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Effet de la température sur l’installation et la 
croissance des plantes annuelles de marais 
temporaires méditerranéens 

3 

A. Bonis, J. Lepart et 

Résume : L‘abondance des plantes annuelles des marais temporaires est soumise i de fortes tluctuations dans IC: temps. 
Celles-ci peuvent Stre dues h la variabiliti du climat méditerraneen. Nous avons irudii  experimentalement la relation 
entre ces variations d’abondance et la temperature de l’eau. La phase d’installation et la phase de croissance des esptces 
ont ité itudiies dans trois gammes de tempiratures. Chaque esptce posstde son propre patron de germination. lequel 
varie avec la température. La vitesse d’imergence des plantules de toutes les esptces change’en relation avec la 
température. Le taux de germination n’est modifii significativement que pour les charophytes. avec une forre diminution 
en conditions froides. L’abondance des riserves de semences de Chara sp. et de Zunnìcheilia spp. explique en grande 
partie leur dynamique de germination. L e  recouvrement h la fin de la phase d’installation est maximal en conditions 
chaudes et le Culfitriche rruncara et les Zunnichefliu spp. présentent les plus forres valeurs. En fin de piriode de 
croissance, le Ranunculus baudorii domine généralement la communauté en terme de biomasse tandis que le C. rmncura 
est domini. La biomasse des espbces est modifiie par la température de la phase d’installation et (OU) de croissance, 
sauf pour les Zannìchellia spp. I1 n’existe pas d’effet de * préemption 
espèces aboutissent à modifier les relations de dominance au cours du cycle de vie. 

Mors clés : macrophytes, dynamique de germination, régime hydrique, 

apparent : les stratégies de vie contrasties des 

préemption -. 

Abstract : The abundance of annual plants in temporary marshes is subjected to strong fluctuations through time. Such 
fluctuations could be linked with the variability of the Mediterranean climate. We studied experimentally the 
relationships between those fluctuations of abundance and the water temperarure. The establishment and growth pattern 
of the species were studied in three temperate ranges. Each species has its own germination pattern, which varies with 
the temperature. The speed of seedling emergence changes with the temperature for all species. The germination rate is 
modified significantly only for charophytes, with a-strong decrease under cold conditions. The size o f  the diaspore bank 
explains a large part of the germination dynamics for Chum sp. and Zannìchellia spp. At the end of the establishment 
stage, the cover is maximum under warm conditions and Callirriche rruncura and Zannichelliu spp. have the largest 
cover values. At the end of  the growth period, Ranunculus baudorii generally dominates the community in terms of 
biomass, whereas C. rruncura is dominated. Species biomass varies with the temperature during the establishment or 
(and) the growth stage, except for Zannichellia spp. There is no obvious “preemption” effect: the contrasted life 
history strategies among species allow dominance relationship modifications during the life cycle. 

Key words: macrophytes, germination dynamics, water regime, “preemption”. 
[Traduit par la rédaction] 

I ntr o d u ct i o n nementales favoriseraient les espèces de façon asynchrone en 
fonction de leurs exigences propres. Selon Grubb (19771, les 

n~exploiteraient pas 
(Harper 1977). Si les caractéristiques écologiques de ces 

Hutchinson a le premier émis que la coe.uis- esp.Aces diffarent Sufiout par leur niche d e  régénération; elles 
tence des espèces puisse résulter de variations temporelles 
de leur abondance. Les variations des conditions environ- 
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sites changeaient d’une année à l’autre, l’exclusion compéti- 
tive pourrait ètre évitCe ou différée indéfiniment par ségré- 
gation d’une niche temporelle %. Ce type de processus 
implique que la phase d’installation soit décisive pour la 
structuration B terme d e  la communautt (Egler 1954: Suther- 
land 1974), par le biais du mtcanisme d e  préemption (Harper 
1977). Harper (196!), Ross et Harper (1375) et Grace (1987) 
ont montré que les plantes qui s’installent les premikres sont 
avantagées par rapport h des indivus qui s’installent plus 
tardivement, gr ice  h la préemption des ressources. La varia- 
bilité du recrutement des espèces en  fonction des conditions 
environnementales pourrait générer une situation’ de non- 
équilibre, c’est-à-dire une situarion dans laquelle les densitis 
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des populations sont tc variables dans I C  temps en chaquc 
point de l'espace 'b (Chesson et Case 1956). Cettc variclbilitS 
permettrait leur coexistence h long terme si au moins une part 
du recrutement hai t  type a lh to i re  et que les g6nSrations se 
chevauchaient (Chesson et Huntly 1989). 

Des variations interannuelles de Ia densiti des rspkces ont 
; t i  mises en ividence dans des prairies (Bartolome 1979: 
Kelly 1989; Watkinson 1990). P.J. Grubb et D. Kelly (don- 
nies non p u b l i k )  ont montré que les espkces prisentaient 
des niches de rtgCnCration contrasties vis-i-vis des para- 
mktres climatiques . 

