ch(}ne zéen (luerc:us

C~rMri_1"s 11Ü11d.J et une popu1dtion de p1"n mdritime (P.inus p.irMster Soldnd• .J dU Nord-Ouest de 1d
TunÙI.l·e. Ld réponse de l'épd1·sseur des cernes J des pdrdmetres c11·mdtÙlues mensuels s.imp1es (P
et/ou T.J ott synthétiques est ensuite recherchée pour chdcw7e des popu1dt.ions. Ld compardison des
résu1tdts Sotf11"gne l'importdnce de l'd1t1"tude ddns 1d réponse dU c1illldt du ch(}ne zéen.

SUl'fI'fAIi'Y - The methodo10gy of dendroc1i_to10gy 1·S used to dndlyse the rÙ7g-w.idth vdr1·dt.ions of S1"X
lUIk popèddt1·ons ((Juerc:us c.rMr1"ens1"s 111"11d.) dnd one pÙ7E' popu1dt.ion (P.inus p.irMsterJ

Soldnd.J sdmp1ed fo11ow.ing dn d1titudind1 grddient .in the northwestern pdrt of Tunisid. The ring
w.idth rtS'sponse ta simple (P dnd/or T.J or synthetic month1y cl1"_tic pdrdmeters 1·S invest1·gdted for
edch of the seven popu1dtions. The resu1ts highlight the influence of dltitude on the cl1·_tic
response of odk •

l'fOTS CLES Epd1·sseur du cerne - dendrOC'limdto1og.ie - d1titude - P.inus p.irMster Soldnd - (luerrus
c~rMr.iens.is 1f11·11d.

INTRODUCTION

La p~oduction fo~estiè~e en ~égion médite~~anéenne, à l'image de la p~oduction

ag~icole, subit les aléas du climat médite~~anéen. Les fluctuations annuelles de cette p~oduction

peuvent êt~e app~ochées pa~ l'analyse de l'épaisseu~ des ce~nes selon les méthodes de la

dend~oclimatologie (FRITTS, 1976).

Dans la ~égion fo~estiè~e du No~d-Ouest de la Tunisie, les facteu~s climatiques

inte~venant dans la c~oissance annuelle en épaisseu~ du chêne zéen (Quercus cdndriensis Willd) et

accessoi~ement du pin ma~itime (Pinus pindster Soland) ont été étudiés à défaut d'avoi~ pu

t~availle~ su~ des p~élèvements de chêne liège (QuercLIs suber L.) ~éalisés mais impossibles à date~

avec p~écision (ALOUI, 1982).

La p~ésence de longs ~elevés météo~ologiques couv~ant la pé~iode 1901-1975 dans les

stations de Taba~ka et d'Ain D~aham a constitué un facteu~ favo~able dans le choix des fo~êts

avoisinantes (fig. 1).

*Institut sylvo-pasto~al - TABARKA, Tunisie

**Labo~atoi~e de Botanique histo~ique et Palynologie. U.A. 1152 du C.N.R.S. Faculté des Sciences

et Techn1ques de St Jé~ôme . 13397 MARSEILLE Cedex 13
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Fig. 1 .: Hydrographie et répartitiory des. précipitations en fonction du relief au
Nord-Ouest de la Tunlsie d'aprés BORTOLI @t dl. \1969). 1 •••7 :.Sltes de chêne =~en et de pin
maritime échantillonnés. Àin Draham et Tabarka: Statlons météorologlques utlllsées dans l'analyse
des relations cerne-climat.

Si tes 2 3 4 S 6

Foréts T A B A R l' A (iiér}€? IV) A 1 N L' R A H A M
OUEd [lai ma El Mrlj Dar Fat.ms.

Espèce lOt nombre Pin maritiml!!' Chene zee" Chêne zee" Chene zeen Chêne z.een Chêne zeen
d'arbreo'S sondés. la 5 • 3 nlV. 14 la la 19

7

Ain Zana

Chén" zeen
'la

Nature du
peuplement

EXPOSition

Pin maritime
et chtme

liège

5-E

Chen'? liègE!'
et chene
zeen épiU~~

s

Ch@ne 1 lègE!'
et ch~ne

leen épars

5

Chene zeen
et chene
Ilè9E!' épars

N-W

Chêne zP~n &
qqllE!'S chenes
1 ièqes épars

N .. E

Chêne zee"
et chêne
11é9" épars

5-E

Ch~ne zeen
eMne lié",,, le
chêne af are.
épar!!

S-E

Etaqe dE" véget.
e/ .OUe",I.I974,7b

AI t 1tlld~ •

Type de sol et
subst,.. at. c •.
[Iimanche & Mor 1 •
1967.

THE R M UME OIT ERR A NEE N

250 m 250 m 220m 350 m

Lesosivé sur LeS;;lVo. sur Les$l vé !illr Lessivé
gr.$ Qrè!: 9 r è'i

(versant) (t~te~ de (dépreSSions i (vall ée)
raVH1S}

ME511MELoll •

730 m

Lessivé

(,versant)

5UPRAMEDITERRANEEN
horizon inf. horizon sup.

l.essivé sur 8run forestier
9rès superf. sur argile superf.

(haut d.. versant)

Tabl. l Caractéristiques des sites échantillonnés.



57

I. LES FORETS ET LES SITES ETUDIES

Les fOl'@ts de

l'état PUl'; le chêne zéen

fl'aiches. Les fOl'@ts d'Ain

Tabal'ka sont ~ base de chêne liège et de pin mal'itime mélangés ou ~

que l'on y tl'ouve n'appal'ait que dans les l'avins ou dans les vallées

Dl'aham sont ~ base de chêne liège et de chêne zéen pUl'S ou mélangés

selon l'étagement altitudinal.

La l'égion de Tabal'ka appal'tient ~ l'étage bioclimatique méditel'l'anéen humide

infél'ieul' ~ hivel' chaud tandis que celle d'Ain Dl'aham, dans le même étage bioclimatique, se tl'ouve

dans son sous-étage supél'ieul' et dans la val'iante ~ hivel' tempél'é (DIMANCHE et MORI, 1967; BORTOLI

et al., 1969).

Les appol'ts moyens annuels d'eau (moyenne calculée SUl' la pél'iode 1901-75) sont

beaucoup plus impol'tants ~ Ain Dl'aham (1559 mm) qu'~ Tabal'ka (1025 mm), les tempél'atul'es, beaucoup

plus basses dans la pl'emièl'e l'égion que dans la seconde. La pél'iode de séchel'esse estivale débute

plus tet ~ Tabal'ka (mai ou juin) qu'~ Ain Dl'aham (juin ou juillet), devient fOl'tement cal'actél'isée

dans les deux l'égions pendant les mois de juillet et aoQt et se tel'mine génél'alement un peu plus

tal'd dans la pl'emièl'e l'égion que dans la deuxième, (fig. 2). La longueul' de cette pél'iode est

évidemment val'iable d'une année ~ l'autl'e selon les cal'actél'istiques hydl'iques des mois qui la

délimitent.

Pf-I T'C

.80

AIN DRAHAM

020
T'C

10 tOO

3.

AM A M

2•

80 _

140

Il.

N 0os

.-------~ 10
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• 0

8.

180

140

.00

Fig. 2 : Diagl'amme ombl'othel'mique (BAGNOULS et GAUSSEN, 1957) de Tabal'ka et d'Ain
Dl'ah"; moyennes établies SUl' la pél'iode 1901-1975.

Les sites 1 ~ 7 où les pl'élèvements ont été effectués (fig. 1 et tabl. 1), bien que

sous l'influence des mêmes facteul's macl'oclimatiques que les deux l'égions décl'ites, en diffèl'ent

néanmoins pal' leul's facteul's micl'ostationnels : altitude, distance pal' l'appol't ~ la mel' l'égulateul'

thel'mique, exposition et pl'ofondeul' du sol.

II. LE l'ATERIEL ET SA PREPARATION

Le matél'iel, composé de sections de tl'oncs DU de cal'ottes pl'élevées ~ la tal'ièl'e

de Pl'esslel' selon tl'ois dil'ections ~ 120' l'une de l'autl'e, a été pl'épal'é et intel'daté selon les

méthodes pl'opl'es de la dendl'oclimatologie (DOUGLASS, 1928; SERRE, 1964; STOKES et SMILEY, 1968).

La simplicité de stl'uctUl'e du cel'ne de chacune des deux espèces, les val'iations

d'épaisseul' des cel'nes successifs et la pl'ésence de cel'nes pal'ticulièl'ement épais ou minces ont

facilité l'intel'datation (SERRE, 1964).

Les meSUl'es au 1/100 mm de l'épaisseul' des cel'nes ont été effectuées SUl' le matél'iel

intel'daté. POUl' chaque pl'élèvement et chaque population, ces meSUl'es, tl'anscl'ites SUl' cal'tes

pel'fol'ées et tl'aitées SUl' l'ol'dinateul' IBM 1130 de la Faculté, ont été soumises ~ l'analyse suivant

tl'ois types de pl'ogl'amme.

Le pl'emiel' type de pl'ogl'amme appliqué aux seules épaisseul's des cel'nes dans le but

d'analysel' leul's val'iations a pel'mis :
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- de représenter les variations des épaisseurs brutes suivant des courbes semi-

logarithmiques,

- de calculer les moyennes des épaisseurs,

- de calculer les sensibilités moyennes et ,plusieurs paramètres statistiques,

- d'effecteur une analyse complète de la variance.

Le second type de programme, appliqué simultanément aux données météorologiques et

aux épaisseurs des cernes, a permis d'établir des "fonctions de réponse" visant à préciser les

relations entre l'épaisseur du cerne annuel et les paramètres climatiques mensuels supposés

intervenir lors de la formation de ce cerne (FRITTS, 1976; GUIOT, 1981).

Le troisième type de programme a été utilisé pour classer les sept populations

différentes selon leurs réponses au couple précipitations mensuelles et température moyenne

mensuelle.

L'analyse de la variance ainsi que les "fonctions de réponse" ont été effectuées sur

les épaisseurs brutes annuelles transformées en indices. Ces indices représentent les rapports des

épaisseurs brutes aux valeurs correspondantes de la courbe théorique (polynôme ou exponentielle

négative) la mieux ajustée à chaque série de cernes étudiée (FRITTS, 1976). L'utilisation de ces

indices permet d'éliminer la tendance due à l'âge et les variations individuelles d'épaisseurs,

elle permet en conséquence la comparaison des cernes entre carottes, entre indiv~dus et entre

populations, même d'espèces différentes (FRITTS, 1976).

III. ANALYSE DE LA VARIATION DE L'EPAISSEUR DES CERl\ES

3.1. Analyse des courbes ~ilogarith.iques

Une tendance générale à la diminution de l'épaisseur du cerne en rapport avec l'âge

des arbres est observable sur la majorité des courbes. La figure 3 regroupe les courbes de synthèse

par site. Cette diminution continue de l'épaisseur du cerne est généralement entrecoupée par des

des augmentations périodiques et soutenues de la croissance sur des durées variant entre 10 et 17

ans suivant l'intensité de l'intervention sylvicole qui a vraisemblablement été faite et qui a

amélio~é les conditions de croissance et selon la rapidité du rétablissement d'une nouvelle

concurrence. Cette observation montre au passage que, par une sylviculture bien adaptée à l'essence

et au milieu, un peuplement forestier peut être maintenu à un niveau de croissance maximal si

l'intensité et la rotation des coupes d'éclaircie sont bien choisies.

3.2. Comparaison des épaisseurs .ayennes

Pour chaque site, l'épaisseur moyenne des c~rnes a été calculée pour toute la

longueur de la période disponible (variable d'un site à l'autre) et pour une période commune à la

plupart d'entre eux (1938-1975). Les moyennes par site et par orientation pour chaque site ont pu

ainsi être comparées.

Pour le site 2, la moyenne des épaisseurs des cernes a été calculée sur une périoti~

de 20 ans (1958-1977), au niveau de la souche, à 1 m et à 3 m du sol, afin d'analyser la variation

de l'épaisseur des cernes le long du tronc.

3.2.1. Comparaison de la croissance annuelle moyenne entre sites

L'examen du tableau 2 montre que pour le chêne zéen (sites 3 à 7), les cernes moyens

les plus minces sont produits dans les sites 6 et 7, les plus épais dans les sites 3 et 4, le site

5 étant intermédiaire

Tableau 2 épaisseurs moyennes des cernes par site

Site 1 3 4 5 6 7

Epaisseur 182 156 183 137 94 88. t

(l/100mm) pas de différence signif icati ve .
pas de différence

significative
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Fig. 3 : Courbes représentatives des fluctuations annuelles de l'épaiseur brute des
cernes (échelle semilogarithmique) pour les sltes 1 et 3 ~ 7 échantliionnés.

Selon le test de Student et au niveau de signification 0,95, les moyennes des sites

6 et 7 sont différentes des moyennes des sites 3 et 4 tandis que la moyenne du site 5 ne diffère

pas significativement de l'ensemble. Cette ségrégation en deux groupes à croissance moyenne

différente paraît liée à l'altitude. Ni l'âge des arbres de ces groupes ni des différences

édaphiques ne peuvent être invoquées. L'altitude intervient vraisemblablement sur la différence de

la durée de la période végétative effective; la reprise de l'activité végétative à haute altitude

se fait plus tardivement qu'à basse altitude et un ralentissement de cette dernière se produit à

haute altitude en même temps qu'à basse altitude à la suite de l'annulation des réserves en eau du

sol en juillet dans tous les sites.

Du point de vue technologique on peut s'attendre à ce que le bois de chêne de basse

altitude soit plus dense que celui de haute altitude, étant donné que la différence d'épaisseur

entre les cernes annuels résulte surtout d'une différence dans l'épaisseur du bois final. BOUDY

(1950) et HOENISCH et ~l. (1970) ont relevé sur la même essence, en Kroumirie, des différences de

densité de bois liées à l'altitude mais aussi au sol et à l'exposition.

La croissance en épaisseur du pin maritime (site 1) est du même ordre de grandeur

que celle du chêne zéen du site 3 qui pousse dans les mêmes conditions de milieu et elle est

identique à celle du chêne zéen du site 4.
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3.2.2. Compa~aison de la c~oissance annuelle moyenne ent~e o~ientations

Tableau 3

ca~ottes p~élevées pa~ a~b~e

épaisseu~ moyenne des ce~nes au 1/100 mm selon l'o~ientation des t~ois

odentation No~d Sud-Ouest Sud-Est

Site 1 -173 2'12 160

3 148 162 159

4 -175 188 186

5 146 140 125

6 99 81 103

7 73 98 93

Pou~ chaque site de chêne zéen, la c~oissance moyenne en épaisseu~ des t~ois

o~ientations (N, S-O, S-E) suivant lesquelles les ca~ottes ont été p~élevées su~ le t~onc ne mont~e

pas de diffé~ence significative. Dans le cas du site 1 (pin ma~itime), la moyenne su~ l'o~ientation

Sud-Ouest, est significativement diffé~ente de celle des deux aut~es o~ientations.

Des diffé~ences ent~e o~ientations peuvent @t~e impo~tantes dans le cas de te~~ains

à fo~te pente en ~aison de bois de tension, à l'amont chez les feuillus, et du b6is de comp~ession,

à l'aval chez les ~ésineux. Pou~ les estimations de la p~oduction fo~estiè~e su~ te~~ain en pente,

les mesu~es des diamèt~es ainsi que les p~élèvements' des ca~ottes se font géné~alement à l'amont.

Ces mesu~es et ces p~élèvement peuvent biaise~ l'estimation de la p~oduction soit en la sous

estimant dans le cas des ~ésineux, soit en la su~estimant dans les cas des feuillus. Cette e~~eu~

serait évitée si, au lieu d'effectue~ des p~élèvement su~ une o~ientation pa~ticuliè~e, on en

faisait au moins deux su~ le même individu.

3.2.3. Compa~aison de la c~oissance annuelle moyenne ent~e niveaux diffé~ents du

Cette compa~aison a été effectuée su~ cinq chênes du site 2 où les ce~nes ont été

mesurés au niveau de la souche, à m et à 3 m du sol. La pé~iode de compa~aison est '1958-1977.

Le ce~ne moyen p~oduit au niveau de la souche (3,57 mm) diffè~e du ce~ne moyen

p~oduit à 1 m (2,50 mm) et de celui p~oduit à 3 m du sol (2,27 mm). Avec une signification égale à

95% on peut di~e cependant qu'il n'y a de diffé~ence qu'ent~e le ce~ne moyen au niveau de la souche

et celui à 3 m.

Cette déc~oissance nette du ce~ne du bas ve~s le.sommet de l'a~b~e peut @t~e liée à

des décalages dans le déma~~age et/ou l'a~~êt de la ~éactivation cambiale le long du t~onc, comme

l'ont souligné plusieu~s auteu~s (FRITTS et ~l., 1965; KOZLOWSKI, 1971; SKENE, 1972) ou à une

diffé~ence dans la ~épa~tition des matiè~es nut~itives et des substances de c~oissance qui

bénéflcie~aient aux niveaux les plus bas.

3.3. Co.paraison des coefficients de sensibilité .ayenne

Le coefficient de sensibilité moyenne qui exp~ime la diffé~ence ~elative moyenne de

l'épaisseu~ des ce~nes successifs est une estimation de la sensibilité de l'a~bre ou de l'ensemble

des a~b~es considé~és au climat (FRITTS, 1976); elle va~ie de 0, pou~ deux ce~nes successifs de

même épalsseu~, à 2 lo~sque l"épaisseu~ de l'un d'ent~e eux est nulle (FRITTS, 1976, p.258).

Le Tableau 4 ~écapitule, pou~ chaque site, l'inte~valle de variation des

sensibilités moyennes pa~ a~b~e (colonne 1), la moyenne des sensibilités moyennes individuelles

(colonne 2) et la sensibilité moyenne globale (colonne 3).

La compa~aison des éléments de la colonne 2 selon le test de Student (niveau de

signification 0,95) distingue le site 1 ~elatif au pin ma~itime, avec la sensibilité moyenne pa~

a~b~e la plus faible, les sites 3 à 5 et 7 avec une sensibilité moyenne pa~ a~b~e supé~ieu~e à

celle du site 1, le site 6, avec une sensibilité moyenne pa~ a~bre élevée pa~ ~apport à tous les

aut~es sites.



