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INTRODUCTION

Tout objet vivant est un système de systèmes, résultat d'un certain

équilibre entre les éléments d'une organisation. JACOB (1915) désigne par "in­

tégron" chacune des uni tés constituées par l'intégration de sous-unttés de ni­

veau inférieur : les êtres vivants sont organisés selon une hiérarchie d'en­

sembles discontinus; la connaissance que l'on peut en avoir opère à des ni­

veaux d'organisation qu'il importe de relier entre eux.

Pour 0~1 (1959), la meilleure approche pour délimiter l'écologie

moderne est d'utiliser ces concepts de niveaux d'organisation, du protoplasme
,,' ",' 'J

à la biosphère : ainsi la communautéltnclut-elle toutes les populations occu-

pant une aire donnée" ,( Cr, "" ~'" t,,~,' ":<0 ,:... \'_ \'~(, . ',0 - cl, ~\ JI,? 1.. \"

Cependant, le tout n'est pas seulement 1& somme des parties, et la

connaissance d'un niveau d'organisation n'éclaire pas forcément les modalités

de son intégration dans le niveau supérieur. l'ffi1TTAKER (1915) souligne les

difficul tés quand il écrit: liA striking, and unwelcome, feature of ecology has

been the lack of a bridge of logical development and common understanding bet­

ween population ecology and community ecology".

Les di ffi cul tés liées à l'édification de ce "pont" peuvent résulter

de la différence entre échelles et méthodes d'observation: un ensemble d'in­

dividus peut être rassemblé et contrôlé au laboratoire, et chaque individu

analysé en détail. Pour accéder au niveau suivant, la communauté naturelle, il

est nécessaire de travailler in situ.

L'hétérogénéité propre au système naturel oblige alors à prendre

des précautions supplémentaires, car il ne suffit pas de transporter le labo­

ratoire dans la nature: dès 1941, WATSON remarquait que "les techniques im­

pliquant un ensemble de mesures complexes ne sont pas applicables à l'inveS'­

tigation au champ, car la grande variabilité des populations végétales néces­

site alors la répétition de chaque observation sur un trop grand nombre d'é­

chantillons" •

Plus récemment, ECKARDT (1910) se demandait si l'utilisation d'en­

ceintes climatisées in situ, "impliquant un matériel important et dispendieux"

se révélait "suffisamment utile pour justifier les orédits investis".
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~. la discontinuité n'exige pas seulement des moyens d'observation

différents : "elle modifie aussi la nature des phénomènes, voire les lois qui

les souertendent" (JACOB, 1975). Ainsi, le pont à établir ne doit pas servir

au transport du matériel de mesure du laboratoire au terrain, mais plutôt à

l'échange d'informations en un incessant va-et-vient entre les expérimentations

de laboratoire et de terrain •

Cet échange nécessite des points de contact Qui rendent compatibles

les échelles d'observation: il est clair, par exemple, Que démonter le méca­

nisme d'adaptation à la sécheresse d'une espèce ne suffit pas à prévoir ou à

comprendre sa répartition géographiQue à l'échelle régionale ~ ·Ltt (. , " \'

.;:D, ... l:' (~~ / L'analyse du comportement physiologiQue d'une espèce in situ ne peut

se faire Que gr~ce à la connaissance des mécanismes de régulation étudiés au

laboratoire. RéciproQuement, l'étude in situ peut sugFérer de nouvelles voies

d'expérimentation physiologique •

Le phytosociologue s'est préoccupé très tôt de cette nécessité de

choisir un commun dénominateur aux diverses perceptions ; en ce Qui concerne

les pelouses méditerranéennes, les études de BRAUN-BLANQUET & PAWLOHSK1 (1931),

BHARUCHA (1932), SOROCEANU (1936) allaient dans ce sens, tentant de comprendre

la présence des espèces dans leurs communautés en s'appuyant sur des observa­

tions PhYt0sociologiQues et des analyses de structure au niveau stationnel

d'une part, et d'autre part, sur des classifications phytosociologiques éta­

blies à partir d'études à plus petite échelle.

C'est dans cet esprit Que le présent travail a été entrepris: éten­

dre QuelQues unes des méthodes actuelles d'investigation physiologique aux

études in situ, en conditions non totalement contrôlées. Peut-on mettre en

relation, par des études au niveau stationnel, le comportement physiologique

de Quelques espèces et la place qu'elles occupent dans les communautés dont

elles font partie? (Le terme place englobera ici la distribution spatiale,

l'évolution de la contribution à la structure de la communauté, le rôle qu'une

espèce peut jouer par effets de protection, de masse, ••• ). En particulier,

l'accent est mis sur la notion d' "espèce dominante" : ces espèces qui, d'après

BRAUN-BLANQUET (1915) ne constituent pas de bons critères pour délimiter les

associations sur le terrain, puisqu'elles peuvent recouvrir plusieurs asso­

ciations différentes, confèrent cependant leurs physionomies aux communautés.