Dans les marais temporaires, des variations interannuelles 
de la biomasse et des réserves de diaspores des plantes 
annuelles ont i t é  mises en ividence (McCarthy 1987; Bonis 
et al. 1995). Chaque espèce possède une réserve abondante 
et pdrenne de diaspores dans le sédiment (Bonis et al. 1995). 
Une partie des diaspores germe lors de l'inondation, géné- 
ralement en automne, et la croissance s'effectue essentielie- 
ment en automne et au printemps. I1 est probable que le 
regime hydrique joue un rôle majeur dans les fluctuations des 
populations. La variabilité des précipitations en climat médi- 
terranéen conduit en effet h une forte variabilité interannuelle 
des dates de mise en eau et d'assèchement des marais et, par 
suite, des conditions d'installation et de croissance des 
plantes. L'assèchement des marais provoque rapidement la 
destruction des plantes. Après chaque période d'assèche- 
ment, au moment de l'inondation, le marais se présente 
comme un site de régénération relativement homogène. 

Notre objectif est d e  mesurer l'effet de différentes dates 
d'inondation des marais sur la dynamique des populations de 
macrophytes immergées. L'hypothèse sous-jacente est que la 
variabilité interannuelle des dates d'inondation pourrait con- 
duire à des variations des densités respectives de chaque 
espèce. Si ces variations de densité s'avèrent asynchrones 
entre espèces, c'est-à-dire si les espèces répondent de façon 
diffirente aux conditions du milieu, alors ces fluctuations 
permettraient la coexistence des espèces à long terme. Dans 
ces communautés, les générations se chevauchent effective- 
ment via la réserve de diaspores (Bonis et al. 1995), satis- 
faisant ainsi une des conditions de base pour le maintien de 
la diversité spécifique. 

Les caractéristiques de germination des macrophytes 
immergées sont mal connues (Verhoeven 1979; van Vierssen 
1982). Sur le terrain, leurs graines et oospores germent dans 
une large gamme de conditions de milieux, mais avec des 
optimums différents entre espèces (Grillas et al. 1991a; 
van Vierssen 1982). 

La température et la longueur du  jour sont les facteurs qui 
varient le plus en fonction de la date de mise en eau. Grillas 
et al. (1991~)  et Grillas (1992) ont montré que la température 
pourrait être un facteur décisif pour les patrons de germina- 
tion. Nous avons choisi d'analyser son influence sur l'instal- 
lation des plantes (taux et vitesse de germination) et sur la 
croissance végétative des espèces. 

Nous nous attacherons B déterminer : 
(i) dans quelle mesure les patrons de germination et de 

croissance sont influencés par la température et de quelle 
manière, 

(ii) si les réponses des espèces sont identiques ou, au con- 
traire, très diffirentes. lorsque cette influence existe, 

(iii) jusqu'à quel point la densité de diaspores intervient 
dans le succès des populations et, enfin, 

(i.) si la structure d'une communauti peut ?tre pridite 
d'après les caractéristiques de la phase d'installation. au 
travers du micanisme de <( préemption 'P, c'est-3-dire si les 
e s p k e s  qui s'installent le plus précocement et IC plus fora-  
ment sont avantagées et peuvents i terme, dominer la com- 
munauté. 

Matériel et méthodes 

Modèle biologique 
La nomenclature suit la Flora Europea pour les angiospermes 
(Tutin et al. 1964- 19SO), sauf pour le genre Zannichellia (Talavera 
et al. 1986). Celle des charophytes suit Corillion (1957). 

Les esptces annuelles des communautés de marais temporaires 
étudiées sont entièrement immergées. Seule le Ranunculus baudotii 
(Godron) présente des feuilles flottantes et une pollinisation aCr- 
ienne. Outre cette esptce, trois autres angiospermes sont rencon- 
trées dans ces habitats : les Zannichellia spp. (2. peduncrclata 
Reichen. ou Z. obrusifolia Talavera), le Callirriche iruncara subsp. 
ocridenralis (Rouy) Schotsman et le Ruppia maririma var. breciros- 
tris L. Le genre Chara. qui  appartient aux algues vertes, est égale- 
ment présent dans ces marais, Chaque espèce possède une réserve 
abondante et pérenne de diaspores dans le sédiment (Bonis et al. 
1995). Une partie des diaspores germe lors de l'inondation, gént- 
ralement en automne, et la croissance s'effectue essentiellement en 
automne et au printemps. Le régime hydrique des marais tem- 
poraires méditerranéens non gérés (c'est-à-dire leur date et durée de 
mise en'eau) est très variable entre années (fig. 1). Outre I'assèche- 
ment du marais, d'autres perturbations, comme le piétinement par 
la faune sauvage (sangliers) et le bétail, peuvent libérer l'espace de 
façon plus imprévisible et plus limitée. La phase d'installation est 
influencée par la végétation des années précédentes par l'intermé- 
diaire des réserves de diaspores. 

Ces communautés, pauvres en espèces, se prêtent bien aux 
travaux expérimentaux en permettant à la fois une approche au niv- 
eau de la communauté végétale et à celui de chaque espèce. La com- 
munauté étudite est siruée dans un  marais de la Réserve naturelle 
de la Tour du Valat (marais de Cerisière sud, 43" 29' de latitude 
nord et 2' 57' de longitude est), dans la partie oligohaline du delta 
du Rh6ne. au sud de la France. 