Tableau 4 Sensibilités moyennes (S.M.)

61

N° du Intervalle de variation Moyenne des S.M. S.M. de chaque série
site de la S.M. par arbre par arbre de synthése

1 0,13 à 0,24 0,18 0.14

3 0,21 à 0,35 0,24 0.20

4 0,19 à 0,35 0,27 0.26

5 0,19 à 0,42 0,27 0.17

6 0,22 à 0,39 0,32 0.21

7 0,23 à 0,30 0,26 0.19

Cette répartition des sites permet d'avancer que le pin maritime, dans son aire

écologique, est moins sensible au:; variations des conditions climatiques annuelles que le chêne

zéen qui lui est géographiquement proche et que l'altitude, pour le chêne zéen, ne joue pas un

rôle prépondérant puisque se trouvent réunis dans un même groupe les sites 3 et 7 de basse et de

haute altitude.

L'analyse des coefficients de sensibilité moyenne des séries de synthèse (Tabl. 4,

colonne 3), coefficients toujours inférieurs ~ la moyenne des >sensibilités moyennes individuelles,

montre une nette ségrégation du Pin maritime et, parmi les sites de chêne, la singularité du site

5, apparemment moins homogène dans la relation au climat de ses individus que les autres sites.

Cette singularité du site 5 provient vraisemblablement du choix de ses indivldus distribués selon

deux secteurs exposés différemment (tableau 1) mais rassemblés en un seul site en raison de

beaucoup d'autres points de ressemblances.

Les valeurs faibles de la sensibilité moyenne, par rapport aux valeurs obtenues dans

les régions de l'ouest des Etats Unis d'Amérique: 0,30 à 0,60 (SCHULMAN, 1956) cadrent néanmoins

avec les valeurs obtenues en région méditerranéenne sur d'autres espèces: 0,13 à 0,40 (BERGER et

al., 1979); CHALABI et SERRE-BACHET, 1981; TESSIER et al., 1982; SERRE-BACHET, 1982).

Le long du tronc (cf. site 2) il apparaît que la moyenne des sensibilités moyennes

individuelles au nlveaLI de la souche (0,31) est significativement différente et plus élevée que

celle calculée aux niveaux 01 et 3 01 du sol (0,27) mais la sensibilité moyenne des séries de

synthèse est à peu près identique sur les trois niveaux, légèrement plus faible à 301 (0.23) qu'à

la souche et à 1 01 du sol (0.25).

3.4. Comparaison des coefficients d'interdatation

Le coefficient d'interdatation est égal au rapport de la sensibilité moyenne

calculée sur la série de synthèse d'un site et de la moyenne des sensibilités moyennes

individuelles. Ce coefficient est élevé et se rapproche de 1 lorsque les lndivldLIS d'un site

présentent des variations de l'épaisseur de leurs cernes parfaitement synchrones; il est faible

dans le cas contraire. Les résultats des calculs classent les sites de la fa~on suivante. du

coefficient le plus élevé au coefficient le plus faible: site 4 : 0,96, slte 3 : 0,83, slte 1 :

0,77, site 7 : 0,73, site 6 : 0,65 et site 5 : 0,63.

Les séries des sites 6 et 5 sont les moins synchrones. Ceci traduit l'hétérogénéité

du site 5 dont il a déjà été question plus haut et l'hétérogénéité microstationnelle du site 6 où

certains individus poussent directement sur la roche mère gréseuse alors que les autres poussent

sur un sol normal.

Les coefficients d'interdatation relatifs aux trois niveaux du tronc analysés pour

le site 2 se classent comme suit : 0,96 au niveau 1 m, 0,88 au nlveau 3 m et 0,80 au niveau de la

souche. Les séries les plus synchrones correspondent au niveau 101 également distant des premières

grosses branches et de la souche. L'étude des séries de cernes à ce niveau évite donc les

variations parasites dues aux grosses branches ou aux racines de l'arbre.
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3.5. Analyse de la variance

La méthode utilisée, appliquée à la dendcoclimatologie, est décrite par FRITTS

(1976) ou TESSIER (1978). A travers toutes les carottes d'un site, les différents facteurs de

variation du cerne annuel sont exprimés par rapport à la variance totale. Sont ainsi évaluées :

- la part (N) de la variation attribuable au seul facteur annuel. Cette part, liée à

la chronologie de synthèse exprime le degré de sensibilité aux facteurs climatiques;

- la part (NA) de la variation attribuable aux séries individuelles de cernes; cette

part exprime l'importance des variations microstationnelles;

- la part (NC) de la variation propre aux séries de cernes relatives aux

orientations sur lesquelles sont effectués les prélèvements;

- la part (NCA) de la variation attribuable à chacun des cernes mesurés qui exprime

le degré d'irrégularité dans la couronne et dans la distribution des substances de croissance et

des éléments nutritifs de l'arbre (FRITTS, 1976; CHALABI et SERRE-BACHET, 1981).

La période commune à presque tous les sites de chêne zéen et longue de 38 ans (1938

1975) a été choisie; le site 1 ayant des séries plus courtes que les autres a été analysé sur la

période 1948-1975. Dans le site 2, deux analyses de la variance ont été effectuées sur la période

1958-1977 commune aux trois niveaux des troncs; la première, pour le niveau 1 m, a été comparée

aussi à celle des autres sites, la seconde porte sur l'ensemble des trois niveaux.

Tableau 5 Résultats de l'analyse de la variance en pourcent

Site 1 2 3 4 5 6 7

Sources de variation

N 47 70 20 31 18 28 47

N A 12 7 31 27 43 46 7

N C négligeable

N A C 39 23 47 41 37 25 45

Le tableau 5 montre que la part (N) de la variation liée aux facteurs fluctuant

annuellement (les facteurs climatiques) peLtt être très importante (sites 1,2 et 7) et que, pour

les chênes, elle est d'autant plus importante que les conditions de croissance de l'arbre se

trouvent très limitées (sites 2 et 7). Des conditions de végétation meilleures (site 4) et des

variations microstationnelles énormes (sites 3, 5 et 6) diminuent la part de la variation due au

climat, laissant place à une variation individuelle (N A) importante. L'homogénéité des sites l, 2

et 7 se traduit dans les fa.ibles valeurs de NA. Dans tous les cas, et quel que soit le site, les

variations annuelles liées au orientations (N c:> sont négligeables.

Les pourcentages de variance liée aux épaisseurs (NCA) sont élevés dans tous les

Sites traduisant d'assez grandes irrégularités de croissance chez tous les arbres.

L'analyse de la variance appliquée à l'ensemble des trois niveaux (G) de prélèvement

sur les arbres du site 2 donne les résultats suivants

N = 54% ; NA = 10% NG = 5%; NCA = 28%

NC est négligeable, comme dans les analyses précédentes; une variation des séries

de cernes par niveau, faible (NG = 5%) vient s'ajouter aux autres sources de variation. On constate

que la variation de N tous niveaux confondus reste élevée bien qu'inférieure à la variation de N au

niveau lm (Tabl. 5).

IV. ANALYSE DES RELATIONS CERNE-CLIKAT

4.1. La IIéthode

et aJ.

La méthode utilisée est celle des régressions orthogonalisées préconisée par FRITTS

(1971) modifiée par GUIOT et BERGER (1980) et par GUIOT (1981). Les régresseurs de

l'épaisseur des cernes des chronologies de synthèse pour chaque site sont généralement les

composantes principales des données météorologiques mensuelles (P et T). Les résultats obtenus sont
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conventionnellement appelés des fonctions de réponse (FRITTS et dl., 1971). La station

météorologique de Tabarka pour les sites 1, 2 et 3 et d'Ain Draham pour les sites 4, S, 6 et 7 ont

fourni les données nécésaires. Les paramètres climatiques que nous avons utilisés comme régresseurs

sont de deux types

- des paramètres simples (précipitations mensuelles, moyenne mensuelle des

températures moyennes, des températures minimales ou des températures maximales) utilisés seuls (12

régresseurs) ou en combinant les paramètres hydriques et thermiques (24 régresseurs),

- des paramètres synthétiques calculés pour chacun des mois et chacune des années de

la période analysée évapotranspiration potentielle (ETP) , évapotranspiration réelle (ETR),

dêficits hydriques et indices mensuels d'arido-humidité de GIACOBBE (1964-65), (12 régresseurs).

Les 12 mois d'octobre n-l à septembre n de la période 1940-1975 des stations de

Tabarka et d'Ain Draham ont été considérés.

Les résultats des fonctions de réponse sont récapitulés dans les figures 4 à 13 où
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les sites sont classés par ordre d'altitude. Pour chacun de ces sites sont données les fonctions de

réponse sans (a) et avec (b) élimination de la persistance existant au niveau des cernes, cette

élimination n'étant faite que lorsque les coefficients d'autocorrélation d'ordre 1 des cernes sont

élevés pour la période analysée. Le coefficient de détermination R2 de chaque fonction de réponse

apparaît au regard de la présentation graphique (traits verticaux) des coefficients significatifs

de la régression associés aux paramètres climatiques d'octobre n-1 à septembre n. La hauteur des

traits est proportionnelle à leur signification (ici égale au moins à 0,95 pour les plus hauts, à

0,90 pour les moyens et à 0,70 pour les plus courts). Leur situation au-dessus ûu au-dessous de la

ligne horizontale qui relie les points correspondant aux 12 mois de la période analysée signifie

respectivement une relation soit positive ou directe, soit négative ou inverse, du paramètre

climatique mensuel avec l'épaisseur du cerne.

Les traits qui soulignent les coefficients de détermination R2 indiquent que la

fonction de réponse est globalement significative au niveau 0,95.

4.2. Interprétation des résultats

4.2.1. Comparaison des fonctions obtenues selon les paramètres utilisés

Sur l'ensemble des sites, la réponse des arbres aux trois paramètres thermiques

combinés aux précipitations (fig. 4, 5 et 6) est généralement similaire au ;veau des signes et de

la signification des coefficients partiels de la régression alors qu'au niveau 's significations

stati~tiques globales on note la supériorité de la combinaison précipitations-températures moyennes

sur les deux autres combinaisons.

Les fonctions de réponse calculées seulement avec

(températures moyennes minimales et moyennes, fig. 8 et 9) sont

n'expliquent qu'une part réduite de la variance totale.

Les fonctions de réponse calculées avec les seules précipitations (fig. 7) sont plus

souvent significatives que celles calculées avec les paramètres thermiques seuls et expliquent un

pourcentage relativement plus élevé de la variance totale que ces dernières.

Les fonctions de réponse les plus significatives et qui expliquent des pourcentages

de variance assez élevés sont celles calculées avec la combinaison des paramètres hydriques et

thermiques.

Enfin, les fonctions de réponse obtenues avec les paramètres synthétiques (fig. 10 à

13) montrent de meilleurs résultats que les fonctions de réponse obtenues avec les paramètres

thermiques seuls. ces résultats se rapprochent de ceux que l'on obtient avec les paramètres

hydriques seuls mais restent dans l'ensemble moins bons que ceux que l'on obtient avec les

paramètres hydriques et thermiques combinés.

La figure 14 résume l'action des paramètres hydriques sur le cerne annuel; elle

tient compte de l'ensemble des résultats obtenus. Les chiffres 3, 2 et remplacent respectivement

les traits verticaux hauts, moyens et courts des figures 4 à 13 les relations directes ou

positives sont représentées par le signe (+) tandis que les relations inverses ou négatives sont

représentées par le signe (-).

4.2.2. Relations entre les précipitations et l'épaisseur du cerne (fig. 14)

4.2.2.1. J'fo.is de décembre et .f<Jnv.ier a basse altitude, décembre, .fanvier et février

a moyenne et haute altitude.

Pendant ces mois, on n'enregistre que rarement des relations significatives entre la

croissance et les précipitations. De plus, certaines de ces relations sont contradictoires d'une

fonction de réponse à l'autre dans un même site ou dans des sites similaires. Les mêmes observation

ont été faites par TESSIER et al. (1982) sur le chêne pubescent du sud de la France.

Pour le chêne zéen, cette période correspond à la pause végétative hivernale, plus

longue à haute altitude qu'à basse altitude, elle coincide avec la défeuillaison progressive de

l'arbre de plus en plus précoce en fonction du froid lié à l'altitude. Les relations, positives ou

négatives, entre les précipitations et le cerne annuel qui se dégagent pour cette espèce,

faiblement significatives et instables, ne se prêtent pas à une interprétation cohérente.
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Fig. 14 : Relations entre les précipitations mensuelles et le cerne annuel du pin
maritime et du chêne zéen; causes possibles de ces relations pour le chêne zéen.

Pour le pin maritime, selon POUPON (1970), la période décembre-janvier correspond à

une période de repos végétatif. La relation inverse qui apparaît entre les précipitations de

décembre et la croissance de l'année suivante peut-être expliquée en admettant que le repos

végétatif n'est que partiel et que les précipitations interviennent sur la production de matières

de réserve (production réduite en cas de fortes pluies conduisant à la formation d'un cerne mince

l'année suivante ou l'inverse dans des conditions opposées),

4.2.2.2. l'fo.is de février J biisse iilt.itude, lfliirs J iiltitude lfIoyeJ717é' et lfliirs et iivril

J hiiLlte ii l ti tL/de.

Pendant ces mois on enregistre des relations inverses faiblement significatives

entre les précipitations et le cerne annuel. La même observation a été faite sur le chêne pubescent

du sud de la France (TESSIER et iil., 1982).

Le "glissement" du même phénomène de février sur mars et de mars sur avril, selon

l'altitude, témoigne d'une sensibilisation aux précipitations qui suit un gradient altitudinal.

Beaucoup d'auteurs, travaillant sur des chênes ou des pins dans les pays tempérés,

ont observé un début. de réactivation du cambium ou des bourgeons au cours de l'un de ces mêmes mois

(CIAMPI, 1951 ; LAVARENNE , 1965 .l·J7ZERAIA, 1981; POUPON, 1970; SERRE, 1976; ZERAIA, 1981). D'après

ces observations, la période de réactivation cambiale du chêne zéen se situerait donc entre le mois

de février et d'avril, l'intervention d'un certain seuil thermique conditionnant sa plus ou moins

grande précocité. Sur un gradient d'altitude tel que celui que nous étudions, le type de réponse

aux précipitations et son décalage altitudinal rendent compte du déclenchement de la réactivation

callibiale.

La relation inverse qui apparaît au cours de la période de réactivation cambiale

entre les précipitations et le cerne doit probablement son existence plus à l'effet de la

nébulosité et des précipitations sur les températures (susceptibles de retarder la réactivation

cambiale et donc d'écourter la période de formation du cerne si elles sont défavorables,

susceptibles d'activer cette réactivation et d'allonger la période de formation du cerne si elles

sont favorables) qu'à l'effet des précipitations elles-mêmes.

Le pin maritime du site 1 témoigne d'une relation de même type en février.
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4.2.2.3. Les mois d·'iwr.il, m<l.i et jLl.in J b<lsse <lltitude, m<l.i et juin J haute

altitude

Des relations directes très significatives sont enregistrèes entre les

précipitations de ces mois et la croissance annuelle en épaisseur du chêne zéen et du pin maritime.

Les précipitations du mois de mai sont en relation directe avec la croissance

annuelle en épaisseur sur tous les sites sans exception; celles de juin souffrent quelques

exceptions; les précipitations d'avril sont en relation directe avec le cerne des sites de basse

altitude seulement. Dans les ~ites les plus secs, tel le site 2, les précipitations d'avril, mai et

juin ont toutes la même importance.

Plusieurs auteurs ont relevé l'importance de la croissance au printemps et le rOle

des précipitations pendant cette période (ClAMPl, 1951; POUPON, 1970; DEMOUNEM et al., 1971 .in

ZERAlA, 1981; SERRE, 1976; ZERAlA, 1981).

Pour le chêne zéen, on sait que la feuillaison commence au début du printemps,

qu'elle est précoce à basse altitude, tardive plus haut et que, comme pour toutes les essences, la

phase de croissance rapide coincide avec la mise en place du nouveau feuillage. D'après les

résultats des fonctions de réponse, l'apport d'eau pendant cette période est primordial pour la

formation de la majeure partie du cerne annuel, qui peut être contemporaine à cet apport ou

différée par rapport à lui.

Sur la même période, le pin maritime ne diffère en rien du chêne zéen.

4.2.2.4. J'fo.is de JLdJJet

Pendant ce mois, on enregistre peu de liaisons entre les précipitations et le cerne

annuel; quand elles existent, elles sont inverses et peu significatives. Des ar~@ts de l'activité

cambiale ou végétative ont été observés à cette même période par plusieurs auteurs et sur des

essences différentes (ClAMPl, 1951; GlERTYCH, 1964 in FRITTS, 1976; ·POUPON, 1970; SERRE, 1976).

On peut considérer que, pour le chêne zéen, se produit aussi un arrêt, ou du moins

un ralentissement, de l'activité cambiale au cours de ce mois, provoqué par l'épuisement des

réserves hydriques. Les quelques liaisons inverses qui apparaissent peuvent être

mises en rapport avec la nature même des précipitations qui, importantes et brèves,

peuvent entraîner des reprises d'activité sans lendemain, préjudiciables à la croissance ultérieure

et qui, nulles ou faibles, ne modifient pas le cours normal des choses et sont en définitive

favorables.

4.2.2.5. J'fois d'aoOt

Pendant ce mois, on observe surtout des relations directes entre les précipitations

et le cerne annuel quelles que soient les fonctions de réponse considérées; peu sont néanmoins très

significatives. Une éventuelle reprise fini-estivale de l'activité cambiale semble se situer au

cours de ce mois, un apport d'eau est alors indispensable pour la mise en place et la lignification

des dernières cellules formées.

Comme il a été montré sur le pin d'Alep <SERRE, 1976), des relations type "coup pour

coup" sont observées durant cette période entre l'apport d'eau et la croissance en épaisseur.

Une relation directe, très significative, caractérise le pin maritime.

4.2.2.6. J'f01·S de septembre, octobre et novembre (n-1)

Pendant le mois de septembre, des relations inverses cerne-précipitations

apparaissent chez le seul chêne zéen.