Pourquoi et comment dominent-elles ? De même, pourquoi et comment les autres

espèces ne dominent-elles pas ?



1 r t '\ ' ,lc", \ \ \ '

l '
" ~ ~., 1 l' \

~,,\.\ .. /

c.l"" .~,L., l.

{ ,..l t',"~" " \-','." C'''

,l,

~/~) ,'tl '"',\.,) \1., ...

'1 Il, ""'" • \'.
," • , 1. \, •

1
" r '

Dans les garrigues montpelliéraines, la domination peut provenir

d'une meilleure utilisation de l'eau, ou d'une meilleure réeulation des per­

tes en eau •

Ainsi, à partir d'observations simples concernant les transferts

hydriques entre le sol, la plante et l'atmosphère, l'étude présente souhaite

pouvoir :

fournir des hypothèses sur l'efficacité de régulation de la trans­

piration de quelques espèces graminéennes in situ,

lier cette efficacité à leur production,

comprendre 'pro parte les "places" qu'elles occupent dans leur

communauté ,
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La présentation des quatre graminées étudiées et des deux stations

servant de support à l'étude, puis l'exposé critique des méthodes utilisées

font l'objet de la première partie du présent mémoire (Chapitres l et 2) •

Les résultats présentés dans la seconde partie portent sur :

r •

l - le comportement des quatre espèces, appréhendé à travers deux

variables sensibles aux conditions hydriques: le statut de l'eau dans la

plante (Chapitre 3), et les flux de production et de disparition de matière

verte. Ces flux, appréciés par l'étude des taux démographiques des popula­

tions de feuilles et de talles, et des taux de croissance foliaire, sont ana­

lysés séparément (Chapitre 4), et mis en relation avec le statut hydrique

da&s- la plante (Chapitre 5) •
)L '

2 - les modalités de contribution des quatre espèces à la Ehyto-

masse aérienne, et à la structure des deux oommunautés (Chapitre 6) •
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Enfin, le oomportement des oommunautés, o'est-à-dire quelques

aspeots de l'évolution de leur struoture au oours des deux années d'ob­

servation, a été analysé, puis mis en relation aveo le oomportement des

quatre graminées (Cono1usions).

Le programme est vaste, et on ne peut attendre ioi un appro­

fondissement de ohacun des points. Par oonséquent, l'objeotif n'est pas

d'atteindre une préoision qui peut parattre illusoire in situ, mais de

tester un certain nombre de méthodes d'investigation, susceptibles d'é­

tab1ir un lien aveo oe que l'on connatt par ailleurs, à travers de nom­

breuses études physiologiques menées en oonditions oontrô1ées.

On a donc ohoisi de respeoter, dans la présentation du ~ra­

vai1, la démarohe ohrono1ogique qui a oonduit à ajouter ou supprimer,

au cours de l'expérimentation, oertaines méthodes : l'important trlr

vail, néoessaire, effectué au oours d'une première saison, en vue d'é­

talonner les données "point-quadrat" (cf.Chapitre 2), avait aussi

l'ambition de fournir des renseignements sur nombre de paramètres, en

fin de oompte trop fins pour être appréhendés par ce moyen (surface

et indice foliaires, nombre d'individus par unité de surfaoe ••• ) & il

a été abandonné lors de la deuxième oampagne de terrain.

De même, il a paru indispensable d'adjoindre "en oours de

route" des mesures de oroissanoe foliaire, pour oomp1éter le suivi

des apparitions de feuilles, afin de différenoier plus nettemen~ les

oomportements des espèoes é~udiées.

Il résulte de tout oeoi une oertaine hétérogénéité dans les

données qui, chacune, apportent des informations utiles pour notre pro­

jet, l'ensemble oonservant un oaraotère "exploratoire".