Protocole expérimental 
Les 54 échantillons de sédiment, d'une surface de 50 cm? sur une 
profondeur de 12 h I5 cm. ont été prélevés dans It marais de 
Cerisiere sud. pendant l'été 1991. dans une partie restreinte (moins 
de 20 m') de la zone centrale du marais. Ils n'ont pas éti  remaniis 
et Ia réserve de diaspores est intacte et représentative de la com- 
munauté d'origine (Grillas er al. 1991b). Ils ont ité immergks dans 
trois bacs remplis d'eau déminéraliste afin de réduire le risque de 
dévcloppemenc d'algues (Smart et Barko 1955); la conductivité de 
l'eau a C t t  ajustée i ì  3 mS/cm environ (soit 1 g/L de sels totaux) par 
ajout de sel de mer, pour offrir des conditions favorables h la 
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croissance de I'cnscniblc des csp2ccs (Grillas et al. 1993). Les 
Cchantillons ont  tte soumis :i trois gammes de temptratures. Le bac 
représentant les conditions t'roides (TI) Ctait placC à I'extiricur cc 
la tempdraturc dc I*L'JU suivait les variations de la temptraturc de 
l'air. Deux des bacs. reprisentant les conditions moyennes (T2) et 
chaudes (T3) Ctaient places dans des serres. Leur temperature 
moyenne a titi. obtenue par chauffage de l'eau avec des resistances 
Clectriques sans contrde des tluctuations qui ont suivies celles de 
la temptrature exrtricure. Les trois gammes de temperatures 
utilisers dans les expiriences correspondent i cclles qui sont ubscr- 
vees dans ce type de marais (Marazanof 1972) : TI correspond i 
la temptramre de l'eau lors d'une inondation hivernale (O < T 
(OC) < IO et 7°C en moyenne); T:! correspond h une inondation 
automnale (10 < T (OC) < 16 et 13°C en moyenne): T3 cor- 
respond à une inondation de tin d'été (17 < T ( " C )  < 26 et 19°C 
en moyenne). 

L'expérience a comporté deux phases : (i) une phase d'installa- 
tion des plantes (phase I) qui a duré 2 mois (du 25/11/1991 au 
24/01/1992). h la fin de laquelle très peu de nouvelles germinations 
apparaissaient dans chacune des trois conditions: (ii) une phase de 
croissance des plantes (ou phase II) de 2 mois également (du 
25/01/1991 au 10/03/1992 pour les échantillons en T2 et T3 et au 
27/03/1992 pour ceux en T1). Nous avons retenu le début de la 
production de diaspores müres par les Zannichellia spp. comme 
date de fin de la période de croissance et pour arrêter I'expCrience. 
La reproduction a été plus tardive dans les conditions froides (T 1). 
par rapport à T2 et T3, et la phase de croissance a été prolongée 
de 17 jours. 

, 

Étude des ram er de la dynamique de germination 
Pendant la phase I de l'expérience. le nombre de germinations a été 
déterminé sur six échantillons dans chaque condition de tempéra- 
ture. Les plantules ont été comptées et arrachées d'abord tous les 
2 jours, puis 2 fois par semaine,lorsque la dynamique de germina- 
tion est devenue moins rapide. A la fin de la phase de germination 
(24/0 II 1992), les diaspores résiduelles présentes dans le sédiment 
(0-2 cm de profondeur) de ces 18 échantillons ont été dénombrées. 
Les taux de germination ont ainsi pu Ctre calculés. Bonis et Lepart 
(1994) ont montré que plus de 90% des plantules de toutes les 
espèces émergent à partir des diaspores se trouvant dans les 
horizons 0-2 cm du sédiment. Le décompte des diaspores dans le 
sédiment a été effecmé sous loupe binoculaire, après tamisage sous 
l'eau avec un tamis de 200 pm de maille puis séchage du sédiment. 
Toutes les diaspores contenant de l'amidon ont été considérées 
comme viables et comptabilisées. Les diaspores, de même que les 
plantules, ont été déterminées au niveau du genre pour le Chora et 
le Zannichelliu et au niveau de l'espèce dans les autres cas. 

Étude des relations entre germination et b i o m s e ,  en fonction 

Dix-huit échantillons de sédiment ont été placés dans chacune des 
trois conditions de température décrites plus haut, en parallèle avec 
l'érude de germination. Pendant la phase de germination (phase I), 
ils n'ont fait l'objet d'aucune intervention autre que!eur redistribu- 
tion au hasard dans chaque bac toute les semaines. A la fin de cene 
première phase, le recouvrement de chaque espèce a été estimé dans 
chaque échantillon. 