Faisant suite à ces relations inverses, s'établissent au mois d'octobre et cette

fois avec le cerne de l'année suivante, d'une part des relations inverses des précipitations sur

les sites d'altitude élevée, d'autre part des relations directes sur les sites de basse altitude.

Les relations directes se prolongent au mois de novembre sur les sites de haute altitude.

Le type de relation observé durant les trois mois et le décalage observé entre les

sites de haute et de basse altitude semblent indiquer, pour le chêne zéen, le décalage d'un

évènement sensibilisateur qui pourrait être la fructification.

Le développement des glands, concentré sur une période courte entre septembre et

novembre, utilise une grande quantité de matières nutritives, ce qui représente une perte de
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potentiel pou~ toutes les aut~es manifestations de la c~oissance en cou~s ou à veni~. La ~elation

1nve~se avec le ce~ne en cou~s de fo~mation qui ca~actérise les p~écipitations de septemb~e su~

tous les sites du chêne zéen semble bien êt~e due à un phénomène de ce type. On peut en effet

suppose~ que l'inte~vent%on de pluies ~elativement abondantes ap~ès une pé~iode de séche~esse plus

ou moins p~ononcée favo~ise la glandée aux dépens de la p~oduction de bois alo~s que moins de pluie

au~ait modé~é cette glandée et laissé subsiste~ des conditions p~opices à la continuation de

l'élabo~ation du ce~ne au cou~s du mois.

La ~elation inve~se des p~écipitations que l'on ~et~ouve au mois d'octob~e pou~ les

sites de haute altitude, mais cette fois non plus avec le ce~ne en cou~s de fo~mation mais avec le

ce~ne à veni~, semble aussi p~océde~ du même phénomène, à condition de suppose~ que, dans ces

sites, le développement du f~uit se pou~suit enco~e, intense, au cou~s de ce mois, alo~s que

l'activité cambiale a p~atiquement cessé. Dans ce cas, la f~uctification, favo~isée ou non pa~ les

p~écipitations, détou~ne plus ou moins d'éléments nut~itifs au dét~iment des ~ése~ves disponibles

pou~ la fo~mation du ce~ne de l'année suivante.

Les ~elations di~ectes des p~écipitations d'octob~e à basse altitude et ~e novemb~e

à haute altitude avec l'épaisseu~ du ce~ne de l'année suivante indiquent d'une pa~t que les

p~écipitations n'inte~fè~ent plus su~ la f~uctification comme au cou~s des mois p~écédents, la

matu~atiDn des glands étant te~minée et, d'aut~e pa~t, que la ~econstitution d'une pa~tie des

stocks de matiè~e de ~ése~ves utilisées pendant la f~uctification peut avoi~ lieu en même temps que

la ~estau~ation des ~ése~ves en eau du sol, bénéfique en toute situation pou~ la c~oissance en

épaisseu~ de l'année suivante.

Les ~elations complexes qui lient le ce~ne du chêne zéen aux pluies de septemb~e

(n), octob~e et novemb~e (n-1) se st~uctu~ent donc su~ le calend~ic. de la f~uctification de ce

chêne à basse et à haute altitude.

A basse altitude, cette f~uctification commence tôt en septemb~e pou~ donne~ des

f~uits totalement mQ~s dès le début d'octob~e, à haute altitude, elle commence ta~d en septemb~e,

pou~ ne donne~ des f~uits totalement mQ~s que fin octob~e début novemb~e.

Pou~ le pin ma~itime, la ~elation négative obse~vée en novemb~e, liée à la ~elation

de décemb~e, a déjà été envisagée au pa~ag~aphe 4.2.2.1.

4.2.3. Relations ent~e les tempé~atu~es et l'épaisseu~ du ce~ne (fig.4 à 6).

Pou~ le chêne zéen, les ~elations mont~ées pa~ les diffé~entes fonctions de ~éponse

peuvent se ~ésume~ de la façon suivante

- ~elation inve~ses pou~ les mois d'octob~e et de novemb~e (n-1) dans tous les

sites;

- ~elations di~ectes pou~ la pé~iode décemb~e (n-1) à ma~s (n) avec quelques

va~iantes selon l'altitude et le type de tempé~atu~e considé~ée : à basse altitude, ~elations

effectivement di~ectes de décemb~e à ma~s, à haute altitude, di~ectes en décemb~e et janvie~,

di~ectes ou inve~se en fév~ie~ selon que l'on considè~e les tempé~atu~es moyennes ou les

tempé~atu~es minimales, inve~ses ou di~ectes en ma~s selon que l'on considè~e les tempé~atu~es

moyennes ou minimales;

- ~elations di~ectes en av~il, inve~se en mai à haute altitude;

- ~elations va~iables de juin à septemb~e selon l'altitude: di~ectes aux mois de

juin et septemb~e, inve~ses au mois d'aoQt à basse altitude, inve~ses, ~a~es et peu significatives

de juin à septemb~e à haute altitude.

Pou~ le pin ma~itime, les mêmes types de ~elations que ceux distingués pou~ le chêne

zéen de basse altitude existent avec l'exception de ~elations inve~ses au mois de fév~ie~.

Les diffé~entes pé~iodes ainsi découpées pa~ les fonctions de ~éponse ~ecouv~ent les

t~ois g~andes étapes du cycle annuel de c~oissance ~epos végétatif et début de la ~ep~ise

d'activité, saison de végétation, pause estivale et f~uctification. Un essai d'explication des

~elatiDns ce~nes-tempé~atu~es peut êt~e tenté dans le cad~e de ces t~ois g~andes étapes.
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4.2.3.1. Repos végétat.if h.i ....ernal et début de la repr1"se ....éqétaU'"e (décembre .i

a ....r.il)

- A basse altitude, des températures élevées pendant la période de décembre-mars

sont favorables ~ la formation d'un cerne épais probablement en avan9ant la reprise végétative ~ la

fln de l'hiver et en allongeant par l~-m@me la durée de la période de végétation proprement dite.

- A haute altitude, ces mêmes relations sont observées seulement andant les mois de

décembre et janvier. En février et en mars l'alternance de relations directes et inverses semble

indiquer le rôle des températures, des températures minimal" notamment, sur la levée de la

dormance. Il est vraisemblable en effet que des températures élevées entraînent une levée de

dormance trop précoce vis-~-vis de l'intervention de gelées susceptibles de perturber le

fonctionnement cambial ultérieur et que des températures basses garantissent contre ce type de

perturbations.

En avril, une fois la dormance levée, la relation directe des températures avec

l'épaisseur du cerne exprime le rôle de ces températures sur l'activité cambiale alors établie.

Les mêmes types d'explication que ceux qui ont été avancés pour le chêne zéen de

basse altitude peuvent être utilisés pour le pln maritime. L'explication du rôle inverse des

températures de février qui caractérise cette espèce est similaire ~ celle qui est avancée pour le

chêne zéen de haute altitude.

4.2.3.2. Sa.ison de kéqlHat.ion et pause est1"'"ale ima1" di aoÛt)

En général, pendant cette période qui correspond en grande partie è la saison sèche,

les relations entre les facteurs thermiques et le cerne annuel sont rares et peu significatives ~

basse altitude où une grande partie du cerne annuel est déj~ mise en place. A haute altitude, ces

relations sont relativement plus fréquentes et plus significatives qu'~ basse altitude,

probablement en raison du décalage de la période de croissance et de son empiètement plus grand

qu'à basse altitude sur la période sèche durant laquelle une proportion importante du cerne annuel

doit encore se former.

A basse altitude, des relations directes entre les facteurs thermiques et la

croissance sont observées au début de la saison sèche lorsque la quantité d'eau est encore

suffisante pour que se maintienne une activité photosynthétique et cambiale.

Les relations inverses apparaissent avant la fin de la saison sèche (août) lorsque

la sécheresse est ~ son paroxysme: plus les températures sont élevées, plus l'évaporation physique

augmente, moins il y a d'élaboration de matière et de divisions cellulaires, et inversement.

A haute altitude, des relations inverses caractérisent le mOlS de mai et se

maintiennent jusqu'en août. Les relations inverses entre les températures minimales en particulier

et le cerne annuel sont les plus fréquentes et les plus sigllificatives. A cette altitude. le rôle

des températures sur l'économie de l!eau, et par conséquent sur le cerne, est d'autant plus

important qu'une part, plus grande qu'~ basse altitude. de l'activité cambiale doit se dérouler

pendant les mois d'été et de sécheresse.

4.2.3.3. Fruct.ificatiol7

A basse altitude où le facteur hydrique est limitant, la fructification intervient

probablement dans la relation directe qui lie le cerne aux températures de septembre; on peut

penser, en effet, que d'une part des températures élevées au cours de ce mois aggravent le déficit

des réserves hydriques et, freinant ainsi la fructification, permettent la formation des dernières

cellules du cerne annuel ou leur lignification et que, d'autre part, des températures basses

aboutissent ~ un effet inverse.

A haute altitude, on voit se prolonger sur le mois de septembre l'influence inverse

des températures d'été liées ~ l'économie de l'eau; la fructification, plus tardive qu'~ basse

altitude, ne peut être invoquée dans cette relation.

Dans tous les sites, les relations inverses observées entre les températures des

mois d'octobre et de novembre et l'épaisseur du cerne à venir peuvent être reliées ~ la mise en

réserve plus ou moins importante des matières nutritives.
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4.3. Comparaison des résultats.

Une comparaison de l'ensemble des fonctions de réponse calculées pour le chêne zéen

et pour le pin maritime a été effectuée dans une analyse en composante principale de matrice m x n

dans laquelle m représente les 21 fonctions de réponse élaborées pour les 7 sites en utilisant les

combinaisons: précipitations-températures moyennes, précipitations-températures minimales, et

précipitations-températures maximales (numérotées respectivement 1, 2 et 3 en figure 14) et n

représente les 24 coefficients mensuels des fonctions considérées.

Les coefficients mensuels ont été introduits dans le calcul selon la codification 0,

+/- 1, (0, lorsque aucune signification ne se dégage, lorsque la relation dégagée est

significative à 95% et plus).

La figure 15 présente le plan défini par les deux premières composantes principales

sur lequel sont projetés les points correspondant aux 2-1 fonctions de réponse des 7 sites, les

points correspondant aux 24 paramètres climatiques ne sont pas représentés sur la figure,

Cette représentation graphique exprime les types d'affinités expliqués dans les

analyses précédentes et les confirme. En effet, on observe nettement la ségrégation de deux groupes

de fonctlons de réponse s'opposant selon l'axe 2. Au dessous de l'axe 1 sont regroupées les

fonctlons de réponse relatives aux sites de basse altitude de la région de Tabarka et au dessus de

cet axe sont regroupées les trois fonctions de réponse relatives aux sites de plus haute altitude

de la réglon d'Ain Draham, le slte 4, de basse altitude mais proche des reliefs d'Ain Draham se

trouve en position intermédiaire.

FonÊrs D'AïN DflAHA~1 A Xtt 2 (2 2 ~~ )

33~2 3

,V Axe 1 (33 '/. )

--F-o-n-Ê-_T-S-DE----'~2--~1(:;\-3-_.---3---~---~

ïABARKA t7
2A~
3~CD

1

Fig. 15 : projection dans le plan des composantes principales 1 et 2 des 21
fonctlons de réponse établies pour les forêts de Tabarka et d'Ain Draham (sites 1 à 7). Les
chlffres 1, 2 et 3 représentent respectivement les fonctions de réponses calculées successivement
avec les couples P-TMOY, P-TMIN et P-ïMAX pour chaque site.

La réponse aux paramètres climatiques du pin maritime du site 1 est comparable à la

réponse à ces mêmes paramètres du chêne zéen des sites 2 et 3 tout proches. Au vu de ce résultat,

la proximité géographique des sites semble jouer un rôle plus important que la nature même des

taxons dans la réponse au climat. Cependant, dans le même type de classification hiérarchique

effectué en France entre des fonctions de réponse du chêne pubescent et de quatre espèces

différentes de pins, dont le pin maritime, provenant d'un même site (SERRE-BACHET, 1982), seule la
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réponse du pin maritime, éloignée de celle de ses congénères, se rapproche de celle du chêne

pubescent. La similitude de la rèaction du pin maritime avec celle des deux espèces de chêne

apparait donc de fait plus comme une particularité de cette espèce au sein du genre P1nus que comme

l'expression d'une contrainte absolue du climat sur des taxons de sites géographiques proches.

CONCLUSIONS

L'objectif

ingénieur (ALOUl, 1982),

épaisseur des chênes du

choisies.

de cette étude, qui a été réalisée dans le cadre d'une thèse de docteur

était de rechercher les facteurs qui interviennent dans la croisance en

nord-ouest de la Tunisie. Les forêts de Tabarka et d'Ain Draham ont été

Le chêne liège (~L(~rCUS sub~r L.) n'ayant pu être retenu à cause des difficultés

rencontrées lors du repérage de ses cernes, l'étude s'est donc limitée au chêne zéen (~L(~rCUS

c~n~r1~nS1S Willd.) que nous avons échantillonné sur six sites et au pin maritime (P1nus p1n~st~r

Soland.), échantillonné sur un site proche de l'un des sites de chêne. Sept sites, au total, étagés

entre 250 et 950 m d'altitude ont donc été analysés.

L'analyse de la croissance annuelle en épaisseur et des causes possibles de sa

variation a été conduite en utilisant la plupart des méthodes ~.·opres à la dendroclimatologie.

L'analyse des courbes de croissance montre l'effet de·I'3ge sur la croissance en

épaisseur et l'effet des coupes d'éclaircie.

La comparaison des épaisseurs moyennes des cernes révèle la supériorité de la

croissance moyenne des arbres à basse altitude sur la croissance des arbres à plus haute altitude.

Les différences dans les épaisseurs moyennes mesurées selon différentes orientations

sondées par arbre se révèlent suffisamment importantes pour amener à recommander d'en tenir compte

.lors de l'estimation de la production forestière.

D'après les coefficients de sensibilité moyenne qui rendent compte de la variabilité

interannuelle des épaisseurs de cerne, le pin maritime est moins sensible que le chêne zéen dans

son ensemble. La sensibilité moyenne la plus élevée chez le chêne zéen caractérise les arbres des

sites placés dans des conditions édaphiques et/ou climatiques a priori difficiles.

Les coefficients d'interdatation, calculés à partir des coefficients de sensibilité

moyenne, comparés entre sites, montrent la supériorité de ces coefficients dans les sites les plus

homogènes du point de vue des conditions microstationnelles. Leur comparaison entre niveaux

différents d'un tronc montre la supériorité de ces coefficients au niveau 1 m.

L'analyse de la variance souligne l'importance des facteurs annuels dans la varlation

du cerne quand les conditions de végétation sont à priori difficiles; l'hétérogénéité de

l'échantillonnage dans un site amoindrit l'importance de ce facteur. Le niveau de l'arbre selon

lequel les sondages sont pratiqués intervient pour une part relatlvement élevée dans la variance

totale des épaisseurs ce qui justifie bien le souci de réaliser les prélèvements à une même hauteur

sur les différents arbres.

L'analyse régressive confrontant l'épaisseur du cerne annuel aux paramètres

climatiques mensuels simples (températures et précipitations) ou synthétiques <:ETP, ETR,

déficiences hydriques, indices de Giacobbe) montre la liaison du cerne avec certains de ces

paramètres. Le Cerne annuel est dans tous les cas plus lié aux paramètres hydriques et au,

paramètres synthétiques, à l'exception de l'ETP, qu'aux paramètres thermiques mais cette lialson

reste inférieure à celle que l'on observe entre le cerne annuel et les paramètres hydriques et

thermiques simplement associés.

L'épaisseur du cerne est surtout liée, de fa90n directe, au bilan hydrique de la

période OÙ se situe l'activité cambiale proprement dite, mais les conditions climatiques qui

interviennent au cours de la période de réactivation cambiale, de la fructification et de la

constitution des matières de réserve influencent aussi l'élaboration du cerne annuel et son

épaisseur finale. Les relations inverses qui peuvent apparaître avec les températures de l'été sont

liées au rôle de ces températures sur l'économie de l'eau.

L'analyse met aussi en évidence le rôle de l'altitude. Les différences dans le

moment, la nature et l'intensité d'intervention des paramètres climatiques d'un site à l'autre sont

en effet liées au décalage du cycle biologique avec l'altitude.
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Enfin, dans un même secteur géographique, la réponse au climat du pin maritime est

comparable à celle du chêne zéen. Cette similitude de réponse assez inattendue de deux taxons aussi

distincts, retrouvée en France entre pin maritime mélangé à d'autres espèces de pins et au chêne

pubescent, souligne plus l'originalité de la réponse au climat du pin maritime dans le genre PiJUIS

que l'effet d'une même contrainte du climat sur des taxons distincts.
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La dynamique des eaux souterraines des dunes
de Camargue.
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I. LES DUNES DE CAMARGUE: génèse, description, localisation.

En Camargue, les dunes sont appelées "montilles". Ce sont de modestes accumulations

éoliennes de sables fins fluviatiles ou marins. Les plus hautes culminent à 7 mètres à Beauduc et 13

mètres à l'Espiguette, mais la plupart restent inférieures à 5 mètres. Certaines sont boisées,

d'autres non (Fig. 1).

Les dunes fluviatiles, disséminées à l'intérieur de la Grande Camargue, domaine du

Chêne vert et surtout du Chêne pubescent, sont citées pour mémoire. Pour la plupart, elles ont été

(ou seront) sacrifiées aux intérêts humains. Seule une parcelle de 5 ha, vestige des montilles de la

Commanderie près du Sambuc, récemment acquise par la Fondation Tour du Valat dans un but de protec-

tion, est assurée de la pérennité.