4
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CHAPITRE l

OBJETS ET CADRES DE L' ETUDE

Le projet initial prévoyait de suivre le comportement de quatre

graminées pérennes, dominantes dans quatre stations choisies en fonction

d'un gradient d'humidité stationnelle. Chacune de ces stations devait com­

prendre au moins deux des quatre espèces étudiées •

Seules deux stations ont pu finalement être retenues, pour des

raisons pratiques :

difficulté de trouver des emplacements suffisamment proches

répondant aux critères exigés ,

volume des données à recueillir et des temps de mesure sur le

terrain ,

coüt des infrastructures (location de parcelles, clôtures,

postes météorologiques ••• ) •

1.1 - Les quatre graminées

II.1 - Motifs du choix

Les quatre graminées retenues sont"

Brach.ypodium ramosum (L.) R.et S., dominante dans la première

station, marginale dans l'autre (abréviation BR dans la suite

du texte) ,

Brach.ypodium pinnatum (L.) P.B. subsp. phoenicoides R.et S.,

absente de la première station, dominante dans l'autre (abré­

viation BP) ,

- Bromus erectus Ruds. et Dactylis glomerata L. var. hispanica

Roth"* présentes dans les deux stations, (abréviations BE et DG).

Les deux Brach.ypodium sont des espèces méditerranéennes. Plus

précisément, BR est ciroum-méditerranéenne, et ne dépasse pas la Drôme

vers le nord. BP est ouest-méditerranéenne, et si elle peut se trouver en

ilots jusqu'en Haute-Savoie, elle est progressivement remplacée vers le

nord de la région méditerranéenne par Braoh.ypodium pinnatum •

M Nomenolature selon la flore de Fournier (1938), éd. 1961

" d'après Coste (1937)

8
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Il n'est pas rare de rencontrer ces deux espèces sur une même

station, lorsque les conditions écologiques s'y prêtent (sols profonds,

caillouteux, le plus souvent sur marnes ou brèches dégradées). Leurs am­

plitudes d'habitats sont cependant distinctes, et les communautés dans

lesquelles elles dominent (la plupart des communautés herbacées des garri­

gues) différent totalement par leurs aspects et leurs localisations (SORa­

CEANU, 1936 ;'BARRY, 19601; )of"ç:-(2~,,"H6 1 <\'~ \1.3)

Bromus erectus et DactY1is glomerata hi spani ca ... ont également

une large gamme d'habitats dans les garrigues montpe11iéraines, mais do­

minent rarement les communautés dans lesquelles on les rencontre (§ II.3).

Le fait de rencontrer les deux espèces dans les deux stations

permet d'évaluer pro parte l'effet du milieu sur les phénomènes observés,

à condition que l'on ait affaire aux mêmes écotypes dans chacune des

stations.

Des chercheurs du C.E.P.E. Louis Emberger~étudient actuellement

les variabilités physiologiques et génétiques de quelques taxons de Dacty­

lis glomerata L., mis en culture en peuplements monospécifiques. Des pré­

lèvements effectués dans les deux stations étudiées doivent permettre de

décider s'il y a, ou non, des différences génétiques entre les populations

de DG de chacune des stations •

~- ~~~pftelegie et b101ogie

\' _ 'L ~- Caractères morphologiques

BR et BP appartiennent au même genre ; ce sont des plantes glabres

à souches rampantes et longues. Les feuilles sont plus ou moins enroulées, à

nervures saillantes, le port est dressé chez tous les individus. Leurs as­

pects sont cependant très différents: BR a des feuilles courtes (1 à 5 cm),

étalées, nombreuses, insérées sur une tige se divisant en nombreuses rami­

fications (que nous appe1erons "rameaux") portant de 2 à 6 feuilles. BP a

des feuilles longues, dressées, sur une tige courte ne ramifiant pas ou peu.

Les deux espèces sont des géophytes à rhizome, bien que BR soit

parfois classé dans les chamaephytes grimpants (BHARUCHA, 1932), en raison

de sa tendance à "grimper" dans les touffes de ligneux bas •

* REGI (1907) a recensé pas moins de 14 sous-espèces, variétés et races
pour Bromus erectua Ruda., 13 pour Dacty1is glomerata L. •

.lIt Centre d'Etudes Phytosocio10giques et Ecologiques Louis Emberger,
Montpellier.
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La multiplication souterraine par drageons rend impossible (sauf

techniques de marquage radioactif) la reconnaissance des individus, et les

talles constituent les unités de travail de base.

DG et BE sont des hémicryptophytes cespiteux. Le tallage peut

~tre suivi facilement, ce qui autoriserait la reconnaissance des individus,

qui s'avèrent dans les faits peu différenciables. Les talles constituent

là encore les unités d'échantillonnage.

Les deux espèces ont des souches peu rampantes, un enracinement

plut8t superficiel, riche en poils absorbants; les feuilles sont planes,

et ne s'enroulent pas (sauf en cas de déficit hydrique très important chez

BE). La préfoliaison est pliée chez DG, roulée chez BE, et cette dernière

espèce possède une pillosité dont l'abondance varie suivant les stations,

les conditions de croissance, et peut-~tre les caractères génétiques. Le

port est rarement dressé, sauf dans les couverts herbacés très denses

quelques individus émettent alors des talles vers les strates supérieures.