La température de la phase d'installation et celle de la phase de 
croissance ont ensuite i té croisées selon un plan en parcelle sub- 
divisées (Winer et al. 1991). Parmi les IS échiintillon: se trouvant 
en TI  pour la phase I. 5í ont effecmé leur phase de croissance en 
TI ,  95 en T2 et 5í en T3. I1 en a été de mime pour les échantillons 
dont la phase de germination s'est effectuée en T2 et T3. Cette 
expérience a donc é t t  réalisée avec neuf traitements et six répliques 
(écfiantillons) par traitement. 
A la fin de l'expérience. les plantes de chaque échantillon ont été 

triées par espèce. sans distinguer les individus entre eux du fait de 

de la température 

leur Fone croissance (rhizornarcuse ou par rami ficarion basale). L3 
biomasse racinairc, impossible i trier par espkc. a 6tC systemati- 
quement exclue. La biomasse atricnne Je chaque espke a c [ ~  
mesurée aprk sCchage des plantes i I ' i t u w  pendant 48 h i 70°C. 

Analyse des donnies  
L'effet de la tempCrature sur les taux de germination de chaque 
espkce a tti ttudié par analyse de variance i deux hcteurs (tempe- 
rature et esptce) aprks transformation des donnies en lngit [ ln  
[d( I - .r) 1) afin de stabiliscr les varianczs. L'effet du nombre de 
diaspores et de la temp6raturc de l'eau sur le nombre de germina- 
tions a i c i  analyst par rdgrcssion multiple. 

La variance des masse skhes par cspkce a 216 subilisCe par 
transformlltion logarithmique. Les effets de la temptrature 
d'installation. de la temptrature de croissance et de leur interaction 
ont tri analysts par analyse de variance i deux facteurs. Les effets 
respectifs du recouvrement de chaque esptce en fin de phase 1 et de 
la température de la phase II sur la biomasse ont i té  analysts par 
régression multiple. 

Analyse des courbes de germination 
Les courbes de germination ont i té analysées par ajustement h un 
modèle de survie dépendant du temps, le modèle de Cox (Cox et 
Oakes 1984). Les courbes de survie et de germination sont 
analogues si on considere que, pour une population de diaspores u 6 
risques *, l'évènement << germination ,> est équivalent à l'évènement 
mortalité. Les diaspores 6 risques sont les diaspores viables dans le 
sédiment et susceptibles de germer. Comme pour la survie versus 
la mort, I'évènement est binaire : les diaspores restent viables dans 
le sédiment ou germent. On considère. pour chaque intervalle de 
temps, le rapport entre le nombre de diaspores ayant germé et le 
nombre de diaspores B risque. Le modèle de Cox transforme cette 
proportion en un taux de hasard et analyse son évolution en fonction 
des effets des facteurs étudiés et de leurs interactions. Le log 
hazard rate >b est égal à In [-In (1  - p ) ] ,  p étant la probabilité de 
germer dans un intervalle de temps. Le nombre de germinations 
dans un intervalle de temps suit une loi binomiale de paramètres 
(N, p ) .  où N est le nombre de diaspores à risque. 

Le modèle de départ (espèce - température -date) tient compte 
de tous les facteurs et de leurs effets à la fois additifs (-!-) et d'inter- 
action (x). Nous avons assimilé les répétitions à une source de 
variation aléatoire non analysée. Lorsque celle-ci était significative. 
nous l'avons intégrée sous forme d'une variabilité extrabinomiale 
dans la variation résiduelle. 

La démarche utilisée est de type pas à pas descendant et consiste 
à supprimer tout d'abord du modele de départ les Facteurs d'interac- 
tion. puis les effets additifs de chaque facteur, en appréciant 2 
chaque étape leur contribution à la déviance et, donc, h la qualité 
de l'ajustement des données. L'importance explicative de chaque 
effet est testée par un test F, comparant la contribution d'un effet 
h la déviance résiduelle, incorporant. le cas échiant. la variabilité 
entre rép6ritions. Le modèle retenu conserve l'ensemble des effets 
significatifs pour l'explication des données observées. Les calculs 
ont été réalisés h l'aide du logiciel Genstat 5 (1988). 

Résultats 
Taux et dynamique de germination 
Les espèces présentent des différences dans la phlnologie de 
leur germination. De façon générale. la germination ?St 
retardie et  plus lente à tempirature basse. Les Zannichellicl 
spp. Sont les premières h germer, dans les trois gammes de 
température: sept jours après la mise en eau, seulement 3% 
des germinations ont eu lieu en T1 versus 53 et 62% en 'E 
et T3 (fig. 2). Le Cullitriche truncara et le Ranitncullts 
baudotii (fig. 2 )  germent au bout de 8 jours d'explriznce. 
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Fig. 2. Effcctifs de diaspores qui germent (germinations) au temps r par rapport au nombre de 
diaspores présentes dans IC sédiment au temps f. en fonction du temps, chez les Znnicheffia 
spp., Chora sp.. Calfifriche truncara et Ranunculus baudorii. O, conditions froides (TI); 
O ,  conditions moyennes (T2); o, conditions chaudes (T3). 
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Les charophytes germent entre 14 et 16 jours après la mise 
en eau en T2 et T3 et seulement 50 jours plus tard en condi- 
tion froide (fig. 2). En condition froide, de nombreuses plan- 
tules émergent encore à Ia fin de l'expérience alors qu'en T2 
et T3, quasiment aucune germination n'apparaît au bout de 
40 jours (fig. 2). 