*CNRS - Laboratoire d'hydrobiologie. Université de Provence 13331 MARSEILLE cedex 3
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FIGURE 1 - LOCAlISATION DES FORMATIONS DUNAIRES DE CAMARGUE

EN HACHURES, LE TRAC~ DU CORDON DUNAIRE LITTORAL HOLOCÈNE

DUNES FLUVIATILES - A) MaNTILLES DE LA COMMANDERIE, B) LE BOIS DE LA

BORDE, C) LE BOIS DE BEAUMONT, D) MaNTILLES DE
VERT, E) MaNTILLES DE BEINES (ARRASEES)

DUNES ~\ARINES FOSSILES ET ACTUELLES -
EN PETITE CAMARGUE - 1) PETIT ST JEAN, 2) RADEAU DE CL/~OR,

3) RADEAU DE LA PINÈDE, 4) LE GRAND RADEAU,
5) DUNES DE L'ESPIGUETTE

II) LE RADEAU DE BRASINVERT

EN GRANDE CAMARGUE - 6) PRESQU'YLE DE MORNES,?) LES BOIS DES
RIÈGES, 1) LE DEUXIEME BOIS DES RIEGES,8) MONTILLE
DU GËNOIS, 9) MONT ILLE DES VETERINES, la) MONTILLE
DE LA TOUR DU VALAT, Il) MaNTILLE D'ULMET, 12)
MaNTILLE DU PETIT BADON, 13) DUNES DE BEAUDUC,
14) LE GRAU DE LA DENT, III) MONTILLE DE LA

=--= 15 FOUX-VIEILLE

~ ~ LE GRAND PLAN DU BouRG - 15)
~ MaNTILLES DE LANSAC

Fos
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Les dunes larines sont fossiles ou actuelles. Les dunes fossiles sont les vestiges du

puissant cordon holocène édifié il y a quelque 7000 ans et qui s'étendait de la région d'Aigues

Mortes jusqu'à Lansac dans le golfe de ros. Elles sont stabilisées au sein d'un environnelent très

halomorphe d'étangs ("baisses") et de terrains amphibies ("sansouires") résultant de la phase finale

du remblaiement holocène. A l'ouest, la Sylve godesque porte des bosquets de Pins pignons qui té-

moignent de ce qu'était la forêt royale languedocienne (Sylveréal). Les nivellements agricoles n'en

ont épargné que quelques lambeaux comme la pinède du Petit Saint Jean et, en bordure du Petit Rhône,

quelques-unes des digitations nord-sud nées d'un remaniement fluvio-éolien du matériau arraché au

cordon dunaire par des débordements latéraux du fleuve. En Grande Camargue, le cordon holocène est

latérialisé par la presqu'ile de Mornès oà il est arrasé, les montilles des Vétérines, du Petit

Badon, d'Ulmet et surtout par les montilles des Rièges, au coeur de la Réserve nationale, célèbres

par leur junipéraie de Genévriers de Phoenicie. A l'est du Grand Rhône, les montilles de Lansac sont

très compromises par les aménagements industrialo-portuaires de ros-sur-Mer.

Les dunes marines actuelles bordant le littoral camarguais sont des dunes vives

constamment remaniées par le vent ou la mer évoluant dans un contexte paysager laguno-marin. Elles

occupent deux types de côtes, les unes en voie d'engraissement, les autres en voie de régression.

Les zones en voie d'engraissement constituent les pointes de Beauduc et de l'Espi-

guette. L'avancée des dunes en mer y est spectaculaire. A l'arrière du front de mer, elles portent de

magnifiques pinèdes.

Presque partout ailleurs, le littoral camarguais régresse et les dunes sont menacées

par le recul de la côte et l'élévation du niveau marin qui aggrave l'effet destructeur des tempêtes.

Elles sont soumises à une forte érosion et semblent reculer en même temps que la côte, gagnant

progressivement sur le fond argileux des lagunes qui les bordent au nord. En maints endroits, on

retrouve ce fond argileux à l'avant de l'actuel système dunaire. Au Grau de la Dent, il est entaillé

par la mer; au droit de la Réserve nationale, des sondages le révèlent à quelques dizaines de mètres

en avant de la Montille de la roux Vieille, enfouie sous 40 à 50 cm de sable. Les dunes des côtes en

voie d'érosion subissent une influence marine trop forte, notamment des embruns, pour que la forêt

puisse s'y installer. On n'y rencontre que des arbres isolés, surtout des Tamaris (Tamarix ~)

et quelques rares genèvriers de Phoenicie très souffreteux. Lorsque la forêt préexistait au recul du

trait de côte, elle dépérit et ce dépérissement gagne progressivement l'intérieur des terres au fur

et à lesure que l'influence saline s'y fait de plus en plus forte (dunes littorales de Petite

Camargue).

II. LES MECANISMES DE LA DYNAMIgUE SPATIALE ET TEMPORELLE DES EAUX SOUTERRAINES DES DUNES DE
CAMARGUE

1. Schéma hydrodynalique directeur

Les dunes marines, fossiles et actuelles, ont en commun leur fragmentation en petits

massifs émergeant d'un paysage plat et forteaent halomorphe. Leur fonctionnement hydraulique présente

de grandes similitudes. Les unes et les autres se comportent comme des ilots perméables oà le rôle de

la mer est tenu par une nappe aquifère salée à faible profondeur.

Dans tous les cas, la dynamique des eaux souterraines des dunes de Camargue est

conditionnée par le jeu de trois aquifères superposés et largelent interdépendants. A la base du

systèae, il yale coin salé~ dont la profondeur est fonction de la distance à la mer et au sein
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duquel la charge varie dans le même sens que le niveau de la mer. Ces variations de charge s'amortis

sent avec l'éloignement de la me~, elles se traduisent par un déplacement vertical vers le haut ou

vers le bas de l'interface du coin salé et des aquifères qu'il supporte. Sur le coin salé, s'appuie

une nappe généralement plus salée que la mer par remise en solution des sels enfouis l l'Holocène.

Cette nappe est présente sous les dunes aussi bien que sous les terrains et étangs environnants o~

elle reste très proche de la surface du sol même au coeur de l'été. Rous l'appelons "nappe des san

souires ..... Son niveau est sous la dépendance du niveau des eaux de surface (étangs, baisses, mer) et

du bilan net des précipitations et de l'évaporation. Sous les dunes, elle est surmontée par une

nappe lenticulaire d'eau douce alimentée par les pluies et dans certains cas particuliers par des

eaux d'irrigation. Dans le cas général, l'épaisseur de la lentille d'eau douce dépend donc de l'anta

gonisme précipitation-évaporation, mais sa profondeur sous la dune dépend également du niveau de la

nappe des sansouires qui agit comme nappe porteuse.

La dynamique des eaux souterraines des dunes est donc commandée par les varlations de

charge au sein des trois aquifères superposés, elles-mêmes commandées par l'antagonisme des précipi

tations et de l'évapotranspiration et par les variations des niveaux de la mer et des étangs de

l'environnement dunaire. Mais ce schéma directeur peut subir des perturbations liées l la plus ou

moins grande proximité de la mer et à des discontinuités textura1es du profil des massifs dunaires.

Près du littoral. à l'action des aquifères peut se surajouter une intervention di

recte de la mer qui. lors des tempêtes, vient battre le pied, voire le flanc des dunes et dont les

eaux d'infiltration s'insinuent dans les aquifères en place.

Les pointements dunaires peuvent être l'émergence d'appareils puissants homogènes sur

une grande épaisseur. Ils peuvent également témoigner de modestes accumulations de sables éoliens sur

des sables fins ou des limons et argiles lagunaires. Il peut donc y avoir ou non continuité texturale

sur toute l'épaisseur des trois aquifères.. se traduisant par une transmission continue ou discontinue

des pressions au sein de ces trois aquifères.

2. Sites étudiés. méthodes utilisées

Ces différentes situations ont été étudiées sur trois sites localisés en chiffres

romains sur la figure 1.

-le deuxième Bois des Rièges (1)

-le nord du Radeau de Brasinvert (II)

-la montille de la Foux Vieille (III).

Les deux premiers sites concernent des dunes fossiles homogènes sur tout le profil

prospecté. Le troisième concerne une dune vive du littoral de la Réserve nationale, donc soumise à

l'action directe de la mer et présentant une discontinuité texturale.

Dans les trois cas, l'investigation scientifique suit un protocole expérimental

identique:

-recherche des caractéristiques physiques et hydrauliques des sables dunaires (granulométrie,

conductivité hydraulique)

-suivi de l'évolution saisonnière de l'eau du sol (profils hydriques et salins par la méthode

gravimétrique)

-suivi piézométrique et piézographique de l'évolution saisonnière des nappes sous les dunes et
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les terrains limitrophes

-prospection verticale des eaux souterraines des dunes à l'aide de sondes en tuyaux d'orgue,

pour mesurer la salinité à différentes profondeurs:

.prospection tous les 10 cm de -1 m à -3.10 m sous les Rièges

.prospection tous les 10 cm de -1 m à -3,60 m, puis à -3,80 m, 4 m et 4,50 a sous

Brasinvert

.prospection tous les 25 cm de -3,15 • à -4.15 m sous la Foux Vieille (substratum argileux

à -4,25 ml.

Le Bois des Rièges (Figures 2)

Le Bois des Rièges est le joyau de la Réserve nationale de Camargue, non seu1eaent

par son aspect insolite, sauvage et semb1e-t-il immuable, mais aussi parce que c'est la seule forêt

de Genévriers de Phoenicie (ou Genévrier rouge) de France, avec des arbres de 6 à 8 m de haut, dont

certains plus que centenaires, ont des troncs de 30 à 40 cm de diamètre.

Ce bois s'est installé sur des pointements du cordon dunaire holocène qui émergent

des sansouires des Rièges en un chapelet de 7 massifs allongés et étroits s'égrenant d'est en ouest

sur 8 km. Ces massifs ont un contour rectiligne au nord et sinueux au sud où des digitations orien

tées dans le sens du mistral témoignent d'un remaniement éolien

·Le deuxième Bois, sur le Petit Riège. a quelque 700 m de long sur 100 m de large en

moyenne. Il culmine à 4 mètres mais son altitude moyenne est voisine de 1 mètre. La station expéri

mentale est à la cote +1,10 mètre HGF dans la partie médiane de la dune. Les sansouires environnantes

sont basses (0,0 à -0,2 m) et inondées l'hiver. Elles bordent au nord un appendice de l'étang de

Monro (la "Baisse du deuxième Bois"), et au sud, l'étang du Lion. La nappe des sansouires est très

salée (80 à 100 g.1-1 ST), elle est sous la dépendance étroite des plans d'eau libre.

Le radeau de Brasinvert (Fig. 3)

En Petite Camargue, le radeau de Brasinvert, long d'environ 3 km et large de 500 m.

appartient à ce complexe dunaire orienté nord-sud, perpendiculairement au rivage, résultant d'un

remaniement fluvio-éolien du cordon holocène. C'est un ensemble de bandes sableuses étroites reposant

sur un substratum lagunaire, lui-même sableux, dont la nappe aquifère est très salée. Les montilles,

dont les plus hautes culminent à 5 m, sont ainsi environnées de zones déprimées très halomorphes

l'été et inondées l'hiver (baisses)

Le complexe dunaire littoral de Petite Camargue porte une forêt de Pins pignons en

voie de dépérissement depuis une vingtaine d'années du fait d'une salinisation accrue du biotope liée

au recul de la côte. Le processus de dépérissement s'est considérablement accéléré depuis la tempête

de novembre 1982.

Le Station expérimentale de Brasinvert est située au nord-est du radeau. à peu près à

la même latitude que celle des Rièges. Les eaux souterraines y sont étudiées suivant un profil en

travers de 200 m. Les sondes en tuyaux d'orgue pour la prospection verticale de la nappe sont à la

cote +1,7 •

La Montille de la Foux Vieille (Fig. 4)

lu droit de la Réserve nationale de Camargue, un cordon dunaire sépare l'arrière-
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plage d'un système de lagunes. La largeur de l'arrière-plage diminue d'est (700 m) en ouest (200 m).

Les lagunes (Etangs du Tampan et des Batayolles) ont de 500 à SOO m de large. Le cordon dunaire a été

morcelé en un chapelet de massifs plus ou moins importants par les passes assurant l'intercommunica

tion mer-lagunes. La Hontille (ou Radeau) de la Foux Vieille est un de ces massifs au sud de l'étang

des Batayolles et à quelque 600 m de la mer. Elle a environ 500 m de long et une largeur moyenne

d'une centaine de mètres. Elle culmine à 4 m dans sa partie ouest. Cet amoncellement de sables fins,

au relief tourmenté et sans cesse remanié, repose sur une assise argileuse d'une cinquantaine de

centimètres d'épaisseur qui témoigne de l'ensablement éolien progressif de la rive sud des Batayolles

La station expérimentale a été installée près de l'extrême ouest de la Hontille. Le

transect étudié recoupe, sur le tiers sud, les parties les plus hautes de la dune, puis sur le flanc

nord, une zone au relief moins accidenté, descendant régulièrement vers une dépression marquée par

l'empreinte du sel et séparée de l'étang des Batayolles par un cordon d'un mètre de haut, formé d'un

mélange de sable et de débris de coquilles de cardium (Ceratodesma edule). La batterie de sondes en

tuyaux d'orgue est à la cote +3,5 m NGF. Le fond de la dépression est légèrement sous le zéro.

3. Dynamique des eaux souterraines et cycle de l'eau douce sous les dunes

La répétitivité temporelle des périodes sèches (P<E, de Mai-Juin à fin Septembre) et

des périodes humides (P}E d'octobre à Avril-Mai), ainsi que des hautes et basses mers, induisent

une dynamique saisonnière alternative des eaux souterraines des dunes que l'on peut expliquer de la

façon suivante en différenciant (1) les dunes en continuité texturale avec le substratum (Rièges,

Brasinvert), (2) les dunes à discontinuité texturale (La Foux Vieille).

3.1 Cas des dunes des Rièges et de Brasinvert

A la fin de la période sèche, les eaux de surface et les eaux souterraines atteignent

leur plus bas niveau. Sous les dunes, la réserve d'eau douce a été complètement consommée par la

végétation ou bien il n'en subsiste que très peu de chose sous les parties centrales les plus hautes.

Les eaux vadoses (c'est-à-dire l'eau capillaire de la zone d'aération du sol) sont maintenues en

profondeur, isolées de la surface par une couche de sable très sec qui les met à l'abri de l'évapora

tion physique. L'épaisseur de cette couche de sable sec dépend bien sûr de la hauteur de la dune, et

varie de quelques décimètres à plus d'un mètre (Fig. 5). Sous les sansouires voisines, bien qu'à son

niveau le plus bas, la surface piézométrique de la nappe reste proche de la surface du sol. Souvent

la frange capillaire affleure et le taux d'humidité reste élevé, voire à la capacité au champ, sur

toute l'épaisseur de la zone d'aération du sol. L'évaporation intense favorise l'ascension capillaire

des solutions salines du sol et le dépôt de sels près de la surface, voire à la surface même du sol.

L'approvisionnement des dunes en eau douce dépend du bilan net des précipitations et

de l'évaporation. Il est donc évident que les années humides lui sont favorables et inversement. Hais

les années humides sont également globalement favorables au maintien de hauts niveaux tant en ce qui

concerne les eaux de surface que les eaux souterraines. La nappe porteuse restant alors relativement

haute, la lentille d'eau douce reste également à un cote relativement haute. Or, les conifères des

dunes (pins, genévriers) ont un appareil racinaire actif peu profond mais largement étalé à l'hori

zontale. Ils profiteront donc de cette situation allant jusqu'à épuiser totalement la réserve d'eau

douce restée accessible jusqu'à la dernière goutte. Inversement, en année sèche, la lentille d'eau
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douce est peu alimentée. Au coeur de l'été, ce qu'il en reste suit la nappe porteuse dans sa descente

et atteint une cote basse pour laquelle les eaux vadoses qui en sont issues restent hors de portée de

l'appareil racinaire actif des arbres qui alors entrent en dormance. Un reliquat d'eau douce se

maintient tout l'été faisant écran à la contamination saline des eaux vadoses par la nappe porteuse

(Fig. 6). A moins, bien sûr, qu'un évènement extérieur ne fasse monter la nappe porteuse et, avec

elle, ce reliquat d'eau douce, le rendant à nouveau accessible à la végétation. Cet évènement exté

rieur peut être une tempête d'équinoxe sans pluie (action sur le coin salé) ou une remise en eau

artificielle d'un plan d'eau dont dépend la nappe porteuse.

Puis arrive la période humide. Les premières pluies d'automne n'ont pas la même

action sous les dunes et sous les sansouires voisines. Sous les sansouires, elles tombent sur un sol

où la porosité capillaire est pratiquement saturée. Elles viennent donc grossir la nappe après avoir

remis en solution les sels déposés en surface pendant l'été. Par contre, sous les dunes, les pluies

doivent saturer la porosité capillaire d'une tranche de sol plus ou moins épaisse et plus ou moins

humide, avant de grossir la nappe. Il se crée ainsi une différence de charge au sein de la nappe des

sansouires entre les zones périphériques et les dunes sous lesquelles. la surface piézométrique prend

une forme concave vers le haut (Fig. 7-2). Cette différence de charge a tendance à se combler par

réajustement hydrostatique, si bien que le niveau piézométrique sous les dunes peut s'élever avant

que les pluies n'agissent directement sur la nappe, c'est-à-dire avant que la porosité capillaire ne

soit saturée sur tout le profil de la zone d'aération du sol (Fig. 7-3 et 4). La saturation de cette

porosité capillaire nécessite d'autant moins d'eau que la dune est moins haute, l'aquifère doux se

reconstitue donc plus tôt sous les parties basses des dunes que sous les parties hautes, sous les

zones de bordure que sous les zones centrales. Au moment des fortes pluies, l'aquifère doux, inégale

ment alimenté dans l'espace, est en déséquilibre hydrostatique, des intumescences d'eau douce s'ac

cumulent en bordure de la dune ou sous les zones déprimées, puis s'écoulent latéralement par gravité

(Fig. 7-5). Une partie de l'eau douce s'écoule vers l'extérieur de la dune et échappe au stockage,

mais la plus grande partie s'écoule vers le centre, aidée en cela par la concavité de la nappe

porteuse. Ainsi, au coeur des massifs sableux, la lame d'eau douce peut atteindre une épaisseur plus

importante que ne le laissaient prévoir la hauteur des pluies. Lorsque le système est en équilibre

hydrostatique, l'aquifère doux prend la forme d'une lentille biconvexe conformément au schéma clas

sique des nappes d'eau douce sous les îles sableuses avec toutefois une différence importante

(Fig. 7-6). Dans le cas de nos dunes l'interface eau douce - eau salée est diffus. Il s'agit plutôt

entre les deux types d'eau, d'une zone de transition le plus souvent plus épaisse que la lentille

d'eau elle-même, ce qui exclut pratiquement l'utilisation de la loi de Ghysberg-Herzberg pour déduire

en un point donné l'épaisseur de la réserve d'eau douce à partir de la surcharge de son niveau

piézométrique par rapport à celui de la nappe porteuse. L'existence de cette zone de transition est

liée à l'effet de piston alternatif saisonnier des nappes porteuse et portée, suivant la charge

relative des aquifères. Une même tranche de sol est occupée soit par de l'eau salée, soit par de

l'eau douce. Au cours du passage d'un type d'eau à l'autre, il y a tendance au mélange par dispersion

d'une phase dans l'autre, et passage progressif de l'eau douce à l'eau salée (Fig. 8).