~ ;?uelgues dQIméea-biol~

Une étude menée par ABOU-ZAKHEM (1975), utilisait e

graminées, Brach.ypodium phoenicoides, Bromus erectus et .;;.o~:.L.::'::':::::.....i===';';':::';';'

dans une série d'expériences comparatives sur la prod potentielle

par des espèces spontanées de la garrigue iétés cultivées, en

conditions contr8lées. On a retenu de cette les quelques faits bio-

logiques suivants: d'après cet auteur,

les 3 croissance élevée ;

en hiver, seul BP continu de produire, faiblement, mais DG est
la plus précoce des tro graminées (les zéros de végétation,
obtenus pour BP, BE e DG sont respectivement compris entre 6.8
et 7.5°C, 5.6 et 7. C, 6.3 et 7.00 C au printemps, et 4.8 et
6.3°C, 4.0 et 7.00 , 0 et 2.5°C à l'automne) ;

en été, seul DG a arr~té totalement sa production ;

la dynamique e la production semble indiquer que BP, s'il s' ins­
talle lent ent, possède un pouvoir colonisateur et une capacité
de produ ion croissants avec le temps, contrairement aux deux
autres spèces qui persistent en touffes limitées, bien que pro­
ductrO es •
Le veau de production n'est pas significativement différent
si P est cultivé en "plants isolés" ou en "gazon dense", con-

airement aux deux autres espèces a DG semble augmenter sa pro­
duction en gazon dense, BE la diminuer;
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enfin, la mortalité des chez BE, forte
chez les deux autres. a vitalité des graines, semées en plein
champ, est très f e chez BE, contrairement à BP et DG qui ne
semblent se re oduire que par tallage dans les conditions
d'expérien

II.3 - Aspects écologiques

A l'échelle régionale (région écologique du Montpelliérais, défi­

nie par LE FLOC'H et al.,I972), les quatre espèces ont en commun une grande

plasticité écologique : elles "réagissent" très mal, individuellement, aux

variables écologiques régionales, lors des nombreux échantillonnages réali­

sés par le C.E.P.E. Louis Emberger dans la région.

Dans le tableau l ont été recensées les associations dans les­

quelles les espèces jouent un r81e ( "caractéristique", "compagne de haute

présence", ••• BRAUN-BLANQUET et al., 1952).

On peut en extraire les quelques points suivants :

BE et DG marquent leur caractère septentrional (appartenance
aux alliances des grands Causses: Ononidion striatae et~
bromion erecti), mais se retrouvent dans une grande partie des
associations plus strictement méditerranéennes.
Ajoutons (DEBUSSCHE, comm.verb.) que dans les hautes garrigues,
zone de contact entre ercetum ilicis allo rovinciale et
Querceto-buxetum, BE est présent presque partout milieux o~

verts et semi-ouverts surtout), sauf dans les zones les plus
chaudes. DG est tout à fait ubiquiste ;

BR peut ~tre rencontré dans presque toutes les associations
recensées pour culminer dans le Brac odietum ramosi. Il ne
fait défaut que dans les stations les plus humides où l'on
trouve des associations appartenant à l'Alneto-ulmion, le
Deschampsion mediae, ••• ), mais se trouve dans le Brachypodietum
phoeniooidis dont il constitue m~me un faciès. Cependant, il
vit essentiellement dans les milieux ouverts, et dispara~t

assez vite dans les milieux fermés;

BP, enfin, est plus "sélectif", évitant les stations sèches
aux sols squelettiques où règne BR, pour envahir les lieux à
sols meubles et profonds (friches et dépressions).

Le tableau suivant (tableau 2), est extrait d'une étude de

JOFFRE (1976) sur une typologie des parcours du Montpelliérais : l'échan­

tillonnage a porté sur les formations "Herbacées" et "Ligneuses basses­

Herbacées" (au sens de GODRON et al., 1968) des hautes garrigues. Le clas­

sement tient compte de critères d'abondance (recouvrement et participation

à la phytomasse épigée totale) de ohaque espèce •



Formations Remarques Alliance Association BE DG BP BR
Septentrional Ononidion striatae Stipeto-ononidetum +

(Causses) " " Astereto-anthy11idetum +

" " Genistetum de1phinensis +
alt. >500 m Xerobromion erecti Orchideto-brometum + +