Le nombre de germinations est très .variable d'un échantil- 
Ion à l'autre : de 41 à 1973 pour le Chara sp. en T2 et T3 
et de O à 37 en condition froide; de 1 à 72 pour les Zannichel- 
lia spp., de O à 13 pour le Ranunculus baudotii et de 5 à 36 
pour le Callitriche truncata, Ia gamme étant similaire d'une 
condition de température à l'autre pour ces trois espèces. 

Le nombre de diaspores viabIes dans le sédiment explique 
59 et 43% de la variation du nombre de germinations de 
Chara sp. et de Zannichellia spp. Pour le Ranunculus bau- 
dotii et le Callitriche truncata, la relation entre le nombre de 
diaspores et le nombre de germinations n'est vraisemblable- 
ment pas linéaire. Un modèle monomoléculaire explique 
21,7 YJ de la variance du nombre de plantules de Ranunculus 
baudotii ( p  = 0,051, n = IS). Les résidus de cette régres- 
sion tendent à varier en fonction de la température ( p  = 
0,078). Par contre, le nombre de germinations de Callitriche 
truncata ne varie pas significativement pour la gamme de 
densité de graines qui était disponible au cours de cette 
expérience (soit entre 57 et 314 graines par échantillon de 
sédiment ou entre 36 et 197 O00 par m2). En effet, le taux 
de germination du Callitriche truncara diminue ( p  < 0.05) 
avec l'augmentation de la densité de graines (fig. 3). 

Les taux de germination des diaspores varient entre 0,6% 
(Chara sp., en TI) et 39% (Zannichellia spp. en T2) en 

Fig. 3. Taux de gemination du Ca¿¿irriche truncata 
(transfomé en logarithme) en fonction du nombre de 
diaspores disponibles dans le sédiment (transformé en 
logarithme). Ajustement des données par une droite de 
régression. r = -0.72, n = 18, p e 0,001. 

O 

O 

log (nombre de graines) 

moyenne, selon l'espèce et la température (tableau 1). Ils 
sont significativement différents d'une espèce à l'autre dans 
la gamme de températures moyenne ( p  < 0,Ol) et basse 
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Fig. 3. Proponion de la surface de I'0chantillon occup6c par 
les dit'fcrcntcs csp6ccs i la tin de la phase I. dans [CS trOiS 

gammes de tcmp6raturcs : TI.  froides: E. moyennes: 
T3. chaudes. 

TI T3 

T2 

Soinu 

a Callitriche 

Ranunculus 

Zannichellia 

Chara 

Tableau 1. Taux cumulé de gemination des espèces (%o) en 
fonction de la températurea de L'eau. 

Chara Callitriche Ranunculus Zannichellia 

TI  0,6 16,5 16.4 35.3 
T2 23,4 21.6 7 2  38.5 
T3 21,6 16.6 11.5 33,9 

ANO VA^ *** NS NS NS 

"Conditions froides (TI), moyennes (T2) et chaudes (T3). 
"Effet de la tempéracure pour chaque espece : NS, non significatif: 

***, significatif i p < 0.001. 

( p  C 0,001) mais pas à température élevée: Seuls le taux de 
germination et le nombre de plantules de Chara diminuent 
fonement avec la température ( p  < O,OOI), mais les écarts 
sont également importants pour le Ranunculus baudorii 
(tableau 1). 

Aucune espèce ne présente des taux de germination 
avoisinant loo%, ce qui confirme que ces espèces disposent 
d'une réserve pérenne de diaspores (Bonis et al. 1995). 

I.es courbes de germination varient S(ILIS les effets croisés 
des facteurs espèce, tempéramre et date (tableau 2). Chaque 
esptce possède donc son propre patron de germination au 
cours du temps (effet dace) et celui-ci varie avec la tempéra- 
ture (fig. 2 ) .  Les courbes de germination du Callitriche nun- 
cara, du Ranunculus baudotii et des Zannichellia spp. varient 

Fig. 3'. Biomasse de chaque espkc  (en grx"cs de matiere 
skhe) en tin d'exp6rience. selon la t empth ture  des phases 1 
et 11. (a) Zannichellia spp. (h) Cticzrtl sp. (c) Ccilliiriclre 
rriincaia. (d)  Ranunculus baudorii. I .  I .  temp6rmre Froide 
(TI) pour la phase I et également pour la phase II :  
1.2. température froide pour la phase I et t e m p h t u r e  
moyenne (T2) pour la phase II. etc. Les valeurs indiquies 
sont des moyennes et la valeur d'un écan. type est 
représentie SOUS Fome de barre. Les valeurs indiquies entre 
parenthtses correspondenr i ]'écart type lorsque celui-ci est 
trop grand pour etre représente graphiquement. 

A 
.1 1.2 1.: 2.1 2.2 2.3 z.1 3.2 :., 

Conditions de température 

en fonction de la date et de la température. La proportion de 
germinations de charophytes varie avec la date, la tempéra- 
ture et les répétitions, ces facteurs interagissant deux à deux. 