3.2 Cas du radeau de la Foux Vieille

On retrouve ici la superposition des trois aquifères, mais la dynamique de l'ensemble

85
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3 - En l'absence de nouvelles pluies, le système se ré
équilibre par réajustement hydrostatique.

4 - De nouvelles précipitations inondent les sansouires
Et 1es bai sses et cont i nuent l' humect at i on du sabl e sec
de la dune.

5 -Sous 1a dune, 1a porosi t é capi liai re suspendue est
cOlllllètement saturée. De l'eau douce commence à s'ac
cumuler sur la nappe saumâtre en bordure de la dune
et sous les zones les moins hautes.

EAUX VADOSES

EAUX
GRAVIFIQUES

EAU DU SOL SALÉE OU SURSALÉE

NAPPE AQUIFÈRE SAU'-IÂTRE

NAPPE AQUIFÈRE SALÉE À SURSALÉE

EAU DU SOL DOUCE À DOUCEÂTRE

EAU DE SUBMERSION DES SANSOUIRES
ET DES BAISSES

r~PE AQUIFÈRE DOUCE À DOUCEÂTRE

2 - Les prelTl eres pl ui es i lIllort ant es de l' aut onne al i
mentent directement la nappe sous les sansouires"et
les baisses alors qu'elles n'humectent que la couche
superf ici ell e des sabl es dunai res, d'où 1a f orme con-
cave vers le haut que prend la surface piézométrique
sous la dune.

6 - Le système s'équilibre et la lentille d'eau douce
se constitue. La dune est alors un milieu entièrement
doux alors que les sansouires inondées et les baisses
contigües sont saumâtres.

1 - Situation en fin d'été. Sous les dunes, les eaux gra
vifiques et vadoses sont saumâtres et protégées de l'
évaporation par une épaisse couche de sable sec. Sous
les sansouires et les baisses, ces eaux sont salées,
voi re sursal ées.

o SABLE SEC

~ EAU DU SOL SAU'-IÂTRE
~

FIGURE 7 - DYNAMIQUE DES EAUX SOUTERRAINES DES DUNES DE CAMARGUE SANS DISCONTINUITÉ TEXTURALE
VERTICALE ( DU TYPE RIÈGES OU BRASINVERT ) PErillANT LA PÉRIODE PLUVIEUSE DE L' ANI~ÉE,
RECONSTITUTION DES RÉSERVES D'EAU DOUCE



88

NIVEAU DU SOL

SALINITÉ EN GiL

'a '20 40 '60 80

~ NIVEAU PIÉZOMÉTRIQUE

LENTILLE D'EAU DOUCE
À BRASINVERT

LENTILLE D'EAU DOUCE
AUX RIÈGES

-

FIGURE 8 - COMPARAISON DES PROFILS SALINS VERTI
CAUX DES NAPPES AQUIFÈRES SOUS LE
DEUXIÈME BOIS DES RIÈGES (trait tireté

ET SOUS LE RADEAU DE BRASINVERT (trait

plein) EN PÉRIODE DE TRÈS HAUTES EAUX
( FIN FÉVRIER, DÉBUT MARS 1986 ) MEnANT

EN ÉVIDENCE LA LENTILLE D'EAU DOUCEÂTRE
( S<:3 GlL ) SOUS LES DEUX SITES ET LA
ZONE DE TRANS IT ION ENTRE CEnE LErm LLE
ET LA I~APPE SALÉE ( 80 GlL )

.. ..... ....... ... .. .. ........ .... .......
\

\
\

- 2 M

- 3 M

- 4 M

a io 20 '30 ! 40 50 '60 70 80
SALINITÉ EN GlL

ZEN M

est profondément modifiéedu fait de la proximité de la mer et de la discontinuité texturale.

En été, le coin salé marin reste peu profond pt maintient l'ensemble des eaux souter-

raines à un haut niveau relatif. Sous l'arrière-plage, l'évaporation intense concentre considérable-

ment l'aquifère superficiel qui peut titrer 100 à 130 g.l-l. La mer n'envahit qu'exceptionnellement

et temporairement l'arrière-plage alors que l'étang des Batayolles est en voie d'assèchement. La

dynamique de l'eau sous la dune est le plus souvent de type lent et tranquille. Le coin salé y plonge

sous le niveau argileux et est surmonté par un aquifère sursalé issu des lagunes et des sansouires

situées au nord (salinité tournant autour de 60 à 80 g.l-ll. Sur l'assise argileuse un aquifère

légèrement saumâtre (5 à 6 g.l-ll est en voie d'épuisement. Les eaux vadoses, également saumâtres,

sont surmontées d'une épaisse couche de sable sec.

Les hautes mers de l'équinoxe d'automne envahissent bien souvent l'arrière-plage et

les lagunes avant le retour des pluies. Elles arrivent ainsi au pied des dunes et le coin salé,

maintenant au-dessus de l'assise argileuse, pénètre sous la lisière des dunes, s'y mélange éventuel-
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lement aux eaux en place. La surface piézométrique sous-dunaire prend alors une forme concave vers le

haut (ex. du 10 octobre 1985, Fig. 9-1). C'est l'amorce d'une dynamique de type rapide mais encore

ordonnée.

Lorsque les pluies deviennent importantes, elles reconstituent la réserve d'eau douce

sous les dunes. Elles commencent par saturer la porosité capillaire suspendue et éventuellement à

dessaler les eaux vadoses. Puis, leur excédent alimente une lentille d'eau douce. Les eaux de pluie

contribuent également à l'emplein des lagunes et à la mise en charge des eaux souterraines sous

l'assise argileuse. Les eaux souterraines filtrent par drainance à travers cette couche peu perméable

et repoussent la lentille d'eau douce vers le haut. La dispersion eau douce - eau salée engendre une

zone aqueuse de transition à salinité décroissante vers le haut, et dont l'épaisseur et la salinité à

la base sont fonction de l'importance de la drainance, donc du temps écoulé et de la charge de

l'aquifére sous-jacent (Fig.10). La pression exercée de bas en haut sur la lentille d'eau explique

l'exagération de sa convexité vers le haut par rapport à son épaisseur (exemple du 3.01.86, Fig. 9-2).

Comme dans le cas des Riéges et de Brasinvert, l'alimentation pluviale de la lentille

d'eau douce est plus ou moins précoce et plus ou moins importante suivant les pluies et l'épaisseur

de la couche de sable à saturer. Au moment des fortes pluies, il se crée un déséquilibre temporaire

de la surface piézométrique. Sous les parties basses des dunes se forment des intumescences qui ont

tendance à se résorber par écoulement gravitaire latéral vers l'extérieur ou l'intérieur du massif

dunaire (Fig. 9- 4) .

Lorsqu'une tempête éléve le niveau marin de plusieurs décimétres, voire de plus d'un

métre (+1,35 m début novembre 1982), en quelques heures, la dynamique de l'eau de la dune passe du

type ordonné au régime chaotique. De toutes parts, la mer monte à l'assaut du massif sableux, elle

l'érode, s'y infiltre, provoquant simultanément le soulévement des eaux en place par effet de coin

au-dessus de l'assise argileuse et leur submersion dans les zones où le niveau moyen de la mer reste

assez longtemps au-dessus du niveau des eaux sous-dunaires. Il s'ensuit, par mélange de l'eau douce

et de l'eau salée, un grand désordre du régime hydrique de la dune. Lorsque, aprés la tempête, la mer

se retire, le coin salé la suit. Sous la dune, l'aquifére retrouve un équilibre, mais la dispersion

de l'eau salée dans l'eau douce se traduit par une augmentation générale de la salinité. Ainsi, la

tempête du 31 janvier et 1er février 1986 améne la mer à la cote +0,80 m (Fig. 11), sous la montille

de la Foux-Vieille, les eaux souterraines s'élévent par l'action conjuguée de la mer et de pluies

diluviennes (ex. du 1.02.86, Fig. 9-3). Lorsque la mer s'est retirée et l'équilibre hydrostatique

rétabli, la lentille d'eau douce a gagné en épaisseur, mais moins que la hauteur des pluies ne le

laissait prévoir, et elle a beaucoup perdu en qualité (ex. du 10.02.86, Fig. 9-5). Cette situation

n'est évidemment guére favorable à la végétation.

3.3. L'eau douce sous les dunes

Le plus souvent, les eaux atmosphériques sont la seule source d'approvisionnement des

dunes marines en eau douce. La sécheresse (physique et/ou physiologique) de ces biotopes varie en

intensité et en durée en fonction du volume des pluies et de leur répartition. Ainsi, pour le

deuxiéme Bois des Riéges, elle est intense et longue en 1984 (4,5 mois de la fin juin au 15 no

vembre), par contre, elle est modérée et courte en 1985 (2 mois: août et septembre), et trés modérée

en 1986, du fait des pluies diluviennes de l'hiver qui ont favorisé un important stockage et com-
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3 - Fi n j anvi er 1986, une fort e t enpêt e amène 1a mer au con
tact de la dune. lh coin d'eau de mer s'infiltre sous la
dune et s' i nsi nue ent re l' assi se argi 10-1 i lIDneuse et l' aqui
fère en place qui est repoussé vers le haut.

2 - La pluie a saturé toute la porosité capillaire suspendue
du sable dunaire et l'excédent s'accumule au toit de l'aqui
fère donnant naissance à une lentille d'eau douce (5 = 0,7
g/l) de quelques centimètres d'épaisseur. Bar drainance de
la nappe salée profonde, la salinité augmente juste au des
sus de l' assi se argi 10-1 i lIDneuse (5 = 15 g/l). Cet t e al i men
tation ascendante repousse les eaux en place vers le haut
et déforme la lentille d'eau douce qui forme une intumes
cence exagérée par rapport à son épaisseur.

1 - A 1a fin de 1a péri ode sèche, par exerrpl e début oct obre
1985, la mer est basse et l'arrière-plage exondée alors que
l'étang des Batayolles découvre de larges étendues vaseuses.
Sous 1a lIDnt i Il e, il, rest e un peu d'eau saurrât re sur l' as
si se argi 1o-li lIDneuse ( 5 = 6 à 7 g/l ). Cet t e si t uat i on
précède un coup de mer et des pluies qui provoquent l'e~

pl ei n de l' arri ère pl age et de l' ét ang des Bat ayoll es et
l'humectation de la couche superficielle du sable dunaire
sans alimentation de la nappe aquifère. Sous l'assise argi
10-1 i lIDneuse, 1a nappe saI ée est mi se en charge et al i ment e
la nappe libre de la dune par drainance (filtration forcée
à travers l' assi se argi 10-1 i lIDneuse).

N
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4 - Début février 1986, la mer et son coin salé se retirent
tandis que des pluies diluviennes alimentent la lentille
d'eau douce, préférentiellement sous les parties basses,
créant ainsi un déséquilibre lIDmentané du profil piézomè
trique.

5 - L' équi 1i bre hydrost at i que s'est rét abl i et 1aient i Il e d'
eau d'origine pluviale occupe à nouveau des zones précéde~

ment envahies par de l'eau salée. Cette dynamique est favo
rable au mélange des eaux douces et salines et, globalemen~

la lentille d'eau pluviale a perdu en qualité ( 5 = 3 g/l).
La mare au nord de la dune, jusque-là saurrâtre, devient
douceât re.
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1986

pensent le déficit pluviométrique du printemps et de l'été.

L'épaisseur de la lentille d'eau douce dépend aussi de la situation du site étudié.

Pour la même période (septembre 1985 à août 1986), on constate une différence très importante entre

la station du Deuxième Bois des Rièges et celle de Brasinvert (Fig.12). Aux Rièges, le stock d'eau

douce se reconstitue dès septembre 1985, alors qu'à Brasinvert, l'aquifère doux n'est différencié

qu'après les pluies diluviennes de la troisième décade de janvier et la première décade de février

1986. Dès le 15 mai cet aquifère est épuisé à Brasinvert alors qu'un reliquat persiste tout l'été

sous les Rièges. Au moment des plus hautes eaux, l'aquifère doux a 80 cm d'épaisseur sous la station

des Rièges, alors qu'il ne dépasse pas 20 cm sous la station de Brasinvert. Comment une telle

différence s'explique-t-elle? L'existence d'un microclimat aride affectant la zone des pinèdes litto-

raIes de Petite Camargue est à exclure, aucune différence significative n'apparaît à la comparaison

des précipitations mesurées aux postes climatogiques de la Tour du Valat (est de la Grande Camargue),

des Saintes-Maries-de-la-Mer et d'Aigues-Mortes. De même, il semble exclu d'invoquer un plus fort

coefficient d'interception ou une plus grande consommation d'eau à Brasinvert. Dans l'état actuel de

ma compréhension des phénomènes, la cause primordiale me paraît être une différence de situation des

stations d'étude. La station des Rièges, à +1,10 m, n'est pas sous les parties les plus hautes de la

dune, mais elle se trouve pratiquement sur l'axe médian est-ouest, à environ 70 m du bord le plus
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proche du massif dunaire. La station de Brasinvert est plus haute, +1,70 m, mais sa position est

nettement périphérique, à 35 m seulement de la bordure ouest de la montille. Or, nous avons vu que

l'eau douce a tendance à s'accumuler au coeur de la dune. Au,plus fort de la sécheresse de l'été

1985, sous la station des Rièges, l'eau douce arrive tout juste au bord de l'épuisement et les eaux

vadoses restent à l'abri des intrusions salines. Par contre sous la station de Brasinvert, le toit de

la nappe titre 30 g,l-l et contamine les eaux capillaires sus-jacentes (Fig. 13). Sous la station des

Rièges, les premiers percolats pluviaux qui atteignent la nappe sont doux, alors qu'à Brasinvert, les

pluies doivent d'abord rincer la zone d'aération du sol. Ce rinçage aboutit à un entraînement des

sels jusqu'au toit de la nappe. Les percolats sont d'autant plus salés qu'ils atteignent plus préco

cément la nappe et cela jusqu'au lessivage complet de la zone d'aération du sol, alors la lentille

d'eau commence à se constituer. L'examen de la Figure 14 permet de distinguer plusieurs périodes dans

l'évolution du niveau des eaux souterraines du site de Brasinvert au cours de l'année biologique

1985-86: (1) en octobre et novembre 1985, la nappe sous la dune s'élève par le seul ré~justement

hydrostatique, (2) en décembre 1985 et janvier 1986 l'arrivée de percolats salés participe à la

remontée, (3) les fortes pluies de la fin janvier et du début février achèvent le lessivage de la

zone d'aération du sol et amorcent la constitution de la réserve d'eau douce, (4) la réserve reste

peu importante sous la station expérimentale et s'épuise au cours de la deuxième décade de mai, peu

avant l'assèchement total des baisses où les pertes par évaporation sont plus fortes que sous la dune

d'où le maintien de la convexité vers le haut de la nappe sous-dunaire.

Sous la montille de la Foux Vieille, la lentille d'eau douce se reconstitue dès

septembre 1985. Elle gagne peu à peu en épaisseur jusqu'à atteindre 40 cm en hiver, soit deux fois

plus qu'à Brasinvert, mais deux fois moins qu'au Deuxième Bois des Rièges. Cet état hydrique peut

être la résultante de l'action antagoniste de plusieurs causes favorables ou défavorables au stockage

de l'eau douce sous la dune: (1) causes favorables: absence de forêt grande consommatrice d'eau

(interception, photosynthèse) et situation centrale de la station qui, malgré sa position haute,

reçoit de l'eau des zones périphériques, plus basses, (2) cause défavorable: contamination de la

lentille d'eau douce lors des intrusions marines. On constate d'autre part que l'aquifère doux reste

haut perché sous la montille de la Foux Vieille par rapport aux Rièges et à Brasinvert. Cela est

imputable à la proximité de la mer et de la faible profondeur du biseau marin (Fig. 15).

III. CONCLUSIONS

Lorsque l'eau atmosphérique est la seule source d'approvisionnement, les dunes ma

rines, fossiles ou actuelles, sont des milieux très xériques en été. Leurs parties hautes sont alors

soumises à une intense sécheresse physique et, lorsque l'eau est présente à une profondeur accessible

aux racines, en bordure de dunes par exemple, elle est salée et impose une contrainte physiologique à

la végétation.

Pour les dunes marines situées à l'intérieur des terres, l'apport atmosphérique se

limite aux pluies. Des expériences menées au Deuxième Bois des Rièges, notamment l'établissement en

continu de profils thermiques dans le sol et la comparaison en un même lieu de profils hydriques

avant le lever et à la tombée du jour, ont permis d'écarter l'hypothèse d'une alimentation en eau

douce de la zone d'aération du sol soit par rosée ascendante, soit par condensation de la vapeur

d'eau de l'air circulant dans la porosité du sable. De même, il a été vérifié que l'apport au sol par
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Etude de la malacofaune d'ùn matorral de la région
de Rabat (Maroc)

J. CABARET*

RESUME.

Les mollusques terrestres d'un matorral pâturé par des ovins et des bovins ont été étudiés
durant une année. Cernuella virgata était le mollusque le plus fréquent. Les basses densités ont été
observées en hiver et l'été correspond à de fortes populations. La plupart des cycles sont annuels à
l'exception de celui des Otala lactea. La fréquence des diverses espèces d'escargots dépend de
facteurs d'environnement.