" " Avenetum amethystinae +

Basses Cévennes Arrhenaterion Gaudinieto-arrhenateretum + +
(berge des cours d'eau)

berges Mo1inio-ho10schoenion Dorycnieto-schoenetum +Herbacées sols compacts Deschampsion mediae Deschampsietum mediae +
Agrostideto-ageretum +

et Brachypodion phoenicoidis Brachypodietum phoenicoidis
friches " " -ss.ass. Brometosum + +

" " -type +Herbaoées- + + +
TherO-Brachypodion Friti11arietum pyrenaicum + +

Ligneuses " Brachypodietum ramosi + +
calcaires secs " Asphode1etum fistu10si + +basses " Convo1vu1eto-ononideto-

pubescentis + +

~
nitrophiles Brachypodion phoenicoidis Onopordetum i11yrici + + +

CI)
'CI)

Aphy11antion
~ Aphy11anteto-1eontodetum + +
~ " Onobrychidetum supinuae + + +~ Rosmarino-ericionLigneuses G) "marnes et brèches" Rosmarineto-1ithospermetum + +T' ":a -ss.ass. Schoenetosum * +basses 'CI> " Convo1vu1eto 1anuginosi +:;;:: " He1ianthemeto-ericetum +

Siliceux Cistion 1adanifera Ericeto-1avandu1etum +
" Cisto-ericetum cinner.ae +

Quercion i1icis Cocciferetum
-ss.ass. Rosmarinetogum +
-type + + + +

Tableau 1 : Affinités phYt0socio10giques des graminées étudiées

(tiré de BRAlnI-BLANQUET et al., 1952)
~
1\)
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Réaction à Nulle Variable, le plus souvent forte
HCl du sol

Espèces
Tv-BR BR-Tv BE-BP BPdominantes

Conditions
S A.S Ni M-A.H A.Hhydriques H

Niveau
0 0 0.111trophique 0.111 O.M M M

Espèces
productrices - Fg - Fd BE BE BE BR Fg Pb Gs Pp Pb Pp DG Pb
associées Fg Fd Gs Am DG Vs

Humidité

Am
Fd
Fg
Gs
Pb
Pp
Tv
Vs :

Espèces

Aphyllantes monspeliensis
Festuca duriuscula
Festuca glauca
Genista scorpius
Psoralea bituminosa
Poa pratensi s
Thymus vulgari s
Vicia sativa

Niveau trophique

o : oligotrophe
O.fil: oligotrophe à

mésotrophe
M mésotrophe

S
A. S:
IVl

A.H:
H

sec
assez sec
moyen
as se z humi de
humide

r '
1
1

l

r '

Tableau 2

e des communautés herbacées s ontanées du Mont elliérais
d'après JOFFRE, 1976

Il faudra~t certainement compléter ces études (par exemple, déter-

. minations plus précises du niveau trophique) pour s'assurer de l'exactitude

de ces caractéristiques générales. En particulier, BR semble tout à fait à

sa place sur des sols très carbonatés, ce qui n'apparaît pas sur le tableau 2.

Néanmoins, il semble que le groupe où dominent BE et BP ne se trouve pas sur

. sols décalcifiés.

Si DG n'est jamais espèce dominante (sauf en station riche en

azote, liée à l'influence de l'homme), les trois autres espèces jouent un

rôle majeur dans la constitution des pelouses méditerranéennes.

Le gradient d'humidité marque bien l'antagonisme BR-BP ; le "ni­

veau trophique" fait cependant apparaître que BE végète dans des milieux

r' généralement moins défavorisés que ceux qui conviennent à BR. La majorité

1 de ces sols devrait cependant @tre qualifiée de dystrophe, car ce n'est pas

: '
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tant la faiblesse que le déséquilibre en éléments nutritifs qui semble

être le trait marquant des sols des garrigues (LONG, 1915).

On remarque également, sur le tableau 2, que si BE peut se trou­

ver dans des pelouses où BR est dominant, et BR dans des pelouses où BE et

BP sont dominants, BP reste cantonné dans "ses" stations. DG ne semble

être espèce "productrice" olt (POISSONET, 1969 ; DAGET & POISSONET, 191I) que

dans les stations assez humides,mais est en fait présent presque partout

ailleurs.

Les espèces associées à ces graminées sont principalement

pour les ligneux bas, Thymus vu1garis, co-dominant dans la

plus grande partie des stations de BR, et Genista scorpius,

présent aussi bien dans le "groupe BR" que dans le "groupe

BP", en station cependant moyennement humide;

pour les herbacées, si Festuca glauca peut être rencontrée

dans les deux grands sous-ensembles, Festuca duriuscu1a se

cantonne aux stations dominées par BP.