Structure  des communautés  
A la fin de la phase d'installation, le recouvrement de la 
végétation est significativement plus élev6 ( p  < 0,001) à 
forte température qu'aux températures moyenne et basse 
(22% en moyenne en T3 contre respectivement 18 et 12% en 
moyenne en T I  et T2). La surface occupie par les charo- 
phytes est réduite en TI ( p  <: O,OOl), celle occupée par le 
Callirriche truncata et le Ranunculus baudorii est plus élevée 
en T3 ( p  < 0,OS) tandis que celle des Zannichellia spp. cul- 
mine en 7'2 ( p  < 0,OS) (fig. 5). Ce sont le Callitriche rrun- 
cata et les Zannichellia spp. qui produisent les plus forts 
recouvrements en fin de phase I (fig. 4). 

La biomasse du Ranunculus baudorii domine générale- 
ment la communauté; elle est significativement modifiée par 
la température pendant les deux phases de l'expérience ( p  < 
0,01).. Le Callitriche truncara est au contraire dominé la 
plupari du temps; sa biomasse varie significativement en 
fonction de Ia température de la première phase ( p  < 0,051. 
La biomasse des Zannichellia spp. en fin d'expérience n'est 
affectée ni par la température de début ni par celle de fin 
d'expérience (fig. 5). La biomasse des charophytes est 
influencée à la fois par la température de la phase I ( p  < 
0,001), par celle de la phase II ( p  C 0,001) et par leur inter- 
action ( p  < 0,05); ce groupe est absent des communautés 
soumises en permanence aux conditions chaudes (T3 X T3) 
mais Sgalemenr en 7'1 x T3 (fig. 6). En fin d'expérience, la 
biomasse totale est plus élevée ( p  < 0,001) dans les tempé- 
ratures de croissance moyenne et faible qu'en conditions 
chaudes (fig. 6). 

Les variations de biomasse totale sont expliquées à 25 76, 
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Tablenu 2. Resultits de la moddisation des courbes dc germination selon le modble de Cox. 
Effet (valeurs de F )  des facteurs esphce. tempCraturc et date et de leurs interactions. 

F I ,  

Modèle général : (espèce * température * date) f répétition 
[(Espèce * température * date) + répétition] - (esptce X temptrature x date) 1.01 NS 

1.25 * [(Esptce * température * date) f r6pétitionJ - (répétition) 

Modèle par espèce 
Clraru sp. : (température * date * répétition) - (température X date x répétition) 

(Température * date * répétition) - (température X date) 
(Température * date * répétition) - (température X rép6tition) 
(Température * date * répétition) - (date X répétition) 

6.6 *** 
2-08 * 
2,16 * 

Zannicheffia peduncufaia : température * date 
(Température * date) - (température X date) 1,53 * 

Caffirriche truncata : température * date 
(Température * date) - (température X date) 1,28 NS 

Ranunculus baudorii: température * date 
(Température * date) - (température X date) 0,76 NS 

Nota : NS. non significatif; *, significatif à p  c 0.05; ***, significant à p  < 0,001. Les astérisques entre 
facteurs désignent 1 la fois les effets d'interactions (X) et additifs (+). 

Fig. 6 .  Biomasse totale (en grammes de matière sèche) 
produite pendant l'expérience. Les conditions de température 
sont les mêmes que celles indiquées à Ia figure 5. 

1.0 1 - 
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Conditions de température 

par les variations du recouvrement de toutes les espèces 
( p  < 0,001). Le recouvrement du Callitriche truncara en fin 
de phase I explique 28% de la variance de sa biomasse 
(p < O,OOl>, celui des Zannichellia spp. en explique 39,4% 
( p  < 0,Ool). Par contre, les recouvrements du'Ranunculus 
baudotii et de Chara sp. ne sont pas des facteurs explicatifs 
significatifs de la biomasse finale de ces espèces. 

Discussion 
Germination 
L'ordre d'apparition des espèces est identique, quelle que 
soit la température. Les plantules de Zannichellia spp. 
apparaissent les premières, groupées dans le temps. Le 
Ranunculus baudotii et le Callitriche truncara germent 
ensuite, de façon plus étalée dans le temps, puis les charo- 
phytes. Le froid retarde la germination de toutes les espèces, 
les charophytes dont la période de germination se prolonge 
au-delà de la phase I (soit 1,s mois après le début de I'expé- 
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rience) étant particulièrement sensibles à cet effet. Pour les 
autres espèces, le taux de germination final ne dépend pas 
significativement de la température. 

Le nombre de germinations de Zannichellia spp. et de 
Chara sp. dépend étroitement de leur réserve de diaspores, 
comme pour le Floerkea proserpinacoides (Smith 1983). Le 
recrutement du Ranunculus baudotii est également corrélé 
la densité de graines, mais de façon non linéaire, et la part 
non expliquée de la variabilité du nombre de germinations est 
très élevée. Pour ces'trois espèces, le recrutement dépend de 
la densité de graines disponibles, mais une part de hasard 
inte.rvient également et cette situation correspond bien aux 
modèles de loterie pondérée n proposés par Chesson et 
Warner (1981). Ceux-ci proposent que le recrutement des 
juvéniles soit à la fois fonction du hasard et de la fréquence 
des propagules disponibles (ici les diaspores viables mises en 
réserve dans le sol). I1 est clair que ce que nous désignons 
hasard doit en fait fréquemment recouvrir un ensemble de 
facteurs non identifiés. 