STUDY OF THE MOLLUSCS FROM A MATORRAL LOCATED IN THE RABAT REGION (MOROCCO).

The land-snails from a matorral grazed by sheep and cattle were studied during one year.
The most frequent snail was Cernuella virgata. The lower densities were recorded in winter and the
higher ones in summer. Most of the life-cycles extended on one year except for Otala lactea. The

'occcurence of the various species of snails depended on environmental factors. ----- ------

Mots-clés

Mollusques terrestres - Dynamique de population - Matorral - Maroc.

INTRODUCTION.

Des études anciennes ont été consacrées à la faune du Rif oriental au Maroc (Morelet 1880,

Llabador 1951). D'autres travaux sont soit très spécifiques (polymorphisme de Theba pisana : Sacchi

1955) aoit orientés vers l'étude du parasitisme des mollusques terrestres (Joyeux et Gaud 1946,

Cabaret 1979, Cabaret ~ al 1980, Cabaret 1981, Dakkak et Cabaret 1984) dans ce même pays. Des

travaux concernant la biologie et l'écologie de Theba piaana (Sacchi 1952, Deblock et Heostland

1967, Sacchi 1971, Cairaschi et Lecomte 1973, Sacchi 1978, Lazaridou-Dimitriadou 1978), la répar-

tition des helicelles (Real et Real-Testud 1983, Clerx et Gittenberger 1977, Manga-Gonzalez 1983),

celles des Cochlicellea (Testud 1977, 1978, 1979) sont nombreux dans des pays voisins. Le cycle

biologique des hélicinés a été étudié dans les Bouches-du-Rhône en France (Bonavita 1965 a,b) et les

principales étapes ont été définies

Bigot (1967) dans la même zone.

enfin, l'étude de la formation des grappes a été réalisée par

*Institut National de la Recherche Agronomique (INRA), Station de Pathologie Aviaire et de
Parasitologie, Unité d'Ecologie Parasitaire, 37380 Monnaie (F).
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Ces mêmes données méritent d'être précisées dans les conditions marocaines. Par ailleurs,

les études quantitatives de populations de mollusques sont très rares, en raison des difficultés et

de la durée des mesures et nous tenterons de le réaliser sur un pâturage représentatif de la région

de Rabat.

MATERIEL !! METHODES.

Un pâturage (matorral) de 5 ha situé à Oued-Akrech, localisé à environ 10 km de Rabat

(Maroc) a été étudié d'octobre 1979 à octobre 1980. Il est pâturé tout au long de l'année par 60

ovins et 10 bovins. Un transect de 250 m de long commencant en contre-bas de vallée et finissant sur

un plateau est visité mensuellement. La densité de population est estimée par comptage et déter
2

mination des individus présents à l'intérieur d'un cercle à bord mince en plastique de ~,15 m,

jeté environ 150 fois au hasard le long de ce transect à l'exception de la première mesure (44

fois). La taille du cercle (0,15 m2) a été choisie de facon à être supérieure à la surface

recouverte par un agrégat de mollusques. La présence de palmier-doum, de lavande et de thym au cours

de jets de cercles est également notée. Le transect est divisé arbitrairement en 6 zones successives

de 40 m.

La représentativité de ce transect a été mesurée en mai 1980, par répétition de la mesure

sur des transects parallèles (à 20 et 100 m à droite, 20 m à gauche). La mesure des poids des

mollusques est effectuée sur un échantillon représentatif prélevé à 150 m du transect habituel. Au

départ une étude floristique a été réalisée sur ce transect les espèces botaniques sont

déterminées selon la flore de Nègre (1961, 1962). Un index d'abondance dominance est établi pour

chaque plante selon la grille seul pied rencontré (+) quelques pieds, peu recouvrant,

répartition irrégulière (1), plusieurs groupes de pieds, répartition irrégulière (2), répartition

régulière, recouvrement moyen ou peu important la stratification est répartie en 3 classes 0-

10cm (1), 10-50cm (11), et supérieur à 50 cm de haut (III). Des prélèvements de sol (10cm

superficiels) ont été effectués en novembre 1979 sur chacune des zones les taux de calcium libre,

magnésium libre et la matière organique ont été mesurés selon les techniques classiques.

Une friche de la région de Rabat proche du Laboratoire, a permis de réaliser des mesures

plus précises de survie et de comportement des mollusques. A cet effet, deux cages (surfaces de 0,25
2

et 2 m couvertes de voile de nylon dont la structure basse est enfouie dans le sol) ont été

utilisées. Enfin, certains mollusques ont été élevés en terrarium selon les indications de Kingston

(1966), afin d'estimer les caractéristiques de la ponte et la survie des juvéniles.

Les mollusques sont déterminés selon Germain (1930), Kerney et Cameron (1979) et la nomen-

clature est celle de Walden (1976).

Les caractéristiques climatiques ont été relevées à la station climatologique de Rabat. Le

climat est méditérranéen, du type lusitanien, avec des pluies de fin d'automne et de fin d'hiver

associées à un été sec.
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1 1 1 1
1Abondance 1 Strati- 1 Espèces Botaniques 1
1do.inancel fication1 1
1 1 1 1
1 1 1 1

(1) 1 1 1 Dactylis glomerata L., Bromus macrostachys Desf., Orysopsisl
1 1 miliacea (L.). Asch et Schw., Aegilops ovata L., Scleropoa 1

quelques 1 «lOcm) 1 rigida (L.) Gris, Cynodon dactylon (L.) Pers. ; Astragalus 1
pieds 1 1 echinatus Murr., Astragulus epiglottis L., Hippocrepis sp.,1

peu 1 Trifolium sp., Trifolium angustifolium L., Madicago trunca-I
recou- 1 tula Gaertn., Trigonella monspeliaca L. ; Filago germenica 1

vrants, 1 L., Sonchus oleraceus, Sonchus asper (L.) ViII., Pallenis 1
réparti 1 spinosa (L.) Caas., Scolymus maculatus L., Cichorium endi- 1
tion 1 via L. ; !max spinosus L. Campd., Rumex pulcher L., Borragol

irrégu- 1 officinalis L., Antirrhinum orontium L., Mercurialis annua 1
lière 1 L., Scilla aristidis, Euphorbia sp., Euphorbia exigua L., 1

1 Malva hispanica L., Limonium thouini, Erodiua bipinnatum 1
1 (Cav.) Willd., Plantago lagopus L., Plantago psyllium L., 1
1 Delphinium peregrinum, Stachys hirta L., Sherardia arven- 1
1 sis L., Crucianella angustifolia L., Helianthemua ledifo- 1
1 lium (L.) Mill., Hypericum· tomentosum L., 1
1---------.------------------------------------------------------------1
1 Il 1 Carlina racemosa L. ; Scabiosa atropurpurea L., Fagonia 1
1 1 cretica L., Notobasis syriacum (L.) Cass., Linum strictum LI
1 10-SOcm 1 Olea europaea L. var. oleaster D.C., Phagnalon saxatile (L)I
I---------I-------------------------------------~----------------------1

1 III 1 Asparagus sphyllus L., Daphne gnidium L. 1
1 > SOcm 1 1

____1 1 1

1 1 1
(2) 1 1 1 Brachypodium distachyon (L.) R et Sch; Lotus sp., Anthyllisl

1 1 tetraphylla L. ; Hedypnois cretica L. Willd, Calendula 1
plusieurs 1 arvensis L., Scolymus hispanicus L. ; Arisarum vulgare Targ1

1 groupes 1 Tozz., Torilis nodosa Gaertn., Anagallis foemina, Convolvu-I
1 de 1 1 lus arvensis L., Eryngium tricuspidatum L., 1
Iquelques 1---------1------------------------------------------------------------1
1 pieds, 1 Il 1 Convolvulus althaeoldes L., Smilax aspera L., Asphodelus 1
1 réparti 1 1 microcarpus Salzm et viv., Scilla maritima L., Plumbago 1
1 tion 1 1 europaea L. 1
1 irrégu- 1---------1------------------------------------------------------------1
1 lière 1 III 1 Rhamnus Lycioldes L., Withania frutescens 1
1 1 1 1
1 (3) 1 1 1
1 réparti 1 1 1 Hypparhenia hirta 1
1 tion 1---------1------------------------------------------------------------1
1régulière 1 1 Chamaerop humilis L., Asparagus albus L., Thymus brous- 1
Irecouvre 1 III 1 sonnetii Boiss. 1
lment moy.1 1 1
1 1 1 1

RESULTATS.

- Caractéristiques du pâturage.

C'est un matorral très dégradé par le surpâturage et soumis à l'érosion (éolienne et par

ruissellement). Il évolue vers un erme et les Ilots de végétation importants sont constitués par le

palmier doum (Chamaerops humilis L.) et l'asperge blanche (Asparagus albus L.) auxquels s'associent

le Withania arborescent (Withania frutescens), la dentelaire (Plumbago europaea ~.), et quelques

chaméphytes (Lavandula multifida~. et ThymUS brousson~ Boiss.) ont une répartition relati-

vement régulière sur le pâturage. Le tableau 1 recense les principales plantes rencontrées.

Les familles ayant une forte représentation sont: les composées (16,9 % des espèces), les

Papilionacées (12,7 %) les Graminées (8,4 %), les Liliacées (8,4 %) et les Labiées (S,6 %).
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Le transect d'étude est divisé en six zones. La zone 6 est un plateau et les autres sont

placées sur un versant de vallée. la zone 1 étant en bas de pente et la 5 en haut du versant. Les

principales caractéristiques sont présentées dans le tableau 2. Les parties hautes (zones 4. 5 et 6)

ont des sols avec peu de matière organique. de calcium libre. le plateau se caractérise par un taux

élevé de magnésium libre. l'absence de lavande et de thym et l'abondance de Daphné. La zone 2 a

relativement une forte couverture de lavande et la 4 l'est par du thym. Cette dernière a une faible

surface de recouvrement par le palmier doum.

Description des zones étudiées sur le matorral de Oued-Akrech.

1
z 1 SOL 1 VEGETATION 1
0 Roche mère 1---------:---------:-----------1------------------------1-----------------------1
n période 1 matière : Calcium : Magnésium 1 % surface couverte par 1 Plantes
e 1 géologique 1organique: libre libre 1-------:---------:------1
s 1 1% sol sec: mEg/lOOg: mEg/100g 1 doums : lavande : thym 1 caractéristiques

1 1 1----: :---1
1---1 ! 1 1

1 socle 1.8 1.88 0.91 1 41 < 1 < 1 1 Torllis nodosa
primaire 1 1 Emex spinosus

1 1 Rumex pulcher
1 1 Arisarum vulgare
1 1

2 socle 1.8 2.08 0.57 ! 34 5 < 1 1 Borrago officinalis 1
primaire 1 1 Scabiosa atropurpurea 1

1 1
3 socle 3.1 1.60 1.37 28 < 1 < 1 1 Scleropoa frigida 1

primaire 1 Antirrhinum orontium 1
1 Pallenis spinosa 1
1 1

4 marno- 1 Trigonella monspeliacal
1 calcaire 2.3 1.20 1.10 25 < 1 6 1 Fagonia cretica 1
lmio-pliocéne 1 1 Mercurialis annua 1
1 1 1 Medicago truncatula 1
1 1 1 1
!conglomérats! 1 Limonium thouini 1

5 ! plio-villa 1 1.3 1.10 0.92 33 < 1 2 1 Plantago psyllium !
1 franchiens ! 1 Delphinium peregrinum
! 1 !
!sables grèsl 1 Ajuga iva

6 Idumaires du 1 1.3 1.00 2.02 41 0 0 1 Sherardia arvensis
!quaternaire ! 1 Daphne gnidium

1 1 récent 1 Asparagus aphyllus
1--- ! 1----: :---1

- Féquence relative des diverses espèces de mollusques ~~ de l'année.

Les principales espèces rencontrées sont Cernuella virgata Da Costa 1778, Theba pisana

Müller 1774. Cochlicella~ Müller 1774. Cochlicella'conoidea Draparnaud 1801. ~ ventricosa

(barbara) L. 1758. Otala lactea MÜller 1774; les limaces sont peu fréquentes: Milax gagates

Draparnaud 1801 et~ maximus Limné 1758. Rumina decollata L. 1758 a été rencontrée de façon très

occasionnelle.

Les proportions des espèces sont dans la fig. 1. Les milacidés et limacidés sont présents

de décembre à février. Les hélicidés rencontrés tout au long de l'année ont les caractéristiques

suivantes :

• ~ lactea est bien représenté en période fratche et humide (janvier-février)

* ~ virgata constitue une partie importante de la faune en saison sèche (mai-septembre)

*~~ est représentatif du début de la période humide (octobre-novembre)

* les variations de ~ pisana semblent peu liées à une époque particulière.



f,ourcentage

\03

100

50

Cochlicella

T. pisana

M

llD O. lactea

œ c. virgata

::.:

***
***
**

li S
• Limacidés et

MUacidés

Pourcentage des différentes espèces de mollusques

d'Octobre 1979 à Septembre 1980.

Le dendrogramme à lien simple permet de regrouper les mois selon la faune malacologique :

Fig. 2. La période de mai à septembre est homogène ; le groupe janvier-février constitue une entité

très différente (présence de limaces et d'~ lactea). Les mois de transition climatique sont reliés

plus ou moins fortement au noyau mai-septembre: mars-avril (pluies importantes), octobre-novembre

(pluies très fortes après une période sèche), et enfin janvier-février (mois très frais).

1 0,9 0,5 coefficient
mai ~.-------- ' ~ de
Juin corrélation
juil.
sept.
avril
déc.

mars
oct.--- t-
nov.--------...
f év.---------,··....-...
jan. .••..•~--

Groupement des mois selon la faune

malacologique (dendrogramme à lien simple)

- Evolution de la densité et du poids des mollusques ~~ de l'année.

L'évolution de la densité des principales espèces est présentée dans le tableau 3.

~ virgata est presque absent en janvier il en est de même pour ~ acuta en février-

mars. La période de basse densité pour O. lactea est juillet-septembre, celle de T. pisana est

décembre.
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.!!lli!!! 1 Denait' dea h'licid'a au coura d. la période d'6tude aur 1...torral

\ \
\ Surface \ DENSITE DES ESPECES DE MOL~USQUES (INDIVIDUS/Hl )1

Mois 1 échantillonnée \--------------------------------------------------11 (m ) O. lactea !=. pisana S. virsata C.:.~
1 1---1

0 1 6,1 2,66 2,66 3,59 3,20
1

N 1 24,3 0,70 0,69 2,58 1,81
1

D \ 30,4 0,20 0,20 l,51 0,43
1

J 1 27,0 0,81 1,11 0,78 0,44
1

F 1 28,6 1,75 0,77 1,38 0,07
1

M 1 29,1 0,58 1,03 2,33 0,07
1

1 A 1 25,5 0,47 0,86 3,45 0,16
1 1
1 M 1 21,0 0,33 1,43 9,77 l,57
1 1
1 J 1 19,8 0,25 l,51 12,68 0,45
1 1
1 Jt 1 24,6 0,04 1,21 9,15 0,49
1 1
1 S 1 25,2 0,08 1,23 8,69 0,95
1 1
1 0 1 24,7 0,44 1,05 5,25 0,20
1---1

Les densités mensuelles de deux espèces ont pu être reliées aux paramètres climatiques
2

Log OTA - 2,47 - 0,156 TEMA n - 12 P - 0,02 R - 0,42
2

Log CER - - 2,27 + 0,164 TEMA n - 12 P - 0,00 R.O,83

avec

OTA :.Q.:. lactea (nombre/m2 au mois t) - log Népérien

TEMA température maximale moyenne du mois t

CER Cernuella virgata (nombre/m2 au mois t) - log Néperien

P seuil de signification
2

R : coefficient d'explication

Aucune relation significative n'a pu être mise en évidence pour ~ pisana et Cochlicella ~.

La densité de l'ensemble des mollusques terrestres varie beaucoup au cours de l'année: fig. 3.

Les plus faibles estimations sont enregistrées de décembre à avril.

Nombre de

mollusques/m2

10

** Hélicidés J.:
Limaces ...

l"
~ fi \f***1-...
* ... ...
'Il. : "'y... :
h... ,**t**r··r.........

l
o N D

.................
F A M mois

!!&-1 Evolution saisonnière de la densité des mollusques

(valeurs moyennes et demi-intervalle de confiance

au seuil de 5 %)
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L'évolution pondérale moyenne des mollusques est dans le tableau 4. ~ lactea présente peu

de variations au cours de l'année. Les poids moyens les plus faibles sont enregistrés en février

pour ~ pisana et pour ~ ~, en mars pour ~ vigata. Des croissances très importantes ont lieu

en automne, à des périodes variables selon les espèces. L'évolution pondérale est très similaire

pour ~ pisana ~ virgata et ~ ~ (coefficients de Spearman: P < 0.05); le poids de ~

virgata est significativement relié à la température mensuelle maximale.

Evolution pondérale des diverses espèces de mollusques selon le. mois.

7

6

9

5

16

12

147

~ conoidea·
(mg)

9

17

15

16

16

16

20

20

37

107

120

C. acuta.-(mgr

+

+

+

+

+

o. lactea
-W-

+

1,10 - 0,41

2,67 - 0,61

2,55 - 0,46

4,20 - 1,07

+
3,01 - 0,94

3,52 - 0,87
+

3,17 - 0,80

4.07 - 1.10
+

3.79 - 0.90
+

1,47 - 0.55
+

2.18 - 0,52
+

4,36 - 0,46

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

+

0,10 - 0,01

~ virgata
(g)

0,15 - 0,02

0,10 - 0,01

0,14 - 0,01

0,31 - 0,03

0,11 - 0,02

0,45 - 0,02

0,11 - 0,02

0,16 - 0,04

0,37 - 0,02

0,10 - 0,01

+
0,35 - 0,02

+

+

+

+

+

+

~ pisana
(g)

+

+

1,49 - 0,21

+
2,31 - 0,21

0,19 - 0,07

0,16 - 0,05

0,26 - 0,07

0,21 - 0,04
+

0,23 - 0,05
+

0,17 - 0,04

0,87 - 0,24

0,34 - 0,06

S

Jt

J

A

M

1
1 Espèces de mollusques 1

Mois 1....-----------:-------------: ....-----------:------------:--------------1

0,33 - 0,06
+

1 0 0,59 - 0,12
1

1
1
1
1
1
1
1--

1 0
1
1 N
\
1 D
1
1 J
1
1 F
1
! M
!