D'une manière générale, une plus grande diversité de faciès

(ApRv11antes monspe1iensis, Poa pratensis, Psora1ea bituminosa, ••• )est

trouvée dans le groupe "humide" (BE, BP dominants).

II.4 - Conclusions

Il para~t intéressant de comparer in situ le comportement des

quatre espèces choisies dont deux, au caractère méditerranéen marqué, se

partagent l'espace herbacé en fonction des conditions hydriques station­

ne11es (BR en conditions sèches, BP en conditions humides).

Le caractère méditerranéen des deux autres espèces para~t

plus nuancé ; bien que pouvant être rencontrées dans de nombreuses for­

mations herbacées de garrigue, elles n'y ont jamais l'importance des

deux premières.

I.2 - Les deux stations

Les deux stations retenues l'ont été après un inventaire sur

photographie aérienne puis sur le terrain durant l'automne 1916. Il ap­

parut à cette oocasion que les formations herbaoées au sens strict

* espèoe dont la contribution à la phytomasse totale de la communauté
est supérieure à I% •

14
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(moins de 10 %de recouvrement de ligneux bas, GODRON et al., 1968) sont

maintenant~ dans les garrigues montpelliéraines (moins de 5 %des for­

mations végétales), ce qui est lié, d'une part à la diminution de la pres­

sion exercée par l'homme (et le mouton*), d'autre part à la vitalité des

arbustes qui colonisent rapidement les parcours abandonnés après avoir été

brnlés pendant des siècles (Quercus cocci fera, Genista scorpius, Juniperus

oxycedrus, Cistus monspeliensis, C.albidus, ••• ).

En outre, il était difficile de trouver deux stations suffisam­

ment grandes (2 000 m2) d'herbacées sur des milieux à régimes hydriques

contra.stés.

C'est sur la commune d'Aumelas que deux stations ont été mises

en place en mars 1977.

12.1 - Aumelas - présentation rapide d'un causse du Bas ­
Languedoc

121.1 - Caractères généraux

Le causse d'Aumelas est la plus grande des 32 communes des hau­

tes garrigues du Montpelliérais (définies par FERRE, 1974), dont elle for­

me l'appendice sud, et elle ne comprend aucun village; l'habitat y est

dispersé, les mas sont souvent éloignés les uns des autres (figure 1).

Il suffit de parcourir les données du recensement général de

l' agriculture de 1970 (i!!. Service régional des statistiques agricoles région

Languedoc, 1971), pour s'apercevoir de l' originali té de la commune d' Aume­

las: sur les 5 826 ha constituant la superficie totale de la commune,

5 489 ha sont couverts par des "surfaces toujours en herbes et landes non

productives" (soit près de 95 %, contre une moyenne de 43 %pour l'ensemble

du Montpelliérais) J le reste est occupé par des bOis, souvent anciens, de

Chêne vert et de Chêne blanc, et quelques parcelles de vigne.

Les activités économiques du causse sont liées au feu par deux

composantes: l'élevage du mouton et la chasse. Entre le berger mettant le

feu au hasard de ses parcours, dans des touffes isolées de Juniperus ox;yce­

~ ou de Buxus sempervirens, et les nettoyages de plus grande envergure

pratiqués régulièrement par les bergers et par les chasseurs (principale­

ment des citadins adhérents des sociétés de chasse montpelliéraines), peu

de chances sont données à une reconquête forestière.

* 500 000 têtes en 1852, 120 000 en 1962, 60 000 fin 1975 dans le départe­
ment de l'Hérault (POISS0NET, comm.verb.).
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Plus élevé que les garrigues qui l'entourent (300 m d'altitude

en moyenne), le causse d'Aumelas semble être une r8duction des grands

Causses, transplanté au bord de la mer (distante d'à peine 15 km).

Soumis à l'action directe et presque constante des vents~ domi­

nants ("bise" froide et desséchante du nord, "tramontane" sèche du nord ­

ouest, "marin" chaud et humide du sud), il offre peu de refuges aux bêtes

et aux hommes (écologues compris y).