Dans le cas du Callitriche truncara, la réserve de graines 
semble suffisamment grande dans tous les échantillons pour 
n'être pas limitante et le nombre de germinations est relative- 
ment stable. Ce type de recrutement pourrait correspondre 
au modèle de loterie de Sale (1977) dans lequel le recrute- 
ment se fait sans forte liaison avec la réserve de propagules 
disponibles. La variabilité aléatoire du recrutement permet 
d'éviter que les effets favorables et défavorables d'une saison 
ne s'amplifient au cours du temps, conduisant à la dominance 
de certaines espèces et à l'exclusion des autres. Dans ce cas, 
la densité de graines mises en réserve dans le sol n'influence 
pas directement le succès (c.-à-d. la reproduction) de 
l'espèce une année donnée même si elle reste évidemment 
décisive pour assurer le maintien de la population sur le site, 
lors d'une série d'années sans reproduction. 

De façon générale, la relation entre le nombre de plantules 
qui émergent et le nombre de graines pourrait partiellement 
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dGpendrc. de 13 strticture verticale dc la réserve de Ji:ispores. 
Les diaspores o n t  C t i  dCnombrCes Je façon globale. dans Ics 
deux prcniiers centirnc'tres du s2dinient. ce qui est suffisant 
puisque plus dc 95% d u  germinations des differcntes cspèces 
proviennent de cet horizon (Bonis et Leparr 1994). I I  est 
cependant possible q u ' i  l'intérieur meme de cet horizon de 
0-2 cm. le taux de germination des diaspores varie de façon 
importante selon la distance des diaspores 5 la surface. 
notamment en fonction de la quantité de lumithe perçue et de 
I'épaisseur de sédiment 5 traverser avant I'émergence. De 
faibles différences de profondeur d'enfouissement des dia- 
spores pourraient donc expliquer une partie de la forte varia- 
bilité des taux de germination (coefficient de variation entre 
63 et 110%. selon l'espèce). La variabilité de la germination 
entre échantillons pourrait également refléter la variabilité 
des réserves de diaspores (les effectifs d e  diaspores en 
réserve dans le sol présentent un coefficient de variation qui 
s'étend entre 44 et 9S%,  selon l'espèce). Une part impor- 
tante. quoique non mesurée. de cette variabilité reflète la 
variabilité spatiale des réserves de diaspores, laquelle est très 
importante au sein du marais. Cette variabilité spatiale ne 
suit pas un patron d'agrégation régulier (Bonis et al. 1995). 

Notion de succès pour ces espèces annuelles d e  marais 

Dans des habitats temporaires. le (( succès )) d'une population 
est fonction de la reproduction, laquelle lui permet de com- 
pléter son cycle vital. Les différences de phénologie des 
espèces présentent des conséquences importantes pour le 
niveau et la pérennité de leur réserve de diaspores, tel que 
discuté par Bonis et al. (1995). L'interaction entre la date de 
production des diaspores et la date d'assèchement du marais 
est le déterminant ultime du succès des espèces. Cependant, 
le nombre de diaspores potentiel (produit en l'absence de 
l'assèchement du marais avant la fin du cycle vital) est 
écroirement lié à la biomasse élaborée (Bonis et al. 1993). 
Nous pouvons donc estimer qu'une population qui présente 
la plus forte biomasse sera avantagée par rapport aux autres. 

temporaires 

Recouvrement et biomasse 
L'examen de la relation entre la surface occupée par chacune 
des espèces en milieu d'expérience et leur succès respectif 
(c.-à-d. leur rapport de dominance) permet d 'évduer  l'effica- 
citi d'un Cventuel effet de préemption. Lorsque ce mécanisme 
de préemption opère. on s'attend ce que les espèces qui 
s'installent le plus précocement et le plus fortement soient 
avantagées et puissent. h terme, dominer la communauté en 
terme de biomasse (Grace 1987). Dans le cas des macro- 
phytes immergées, la surface occupée par chaque espèce en 
f in  de la phase I reflète assez bien leur vitesse et leur taux 
de germination : les Zanrrichellia spp. et le Culfirriche rrrm- 
cara germent en premier et produisent les plus forts 
recouvrements; seul un petit nombre de Ranunculus bairdorii 
et de charophytes germent. et de façon très tardive, et elles 
occupent une surface très faible. voire nulle. 1.5 mois après 
la mise en eau des échantillons. 

D'autre part. pour le Cullirridrr rruncara et les Zclrrniclid- 
liu spp. la biomasse finaie est d'autant plus importante en f in  
d'expirience que leur recouvrement au bout de I .5 mois itait 
élevé. 