• Les cochlicelles ·ont été pesées par groupe étant donné leur faible poids et aucun

intervalle de confiance n'est donc déterminé.

- Pontes et succession des générations.

L'activité de ponte a été suivie de novembre à mars pour ~ pisana et ~ virgata. Pour le

premier, décembre est la période la plus intense (62% des individus en ponte) le phénomène

régresse en janvier (20 p.cent) et février (10 p.cent). La ponte commence en novembre pour C.

virgata (1.5 % des individus). est très forte en décembre (90 %), puis diminue en janvier (10,5 %)

et s'annule en février.

La succession des générations est présentée dans la fig. 4. Cette succession est nette

pour C.virgata. T.pisana et C.acuta un chevauchement est observé pour ~ lactea. Lorsqu'elle

existe. la disparition des adultes a lieu en fin d'hiver et l'apparition des premiers juvéniles

repérables en fin d'hiver ou début de printemps.

- Localisation !! dispersion des individus.

La densité des individus varie selon la localisation des prélèvements. transects ou zones.

La variation selon les transects est consignée dans le tableau 5.
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Nombre de mollusques/m2

4
C. virgata

3

2

1

0

3 \
acuta

2

/1
1
!

.-.'

0 m 0

Succession des générations chez les hélicidés

de Oued-Akrech

.••.•• juvéniles

adultes (chez O. lactea comprend les

juvéniles de plus d'un an)

Variation de. den.ité. de mollu.que. .elon le. tran.ect.

(mai 1980).

1
Espèces 1 Nombre d'individus / m2 1

! de 1-----------:---------------:----------------:---------------1
lmollusquesl transect transect à transect à transect à 1
1 1 permanent droite proche droite distant gauche proche 1
! 1 1
! 1 1

C.virgata! 3,9 4,2 5,2 4,8 1
! 1

T.pisana 0,7 1,7 2,4 1,5 1
1

O.lactea 0,3 0,2 0,3 0,2 1
1

C.acuta 0,1 0,3 1,2 0,6 1
________________________________1

Le tableau 6 présente les variations selon les zones. Les zones 2 et 6 sont particuliè-

rement peuplées. Les pourcentages de morphes clairs des diverses espèces varient peu selon les

zones. La zone de plat~~u (n° 6) héberge une forte proportion de ~ pisana et de Cochlicella

(presque uniquement ~ conoidea). La zone de bas de pente (nO 1) correspond à une forte fréquence de

Cochlicella (~ ~ pour plus de 90 %, le reste étant ~ conoidea et ~ ventricosa). Les zones 2,

3, 4 n'hébergent pratiquement pas de cochlicelles et sont dominées par la présence de ~ virgata.

Les zones 2 et 6 sont les plus peuplées.

Certaines espèces sont liées à la végétation ou aux caractéristiques du sol. La présence

d'une forte couverture en palmiers doums est significativement associée à une faible représentation

de ~ virgata et à une présence importante de Cochlicella. Les taux de magnésium élevés et de

calcium bas du sol sont associés à une forte présence de ~ pisana (r - 0,88 et r - -0,82 pour

n - 6).



Tableau 6 Caract'ristiques de la malacofaune salon la.
zones du transect (Oued-Altrech).

1 1
1 1 1 Espèces de mollusques 1
1Zones 1 moyenne 1--------------:-----------:-----------:-------------1
1 1annuelle .!.:. pisana C.virgau Q:. lactea Cochlicella
1---1
1
1 6.3 8.1* (56)**: 45.0 (40): 8.8 (12) : 37.9
1
1 2 9,3 6.0 (50) 79.8 (38): 13,1 (27) : 0.9
1
1 3 6.2 12.8 (53) 77.9 (37) : 9.2 (38): 0
1
1 4 6,1 19,5 (60) 68.9 (34): 12.1 (12) : 0
1
1 5 9.7 17.6 (57) 67.7 (37) : 4.6 (15) : 10.1
1
1 6 6.0 40.7 (53) 38,9 (30): 5,9 (6): 14.4
1---

* : pourcentage de l'espèce dans la malacofaune de la zone

** pourcentage au sein de l'espèce du morphe clair de la
coquille.
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Les plantes supports d'escargots sont relativement nombreuses il s'agit de : Chamaerops

humilis, Lavandula multifida. Scolymus maculatus. Scolymus hispanicus. Thymus broussonetii, Fagonia

cretica. Asphodelus microcarpus. Notobasis syriacum. Plumbago europaea. Withania frutescens. Rhamnus

lyciordes. Ce sont surtout des végétaux appartenant aux strates II et III (près de 90 % des plantes

supports). alors que ces strates ne sont pas dominantes (28 % des espèces botaniques). Le palmier

doum constitue l'abri essentiel pour les mollusques. et même exclusif pour O. lactea. Le tableau 7

permet de vérifier la concentration importante sur cette plante, tant pour les adultes que pour les

juvéniles.

Fr'quence relative des hélicidés adultes et juv'niles
rencontr's sur Chamaerops humilis (versus autres plantes)

1
1 Mois ION D J F M A M J Jt S 0

1------------1-----:-----:----:----:-----:----:-----:-----:-----:-----:-----:-----:
1 Individus 1 57 71 : 15 : 28: 52: 62: 70: 80 :
1 adultes 1(78)*:(136):(81):(42): (54):(17): (10): :(200):
1 sur doums 1
1 (% total) 1
1------------1-----:-----:----:----:-----:----:-----:-----:-----:-----:-----:-----:
1 Individus 1 73 : 72: 51: 35: 47: 78: 62:
1 juvéniles 1 :(106):(98):(107):(334):(258):(270):(275):
1 sur doums 1
1 (% total) 1
1 1__:__:__:__:__:__:__:__:__:__:__:__

* Nombre de mollusques examinés

Le pourcentage de mollusque présents sur les doums est lié à la température minimale

moyenne du mois :

v--fmollusques sur doum - 2.84 + 0.13 temps minimale

avec P - 0,00 R2 - 0.87 n - 12

La distribution des mollusques est très hétérogène sur le pâturage (tableau 8). La surdis-

persion est plus faible en février. mars et avril. puis en juin. Le coefficient k d'agrégation est

relié au nombre de jours de pluies ( V1[jp ) et à la présence de Cochlicelles (CoCR) :
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k - 6,01 + 1,22 v-NJP - 0,65 CoCH

P - 0,00 R2 - 0,57

Les distributions varient dans le temps selon les espèces: ~ ~ et ~ conoidea sont

très agrégées tout au long de l'année ainsi que ~ pisana, ~ virgata est plus faiblement agrégée et

même distribuée au hasard en avril, au contraire ~ lactea présente des variations de distributions

importantes (très agrégé à régulier) selon les mois.

2
Distribution des mollusques sur le matorral (échantillons de 0,15 m

1 1
Nombre Espèces de mollusques 1 Ensemble 1

Mois Id'échantillonsl--------------------------------------------------------1 de la 1
1 1 de surfaces 1 O.lactea T.pisana: C.acuta C.virgata L.maximus 1 population 1
1 1 :C.conoides: 1 1
1---1 1 1

1 0 44 4,08 * 0,40 0,004 0,04 1 0,078 1
1 1 1 (0-3)** (0-7) (0-33) (0-12) 1 (O-~) 1
1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 1 1 1
1 N 162 0,05 0,11 0,02 0,77 1 0,189 1
1 1 (0-3) (0-7) (0-10) (0-4) 1 (0-10) 1

1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------11 1 1 1 1
1 D 1 203 1 0,37 0,01 0,001 0,76 0,004 1 0,400
1 1 1 (0-1) (0-2) (0-10) (0-3) (0-1) 1 (0-10) 1

1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
II! 1 1
1 J 1 180 1 0,07 0,07 0,01 0,47 0,24 1 0,028
1 1 1 (0-3) (0-11) (0-4) (0-2) (0-1) 1 (0-21) 1
I------I--------------!----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 1 1 1
1 F 191 1 2,23 0,90 0,0003 0,50 0,25 0,915
1 J ! (0-3) (0-2) (0-10) (0-3) (0-2) 1 (0-6) 1
I------!--------------I----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 11!

M! 194 ! 0,04 0,02 0,004 0,15 1 0,620
1 1 1 (0-3) (0-6) (0-1) (0-6) 1 (0-6)
1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
II! 1 1
1 A! 170 1 -0,140,04 0,05 4,24 1 1,165
1 1 1 (0-1) (0-4) (0-1) (0-4) (0-6)
!------I--------------I----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 1 1 1
1 M 1 140 1 0,02 0,02 0,006 0,15 1 0,240
I! 1 (0-2) (0-8) (0-16) (0-21) 1 (0-22)
1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 II! 1
1 J! 132 1 -l,52 0,09 0,003 1,45 1 1,223 1
1 1 1 (0-1) (0-5) (0-7) (0-11) 1 (0-13) 1

1------1--------------1----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
!! 1 1 1

Jt 164 1 0,001 0,02 0,02 0,28 1 0,356 1
1 1 1 (0-1) (0-7) (0-3) (0-15) 1 (0-16) 1

!------I--------------I----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 1 1 1
1 S 1 168 1 0,006 0,09: -0,15 0,35 1 0,469 1
! 1 ! (0-1) (0-4) (0-6) (0-13) 1 (0-14) 1

I------!--------------I----------:----------:----------:-----------:-----------1------------1
1 1 1 1 1
! 0 165 0,056 0,15 0,008 0,17 1 0,321 1

1 (0-2) (0-3) (0-2) (0-11) 1 (0-11) 1
1 1 1 _

- Observations complémentaires ~ les~ de ~ espèces de mollusques.

Ces observations sont menées en terrarium ou sur une friche située à Rabat. Pour ~ lactae

adulteslespourfaiblesurvie est très dépendante du stade et est relativement
2

(densité initiale: 613/m).

la5)

pré-adulteset La mortalité est également faible pour les adultes
2

maintenus en cage dans le milieu extérieur (80/m ) de juin à décembre: 20 %. Au cours de cet essai

(fig.



109

il a été noté que 42 % des individus s'enfouisssient dès la fin juin (jusqu'à 62 % en fin d'été) et

ne réapparaissaient qu'au début du mois d'octobre, dès les premières pluies; aucune mortalité n'a

été observée chez les mollusques enfouis alors que près de 40 % des non-enfouis sont morts durant la

aime période. Les premières pontes ont eu lieu dès la fin octobre sans être associées à une surmar-

ts1ité. Les mêmes résultats sont obtenus en terrarium le nombre d'oeufs par ponte est de 69 à 90

oeufs. le nombre moyen de ponte par reproducteur de 2,2 et le nombre d'individus éclos par

reproducteurs d'environ 50. La mortalité des jeunes est très élevée, d'environ 83 % à l'âge de trois

semaines. dans le milieu extérieur.

% Survie
..... Poids initial > 2g

'i)-Z7 Poids initial < 19
19 < poids initisl < 2g

m a m Jasond mois

Survie de o. 1actea en terrarium à 20·C (n - 91)

T. pisana présente une survie beaucoup plus réduite que o. 1actea (fig 6) tant en fin
2 - --2-

d'automne (densité de 26 à 415 adultes lm ) qu'en été (densité 160 adultes lm ). Des grappes sur les

végétaux se forment dès le mois de mai. Elles deviennent denses et durables dès juin et se

dissocient en octobre. Un faible pourcentage (8,3 %) s'enfouit dans le sol durant la même période.

Les premiers accouplements sont repérés dès le début octobre, les premières pontes vers la fin de ce

mois et les dernières en février. Le nombre d'oeufs pondus est de 60 à 90, le nombre d'infantiles

éclos de 56 (par reproducteur) ; les fortes mortalités des adultes suivent ces pontes.

Survie de T. pisana en terrarium (20·C) et en cages
grillagées dans un pâturage à Rabat

*-* pâturage (n • 24)

moisa son d

...... pâturage
(n • 62)

,.. - -Ii( terratium
(n • 76)

0- 0 pâturage
(n = 62)

m a md

~

100

Les mortalités des coch1icelles adultes sont également fortes (fig 7); les premiers accou-

p1ements sont observés en octobre. mais les pontes sont fréquentes surtout fin décembre et en

janvier.
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mois

100

d 1
~

C. acuta (n • 138)

C. conoldea (n • 678)

m a
Survie de Cochlicella sp. sur un pâturage à Rabat

DISCUSSION.

Dans un premier temps, la malacofaune du matorral sera située dans un contexte plus large

(régional et méditerranéen). Les principaux aspects de l'évolution saisonnière seront évoqués puis

enfin, les caractéristiques des localisations des mollusques seront évoquées.

- Malacofaune du matorral.

La faune rencontrée est caractéristique de la région méditerranéenne (Chevallier, 1974)

par la présence de ~ pisana, Cochlicella !E' Cermuella virgata en nombre élevé, et celle de~

decollata. Cette faune présente des caractéristiques communes avec celle des districts hispaniques

(Otala) et italo-provencal (Hellicellinae) (Bonavita, 1965; Testud, 1978, 1979) ; Real et Testud,

1983 Sacchi, 1981) les he1icelles ne présentent sur le pâturage qu'une espèce, ce qui est

différent de la multiplicité des espèces rencontrées par Bonavita (1965) en Provence, Clerx et

Gittenberger (1977) en plusieurs points de· France, ou Manga Gonzalez (1983) en Leon (Espagne) ; cela

tient sans doute au fait que des prospections dans de très nombreux endroits de leurs régions ont

été réalisées.

Les espèces recensées ici ont déjà été rencontrées dans la région de Rabat (Cabaret et al,

1980; Dakak et Cabaret, 1984). Les résultats sont comparables à ceux de Llabador (1951) sauf pour

l'absence de Eobania !E et Helix aspersa.

La faune du matorral diffère de celles rencontrées sur les prairies avoisinantes à couvert

végétal dense et régulier

(Dakkak et Cabaret, 1984).

sur ces dernières la majorité des mollusques sont des Cochlicelles

- Evolution saisonnière des populations de mollusques.

Pour toutes les espèces, la période de ponte se situe en novembre-décembre. Ceci est

différent des observations de RamirezFernandez (1967) en Espagne (Léon) qui observe des pontes au

printemps et en automne. De même Bonavita (1965a) oppose chez les helicellinae, des espèces qui

deviennent adultes à 2 ans avec reproduction en automne et au printemps et des espèces adultes à un

an qui se reproduisent en automne uniquement; toutefois dans les conditions provençales ~

ventricosa et ~ virgata (ou Helicella variabilis) pondent également en automne. Les périodes de



ponte que nous avons observées sont légèrement plus tardives (novembre à janvier) ; ce retard peut

s'expliquer par la longue période d'estivation et la clémence relative du début de l'hiver dans la

région de Rabat. Pour deux macromollusques (Eobania vermiculata et Helix Aspersa) en Grèce,

LazaridouDimitriadou et Kattoulas (1981) relèvent des périodes de pontes automnales comparables à

celles d'~ lactea. Le nombre d'oeufs par ponte obtenus chez cette espèce dans nos essais est

supérieur à celui établi par Garcia (1975) mais le nombre de pontes est inférieur (2,2 au lieu de

4). Le nombre d'oeufs par ponte obtenus chez ~ pisana correspond à celui déterminé par Lazaridou

Dimitriadou (1978). L'effort de ponte aboutit à la mort de la plupart des reproducteurs, sauf pour

~ lactea. Cette mortalité s'étale sur plusieurs mois selon Bonavita (1965a) : un a six mois pour ~

pisana par exemple. La survie après la ponte semble plus courte à Rabat, la moyenne étant d'environ

deux mois ; ceci est peut-être lié au décalage des périodes de ponte.

Les individus juvéniles n'apparaissent que vers janvier-février leur présence réelle

sur le tapis herbacé est peut-être plus précoce mais leur petite taille ne les rend que diffici

lement visibles après l'éclosion. La croissance des individus reste faible au printemps,

contrairement à ce qui est observé par Bonavita (1965a) pour ~ pisana et Helicella ~ en

Provence. Une perte de poids est enregistrée en été; ceci correspond à l'estivation. Pour lutter

contre la dessication les animsux forment un épiphragme et ne sont plus actifs (Bonavita, 1965c). ~

lactea résiste à la chaleur de l'été en s'enfouissant dans le sol comme le font également ~

aspersa et E. vermiculata (Lazaridou-Dimitriadou et Kattoulas, 1981). ~ pisana, ~ virgata, C.

~ estivent formant des grappes sur les végétaux, comme Bigot (1967) l'avait déjà observé en

Provence ou Sacchi (1978) et Lazaridou-Dimitriadou (1978) pour ~ pisana. La croissance ne reprend

qu'en automne et correspond à l'acquisition de la taille adulte pour les espèces annuelles. O.

lactea . au contraire présente un chevauchement des générations et a une survie de plusieurs années,

comme d'autres macro-mollusques en région déditerranéenne (Lazarido-Dimitriadou et Kattoulas, 1981).

Bonavita (1965) en Provence indique que ~ ~ et ~ pisana ont des cycles qui dépasent largement

deux ans. Lazaridou-Dimitriadou (1978) et Sacchi (1981) pour ~ pisana mentionnent également des

cycles de longueur variable mais supérieurs à deux ans. L'opposition entre ces données et celles que

nous avons obtenues est sans doute imputable aux conditions climatiques différentes qui prévalent

dans les régions étudiées (Deblock et Heostland 1967, Sacchi 1971). On remarquera que le cycle de ~

Virgata est cependant annuel tant en Provence (Bonavita, 1965a) qu'au Maroc, que celui des

Cochlicelles est aussi annuel dans région de Rome (Sacchi, 1981).

- Localisation des mollusques selon les caractéristiques de l'environnement.