121.2 - ~elgues données climatiques

Il est difficile de juger du climat sur deux années (incomplètes)

d'observations. Le tableau ci-après (tableau 3) compare néanmoins les don­

nées climatiques obtenues sur Aumelas à celles de quelques stations des

alentours de Montpellier. (La station de St-Gély-du-Fesc, au nord de Mont­

pellier,est située sur un coteau orienté vers l'ouest, celle de Camp-Redon,

au voisinage immédiat de Montpellier, dans une dépression).

m(OC) M(OC) P annuel(mm) 2 000 P
janvier 1978 juillet 1978 avril 77-78 Q2 =

(m+M+ 543,6)(V~m)

Aumelas 0, SI 29,24 920,00 111,70

Camp-Redon 1,96 27,93 914,50 122,80

St-Gély- 2,60 26,70 930,50 134,79
du-Fesc

m : moyenne des minima du mois le plus froid
M : moyenne des mJ.nJ.ma du mois le plus chaud
P pluviosité annuelle
Q2 : Quotient pluviothermique d'Emberger

Tableau 3

Comparaisons de quelques données climatiques pour trois stations

Le calcul des Quotients d'Emberger sur la période d'étude situe

les 3 stations en zone méditerranéenne humide, variante à hiver frais. (La

* Aucune étude systématique n'a été menée sur la persistance et la violence
de ces vents, qui jouent cependant un r6le éoologique prépondérant sur le
oausse.
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pluviosité de l'année est supérieure à la moyenne oaloulée pour Montpellier _

Fréjorgues, situé en zone sub-humide).

Au vu de oes données, insuffisantes, il semble que le olimat du

oausse ait un oaraotère plus oontinental (amplitude thermique plus grande)

et plus seo (Q2 plus petit) que le olimat des stations de Camp-Redon et St­

Gély-du-Feso*.

Les variations olimatiques d'une année à l'autre sont très impor­

tantes: nous en avons la preuve si l'on examine les traits généraux du oli­

mat sur Aumelas durant la période d'observation:

• 1977 fut une année pluvieuse : les pluies ont été régulières
durant tout le printemps, et la saison "sèohe" fut réduite à
deux oourtes périodes. L'une début juillet, l'autre début
septembre, le mois d'ao~t ayant bénéfioié de deux grosses a­
verses, et surtout d'un temps maussade persistant limitant
l'évaporation. L'automne et l'hiver suivant furent également
pluvieux. Au printemps 1978, des fortes pluies durant le mois
de mai furent suivies dès le début du mois de juin d'une sé­
cheresse persistante jusqu'à mi-novembre.
Deux étés oontrastés, dono, pour le régime des préoipitations ;

• les températures minimales (m) ont évolué régulièrement de 1°C
début avril 1977 à 15°C en juillet. Deux ohutes importantes
de ~, l'une le 20 septembre (10°C à 4°C), l'autre le 15 novem­
bre (4°C à 2°C) marquent nettement les saisons de végétation.
L'hiver est plus irrégulier à oet égard: le minimum journa­
lier évolue de - 6°C à + 6°C, offrant des oonditions alternées
différentes à une végétation sensible à oes ohangements de
température.
Le printemps 1978, oommenoé très tôt par une augmentation des
températures minimales, fin février, rut marqué par une pério­
de de gelées tardives au oours du mois d'avril.

121.3 - Les substrats

L'homogénéité physionomique du oausse ne résiste pas à l'examen:

du point de vue lithologique, on renoontre une grande diversité de faoiès

(figure 2), engendrant autant de formes géomorphologiques nuanoées, mais

distinotes.

Le oausse fait partie de la bordure du "Pli de Montpellier", struo­

ture ohevauchante oonstituée du Jurassique plissé affleurant largement. Le

Jurassique supérieur (Kimmeridgien - Portlandien, puis Séquanien),oonstitué

~ Les dates de floraison de la plupart des espèces aoousent un retard al­
lant jusqu'à 15 jours sur Aumelas, par rapport au reste des garrigues.
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de calcaire en gros bancs métriques, s'imbrique en mosaïque avec des ensem­

bles marneux (Callovien inférieur). Des bancs dolomitiques, souvent à ca­

ractères de dolomie primaire, sont interstratifiés dans la série calcaréo­

marneuse du Jurassique inférieur (Bathonien).

Le reliei résultant se caractérise par des formes relativement

douces, avec des faibles variations d'altitude et de pente; de nombreux

avens témoignent de la karstification subie par le causse. Les dépressions,

ouvertes ou fermées, sont creusées dans les faciès tendres, entre les but­

tes et versants de calcaire plus dur.

La majorité des sols n'a pas d'horizons différenciés et s'appa­

rente au type rendzine (A/C). Ils sont décalcifiés, à profondeur variable

généralement très faible sur calcaires durs et calcaires marneux, très

carbonatés et d'une profondeur moyenne plus constante (50 à 70 cm) dans

les dépressions marneuses ou dolomitiques. Ce dernier faciès n'induit pas

des sols comparables par leur texture et leur teneur en magnésium (BOUKHRIS,

1967), à ceux rencontrés sur les grands Causses plus au nord: la dolomiti­

sation est très irrégulière et nuancée.