Cependant, 13 hikrcirchic entre cspkces. en f in  dSexpd- 
rience. n'est absolument pas rcliee i lcur recouvrement en 
fin de phase I n i  i la dynamiquc et taux de germination 
des espkces : le c(llfirric/lc Irilnc'(1IcI et les &nrriche[/ia 

spp. verment le plus rapidement ont le PIUS fort recouvrement 
Zn tin de phase I. Pourtant. IC Cdlirriohe rruncaru est quasi- 
ment systématiquement dominé après 3 mois d'exp&riencc et 
les Zannidirlfia spp. ne sont dominantes que dans une situa- 
tion sur neuf. Le recouvrement pas ces deux espèces au  bout 
de  I .5 mois n'est pas significativement relié i la proponion 
de biomasse que celles-ci représe,ntent en fin d'expiricncc, 
c'est-à-dire i leur succès relatif. .4 l'inverse, la germination 
et la croissance du Rani inc ih  baudorii sont tardives. o r ,  
cette espèce domine, en terme de biomasse, huit des neuf 
communautés expérimentales en fin d'expérience, alors 
qu'elle est clairement dominée en fin de phase I. Cette espece 
tardive, comme les charophytes, ne semble pas avoir souffert 
de la préemption rapide de la surface par le Callifriche rrun- 
Cata et les îknnicheilia Spp.  Le recouvrement des charo- 
phytes en fin de phase 1 ne fournit pas non plus un  bon 
estimateur de leur importance relative en fin d'expérience. 
Ce groupe s'installe très tardivement et son recouvrement est 
négligeable en fin de phase I, quelle que soit la température; 
sa biomasse moyenne, en fin d'expérience, ne diffère cepen- 
dant pas significativement de celle du Callirriche rruncata ou 
des Zannichellia spp. 

La forme de croissance des espèces pourrait modifier les 
relations de dominance et de compétition entre les phases 
d'installation et de croissance. Ainsi, le Ranunculus baudorii 
effectue une croissance tardive mais vigoureuse et impor- 
tante en quantité de matière élaborée, dans un plan essen- 
tiellement vertical, au contraire des autres espèces de la 
communauté. Cela lui permet d'échapper, en partie. à la 
compétition directe pour la lumière avec les autres espèces. 

Les charophytes peuvent effectuer B la fois leur germina- 
tion et leur croissance pendant la second période expérimen- 
tale. Leur croissance est cependant très fortement limitée par 
les conditions chaudes en phase II, probablement Cause de 
la compétition avec les espèces qui se sont installées plus 
précocement. Le Cham aspera (Deth. et Willd), charophyte 
dominante de la communauté étudiée, est une espèce de 
lumière (Corillion 1957) et peut donc être fortement inhibte 
par la présence d'une couverture végétale en place. 

Ces résultats doivent étre nuancés dans la mesure OÙ les 
surfaces occupées par les plantes en fin de phase 1 sont très 
faibles dans toutes les conditions, vraisemblablemcnt Sous 
l'effet des faibles intensités lumineuses et de Ia coune durGc 
du jour pendant I'exptrience (Sand-Jensen et Vindbaeek Madsen 
1991). Cependant, une exptrience réalisée par CriIIas (1992) 
ne montre pas non plus d'effet de préemption alors qu'el16 
s'est dCroulCe dans des conditions de photopiriodes lonSucs 
et de fortes intensités lumineuses. 



Bonis et al. 1093 

rythme de croissance sur IC terrain, lequel est essentiellement 
printanier (Grillas 1992). Le Ranrtncrilris baiidorii est plus 
typiquenient une annuelle qui élabore une  forte biomasse 
pendant l'hiver. 

Pour les Zunnichelfin spp. et IC: Rnrrrincrrlus haurlorii, la 
variabilité de la biomasse produite est trks forte, vraisem- 
blablement suite 9 la variabiliti importante de leur reserve de 
diaspores. 

Conclusion 

Les espèces réagissent de manikre différente aux variations 
de tempirature. Leurs tluctuations de biomasse sont par- 
tiellement décaltes, ce qui pourraient limiter l'importance 
des interactions compétitives entre espèces. Notre hypothtse 
de départ, proposant que les différences interannuelles de la 
date d'inondation des marais (et donc de température de 
l'eau) conduisent h des différences asynchrones des popula- 
tions, se trouve donc étayée. Ces communautés de plantes 
annuelles paraissent fonctionner avec de fortes fluctuations 
d'effectifs, sur un mode proche des propositions des modèles 
de coexistence en non-équilibre (Hutchinson 196 1 ; Chesson 
et Warner 1981; synthèse dans Chesson et Case 1986). Les 
résultats obtenus pour la dynamique de leur réserve de dia- 
spores vont dans le même sens (Bonis et  al. 1995). 

L'hypothèse de la préemption, qui est sous-jacente dans la 
olupart de ces modèles, n'est toutefois pas vérifiée. En effet, 
ies espèces (Cuflirn'che, Zannichefliu) qui s'installent les 
premières ne sont pas celles qui dominent la communauté 
végétale en  fin d'expérience; réciproquement, une espèce 
comme le Ranunculus baudorii, qui s'installe très tardive- 
ment, est dominante dans la plupart des situations. I1 est pos- 
sible que les protocoles expérimentaux aient occulté en partie 
l'expression du mécanisme de préemption : les conditions de 
croissance (en particulier, la durée du jour) n'ont en effet pas 
permis d'obtenir un recouvrement important en fin de phase 
d'installation. I1 semble cependant clair que le succès des 
i.'upulations est lié aux conditions que celles-ci rencontrent 
pendant l'ensemble de leur cycle de vie, et  non seulement 
pendant leur phase d'installation. 
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