Selon la revue de Peake (1978), le taux de Calcium dans le sol peut être un facteur

important qui conditionne, en liaison avec le pH, l'abondance de certaines espèces. Dans d'autres

conditions, le type de roche-mère, la topographie, le type de sol peuvent également intervenir

(Cabaret et Galkin-Cabaret, 1985): ainsi les hélicelles en Touraine sont plus répandues en zones

sèches, sur le quaternaire récent (sols d'alluvions) et les rendzines. Sacchi et Violani (1977) ont

pu définir en Galice des zones favorables à ~ pisana selon les types de sol. La végétation elle

même peut être un facteur de variation: les milieux ouverts (pelouses) hébergent moins d'espèces

que les milieux fermés (formations ligneuses basses et formations herbacées ligneuses basses) comme

III
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l'indiquent Puissegur (1976) dans la région de Dijon, André (1981) dans les successions végétales

post-culturales de l'Hérault, Cabaret!! al (1983) dans les pâturages du Causse du Larzac, Cabaret

et Everling (1987) en garrigue de Montpellier. Parfois, une plante particulière peut servir

d'indicateur de forte présence d'une espèce de mollusque. C'est le cas de Dactylus glomerata ~' pour

Deroceras reticulatus (South, 1965) de Carex humilis Leyss pour des populations mixtes de Cepaea

!f' d'hélicelles et de~ cartusiana dans les Causses (Cabaret !! al, 1983). Le plus souvent il

s'agit d'associations végétales qui définissent un milieu et permettent de caractériser la

localisation des espèces de mollusques comme le montre Baba (1986) c'est le cas de l'Astragaleto-

Plantaginetum subulatae, milieu d'Helix melanostoma et Helicella apicina dans les environs de

Marseille (Soyer, 1957) ou le Chenopodio-Schleranthea, pour ~ virgata et ~ ventricosa dans le Leon

d'Espagne (Manga, 1983), ou encore les pelouses à Brachypodium~ pour Helicella ~

(Bonavita, 1965a). On remarquera que les paramètres du milieu sont inter-actifs (type de végétation,
\.

de sol, intensité de l'anthropisation et qu'une typologie précise est difficile à réaliser. Les

résultats obtenus sur le matorral indiquent que les facteurs intéressants varient selon les espèces

de mollusques: T. pisana est relié aux caractéristiques du sol (Calcium et Magnésium libre) alors

que ~ virgata et les cochlicelles sont plus dépendantes du couvert végétal, à savoir du recou-

vrement en palmiers doums. Ce dernier paramètre a cependant une importance variable suivant les

saisons.
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Contribution à l'étude des Collemboles des
Maures (Var-France) .

N. POINSOT- BALAGUER*
M. KABAKIBI**

RESUME:

L'inventaire de lafaune des insectes collemboles dans les stations de la chênaie à chêne liège et la chênaie
verte du massif des Maures est donné. Cinquante neuf espèces ont été déterminées, sept sont nouvelles pour la
Provence. Certaines sont particulièrement intéressantes: Anurophorus massoudi Poinsot endémique des Maures et
Coloburella zangherii (Denis) connue du sud-ouest de la France, des Abruzzes et de l'île d'Eole (en Italie). Ces deux
dernières espèces extrêmement abondantes peuvent être considérées comme les deux espèces caractéristiques de cette
région.

Mots clés: collemboles - chênaie à chêne liège - chênaie verte 

Summary :

Inventory of collembolanfauna in some stations of cork oak and evergreen oakforests has been given. Fifty nine
species have been recorded, six were newfor this area. Some were particularly interesting: Anurophorus massoudi
Poinsot endemic of Maures mountains and Coloburella zangherii (Denis) known only from Pyrenean mountains,
Abruzzes and from Eole island (Italy). These Iwo former species occured in abundant populations and may be
considered as the Iwo characteristic species ofthis area.

Key words : collembola - cork oakforeSt- evergreen oakforest.

INTRODUCTION

Les données relatives à la faune des collemboles du massif des Maures sont peu nombreuses. Elles
concernent des prélèvements faits dans trois stations: le Mont des Oiseaux (près de Carqueiranne), le col de Babaou,
La Garde Freinet Un inventaire et la description d'une nouvelle espèce avaient été donnés par POINSOT en 1971 et
1972.

Dans le cadre d'un contrat de la région Provence Alpes-Côte d'Azur (PACA), puis grâce aux subsides du
Groupement de Recherches Coordonnées (GRECO) "Forêt Méditerranéennes", des stations caractéristiques de la
chênaie verte et de la chênaie à chêne liège sur silice ont été étudiées. L'importance de la zone à prospecter a fait
conduire, dans un premier temps, une étude qualitative et quantitative globale, dont le but principal est la comparaison
entre les peuplements des deux chênaies.

I. CARACTERISTIQUES DES STATIONS

Douze stations ont été choisies dans les parcelles retenues pour l'étude de la végétation et de la faune
frondicole (BIGOT, KABAKIBI, 1987) dans la chênaie à chêne liège et dans la chênaie verte (Fig. 1).

Six prélèvements comprenant la couche L + F + H ont été effectués trois fois par an dans des carrés de
20 m de côté, dans chaque station.

1. Stations en suberaie

Station 1. Gageai: dans tranchée pare-feux, altitude 130 m exposition sud.

Station 2. Gageai: sur pente - strate herbacée réduite mais strate arbustive bien développée, altitude
120m.

*Laboratoire d'Ecologie Terrestre. Université de Provence. Centre St-Jérôme et UA 1152 - 13397 Marseille Cedex
13.

**Laboratoire de Biologie animale. Université Aix-Marseille III. Centre St-Jérôme. 13397 Marseille Cedex 13.
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chêne liège

• chêne vert

Fig. 1. Localisation des stations de prélèvements dans le massif des Maures (Var)

Station 3. Gageai: sur pente en exposItion sud, roche-mère apparente, sous-bois clair, station
chaude et sèche, altitude 175 m

Station 4. Vaudrèche: caractérisée par le grand développement de la strate arbustive et herbacée,
exposition sud, altitude 490 m.

Station S. Col de Fourche: chênaie dense, sous-bois frais, exposition ouest, altitude S35 m.

Station 6. Les Mayons : suberaie claire, sous-bois haut et dense (avant débroussaillement),
exposition nord, altitude 170 m.

Station 7. Col de Babaou : sur pente, exposition sud-est, station sèche, sous-bois dégradé.

2. Stations en chênaie verte

Station 1', Col de Babaou : sur pente de SO°, exposition sud-ouest, station sèche.

Stations Valescure 2', 3',4' : exposition nord, station froide et humide, sur tranchées pare feux.

Station S' "les crêtes" : sur pente de 10°, exposition sud, ouverte, pare-feux, station sèche et ventée.
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RESULTATS

Le tableau 1 donne les résultats des récoltes dans chaque station. Les commentaires concernent la
composition qualitative et quantitative du peuplement de collemboles.

Chêne liège Chêne vert

~
1 2' 3'
+

3 4 5 6 7 l' +4' 5'
2

Espèces

Protaphorura gr. armata
Protaphorura inaubrariua
Meaaphorura krauabaueri
Paeudaahorutea cf aubaraaaua
Paeudaahorutea aaigillatua r--
Frieaea mirabilia
Frieasa cf fagei
Braahyatomella parvula -
Braahyatomella aurvula
Miarogaatrura duodeaemoa.
Xenyl la maritima
Hypogaatrura cf dentiaulata
Bilobell~ aurantiaaa
Deutonura aimilia
Deutonura provinaiaZis
Deutonura defiaiens merid.
Deutonura cf luberonensis -Deutonura nsp.
Anurophorus masaoudi
Co lobure Ha zangherii
FoZsomia quadrioauZata
FoZaomia peniouZa
FoZaomia liateri 1---
Proiaotoma minuta -
Folaomidea anguZaria
FoZaomidea navaoerradenaia
FoZsomides amerioanus
Cryptopygus thermophilus
TetraoanthelZa nitida
Isotoma bipunotata
Isotoma notabiZis
Isotoma viridis
Vertagopus abeZoosi
IsotomieZZa minor
Isotomurus maoulatus fo--
Isotomurus fuoiooZa
Isotomurus baZteatus
PseudosineZZa aZba
PseudosinelZa sp.
Cyphodèrus aZbinus
Entomobrya nivaZis - r--
Entomobrya sp. r--
Lepidooyrtus lanuginosus r--
Lepidooyrtus ourvioolZis
Lepidooyrtus oyaneus
OroheseZZa quinquefasoiata -
Heteromurus major
Tomooerus vuZgaris -
Tomooerus minor
Sphaeridia pumiZis r----
Sminthurinus aureus
Sminthurinus elegans
Sminthurinus denisi
Sminthurinus sp.
Caprainea eohinata -
ArrhopaZites terriooZa
Dioyrtoma ornata ----'-

NeeZus murinus
MegaZothora~ minimus

1 3 4 5 6 7 l' 2' 3' 5 '
+2 +4'

Tableau 1
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1. Composition qualitative

Cinquante neuf espèces ont été déterminées. La comparaison avec les inventaires précédents sur les
collemboles de la région méditerranéenne française, permettent de dégager des points intéressants concernant la
présence ou l'absence de cenaines espèces et leur biogéographie.

1.1 Comparaison avec l'inventaire des collemboles de Provence.

Sept espèces n'ont pas.été récoltées ailleurs que dans les Maures. Deux d'entre elles sont particulièrement
intéressantes, Anurophorus 1massoudi Poj.nsot et Coloburella zangherü(Denis). Le genre Deutonura est bien repré_
senté avec cinq espèces(l).

· Anurophorus massoudi Poinsot.

Cette espèce a été décrite par POINSOT (1970) du Mont des Oiseaux (près de Carqueiranne) et du col de
Babaou. L'auteur faisant remarquer la densité très élevée de cette espèce (en tête pour toute la Provence). Sa
découverte dans toutes les stations des Maures, sauf au Col de Fourche (station 5) et dans les stations 1 et 2 sur la
route de Gageai confirme l'endémisme de cette espèce dans les Maures. L'absence totale de l'autre espèce du genre,
très banale, Anurophorus laricis Nicolet pourrait faire envisager qu'A. massoudi est une vicariante, sur silice, de A.
laricis, commune sur calcaire.

· Coloburella zangherii (Denis)

Cette espèce a été décrite par DENIS (1924) de Ravenne (Italie) en population abondantè Elle a été
signalée, depuis, des Alpes autrichiennes et dans tout le sud-ouest, mais de façon sporadique (CASSAGNAU 1965).
Dans la Montagne Noire, CASSAGNAU l'a récoltée dans la callunaie, la hêtraie et les châtaigneraies, seulement sur le
versant atlantique dans la litière entre 480 et 700 mètres d'altitude. Elle est par contre absente du versant
méditerranéen. DALLAI l'a trouvée dans les Monts Reatini (dans les Abruzes) (1971) et sur l'île d'Eole (1972) qui est
la station la plus méridionale dans la géonémie de cette espèce. La densité de cette espèce est tout à fait remarquable
dans tous les prélèvements.

Brachystomella curvula Gisin. Signalée en Suisse, présente qu'au col de Babaou dans la litière de chêne
liège et de pin.

· Folsornia listeri Bagnall

Signalée en Ecosse, Angleterre, sud de l'Allemagne, Suisse. Elle a été récoltée en quatre exemplaires aux
Mayons et dans le vallon de Vallescure ; elle est citée pour la première fois en Provence.

· Tomocerus vulgaris (Tullberg). Décrite pour la première fois en Provence. Connue de la Finlande,
l'Angleterre, la Yougoslavie et le sud ouest de la France.

· Espèce cosmopolite

· Arrhopalites terricola Gisin

Signalée dans toute l'Europe centro-méridionale, nouvelle pour la faune de Provence.

violacées.

· Sminthurinus sp.

Cette espèce est remarquable par l'absence de coloration sur le corps. Seuls les yeux et les antennes sont

· Tetracanthella nitida Deharveng

L'espèce citée de PrOvence (et sans doute d'Italie) sous le nom de Tetracanthella tuberculata Cassagnau
est en fait la nouvelle espèce T. nitida (DEHARVENG, 1987) . Elle peuple la partie orientale du Languedoc, la
Provence et la Ligurie et peut être considérée comme une espèce nord méditerranéenne

Friesea cf/agei.
Pseudachorutes cf subcrassus

L'examen d'un certain nombre de caractères morphologiques amèneront deux nouvelles descriptions en
comparaison avec les espèces décrites du midi de la France sous ces noms.

Genre Deutonura

DEHARVENG (1979, 1982, 1984) a montré l'intérêt de ce genre au niveau spéciation. Cinq espèces
sont récoltées dans les Maures: D. similis Deharveng a été décrite d'Espagne (près de Barcelone) et D. deficiens
meridionalis Deharveng de l'est des Pyrénées espagnoles et françaises. Leur récolte dans les Maures peut les faire
considérer comme des espèces rnéditerranénnes. D. luberonensis Deharveng et D. provincialis décrite de Provence et
récoltées dans les Maures sont endémiques. La cinquième espèce est à décrire.

(1) Détermination L. DEHARVENG que nous remercions vivement.
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Au total sept espèces sont nouvelles pour la faune des collemboles de Provence: Brachystomella
curvula, Folsomia listeri, Coloburella zangherii, Tomocerus vulgaris. Arrhopalites terricola, Deutonura similis,
Deutonura deficiens meridionalis.

1.2. Esquisse biogéographique

Les espèces à large répartition dominent, suivies des espèces d'Europe centrale et méridionale comme
dans le reste de la Provence (pOINSOT, 1974)(fig. 2); 6 six espèces sont méditerranéennes:

_br. Sil.
I_ ELEMENT A LARGE REPARTITION

ll_ ELEMENT HOLARCTIQUE
30 m_ ELEMENT EUROPEEN

:11:_ ELEMENT D'EUROPE CENTR.ET MERID.
20 y- ELEMENT MEDITERRANEEN

1 n_ ELEMENT ENDEMIQUE
10

]Y

0

Fig. 2. Spectre de répartition des espèces de collemboles récoltées dans le massif des Maures (Var).

Folsomides navacerradensis, Tetracanthella nitida, Caprainea echinata et Friesea cf/agei (sous réserve
d'une révision systématique), Deutonura similis, D. deficiens meridionalis.

. Les quatre endémiques sont localisées, soit au massif des Maures: Anurophorus massoudi , soit à la
Provence (à l'exclusion de la Camargue) : Vertagopus abeloosi, Deutonura luberonensis, Deutonura provincialis.

2. Comparaison entre les peuplements de la chênaie verte et de la chênaie à chêne liège.

Comme le montre le tableau 1 aucune espèce n'est exclusive de l'une ou l'autre formation. 45 espèces
sont communes aux deux chênaies. Les autres sont en nombre tellement faible qu'on ne peut les considérer comme
ayant une signification écologique. On peut noter seulement l'absence de Coloburella zangherii et Anurophorus
massoudi au col de Fourche.

Une comparaison entre deux stations très proches du col de Babaou dont l'une est en chênaie verte et
l'autre en suberaie montre que sur 35 espèces recensées, 22 sont communes. Là, encore les autres espèces sont
tellement rares qu'on ne peut les prendre en considération.

3. Structure du peuplement

Les fluctuations énormes, tant au point de vue qualitatif que quantitatif, des peuplements de
microarthropodes en général et des collemboles, en particulier, ne peuvent être interprétées en Provence qu'à partir de
très nombreux échantillons prélevés, très régulièrement (POINSOT-BALAGUER & TABONE, 1986), ce qui n'était
pas possible dans le cadre de cette étude. Néanmoins, la prise en compte globale des populations amène un certain
nombre de constatations.

Deux espèces seulement, sont à la fois abondantes, fréquentes et en populations denses: Isotoma
notabilis et Protaphorura gr. armata alors que cinq espèces avaient été considérées comme les espèces fondamentales
dans toute la Provence (POINSOT, 1971) : Xenylla maritima, Isotoma notabilis, Folsomia quadrioculata,
Mesaphorura krausbaueri, Protaphorura armata. Les trois autres espèces sont présentes dans les Maures mais, bien
que fréquentes, en faible densité. La fréquence, l'abondance et la densité élevées de Coloburella zangherii font de
cette espèce la caractéristique des Maures, à laquelle on peut ajouter, en fonction des résultats précédents qui
mentionnaient des densités exceptionnelles, (POINSOT 1971) Anurophorus massoudi.

Ces deux espèces caractérisent les Maures indépendamment de la végétation arborée et arborescente
différencient fondamentalement les litières et le sol des chênaies vertes sur calcaire des chênaies vertes sur silice.

Les espèces rares sont nombreuses. POINSOT (1971) avait montré que 10 % seulement des espèces de
collemboles en Provence sont des espèces constantes tandis que 72 % sont des espèces accidentelles. Dans les Maures
le pourcentage des espèces constantes est plus élevé (20 % environ) mais le pourcentage d'espèces rares atteint aussi
près de 70 %.
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La question se pose toujours du rôle de ces espèces rares qui sont soit des espèces peu abondantes mais
très fréquentes (cas de PseudacJwrutes cf subcrassus) ou ni abondantes ni fréquentes (uouvée une seule fois comme
Brachystomella curvula). Ces espèces ont peut-être des rôles potentiels - vérifiés dans certains cas - explosion
démographique d'espèces après des conditions microclimatiques particulières (1) - difficilement compréhensibles dans
d'autres, les espèces étant toujours représentées par un petit nombre d'individus. S'agissant de la faune du sol sans
doute faut-il raisonner sur une très large échelle de temps et penser que toutes ces espèces rares sont indispensables
dans des écosystèmes soumis à un environnement extrêmement fluctuant Leur "souplesse fonctionnelle" (BLANDIN
et al. 1976) assure le maintien et la perennité de l'écosystème.

CONCLUSION

Comme l'ont constaté BIGOT et KABAKIBI (1987) pour les invertébrés frondicoles,le peuplement de
microarthropodes des Maures est riche qualitativement et quantitativement. Il n'y a pas de différence fondamentale
entre la composition des populations de collemboles de la chênaie verte et de la suberaie malgré la différence de
structure des litières. Il y a par contre deux espèces qui originalisent la microfaune des Maures par rapport au reste de
la Provence et la chênaie verte sur silice des Maures par rapport à la chênaie verte sur calcaire.
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