121.4 - Végétation

Les formations végétales se répartissent sur le causse en fonc­

tion de la diversité lithologique et géomorphologique, et 'de l'histoire

particulière de chaque station: l'impact du p~turage et: du feu est plus ou

moins accentué, irrégulièrement. Tous les intermédiaires entre la formation

herbacée pure, et la formation ligneuse basse peuvent être rencontrés (figu­

~). Ces formations intermédiaires, ligneuses basses-herbacées (cf. cartes

de M.C.d'HERBES & P.P01SS0NET, en prép.) sont composées, soit de peuple­

ments assez denses de Quercus coccifera, soit de peuplements de BuXUB sem­

pervirens. Genista scorpius est présent en station moyennement humide et

humide, Juniperus oxycedrus en station plut8t sèche. Des peuplements de

Spartium junceum, souvent issus de plantations, forment des tlots localisés.

Th.ymus vulgaris est l'espèce ligneuse dominante de la plupart

des communautés, excepté dans celles où domine BP.

Parmi les herbacées, retenons Brachypodium ramosum, couvrant la

plus grande partie des zones pierreuses et sèches, et Brach.ypodium phoeni­

coides, dans les dépressions ou en bas de versant.
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Le tableau 4, issu de l'interprétation des cartes thématiques

détaillées de M.C.d'HERBES & P.POISSONET (en prép.), constitue une pre­

mière approche de la typologie des formations végétales du causse.

~~~ H LBb-H LB-H LBh-H LH-LB-H LH-LB LH

Humidi té
BR

BR Tv

A.S Tv Gs
Bu Gs
Bu Jo Bu Jo

Ok-BR

BR DG
BR BE BR BE

BR Gs

M
BR Bu BR Bu

BR Tv
CV Bu CV Bu CV Bu

CV BR

BE BP
A.H BR BP BR BP

BP Gs Gs BP

Formation : . li. ,-herbacée
LBb-H ligneuse basse ''basse'' (450 cm de hauteur)

LB-H ligneuse basse - herbacée
LBh-H ligneuse basse "haute" () 50 cm de hauteur)

L~LB-H ligneuse haute - ligneuse basse - herbacée
LH-LB ligneuse haute - ligneuse basse

LH ligneuse haute dense à assez claire

herbacée

herbacée

Humidité .. regroupement de 9 classes initiales assez sec
moyen
assez humide

Bu Buxus sempervirens
Ck Quercus coccifera
CV Quercus ilex

Gs Genista scorpius
Jo Juniperus oxycedrus
Tv Thymus vulgaris

Dans les cases sont portées les espèces dominantes les plus souvent
rencontrées.

Tableau 4

Typologie des formations du causse



Les caractères déterminés à plus petite échelle (§ II.3) se re­

trouvent dans ce tableau. On note cepend~nt des situations de rencontre

entre BR et BP plus fréquentes que ne le laisse prévoir une étude sur

l'ensemble des garrigues. BR est présent partout, sauf en milieu fermé et

humide (BP - Gs et formations ligneuses).

Quercus ilex constitue l'essence ligneuse dominante dans les r&­

res bosquets qui subsistent, créant un microclimat humide, mais on trouve

également de très beaux Quercus lanuginosa au voisinage des mas, dans des

sols généralement profonds. Par ailleurs, les bords du causse (bordure

sud exceptée) comprennent en mélange les deux Chênes, constituant des

formations ligneuses parmi les plus agées du Montpelliérais. Il n'est pas

interdit de penser que le Chêne blanc puisse coexister avec le Chêne vert

sur le causse, au moins le long des dépressions et des talwegs, qui peu­

vent constituer des voies de pénétration progressive à partir des bordures.

12.2 - Caractéristiques générales des stations

20

causse

Plusieurs critères ont dicté le choix des stations sur le

présence des quatre espèces ,

proximité des deux stations, de man~ere à limiter les vari&­
tions climatiques éventuelles et réduire les déplacements
fréquents entre les deux ,

formations herbacées simples pour éviter la présence disper­
sée de ligneux bas •

La première station est dominée par Brachypodium ramosum ; elle

sera notée station R dans la suite du texte. Située sur une butte de cal­

caires durs, elle présente une micro-hétérogénéité marquée, en liaison

avec le mode de débit de la roche mère (en gros bancs, alternant avec des

couches plus tendres), le pendage géologique (plongeant) et la disposition

résultante en réseau de la couverture détritique superficielle (figure 4).

Cette micro-hétérogénéité est mise en évidence par la composi­

tion floristique des sous-unités que l'on peut distinguer:

les "poches" de sol profond (30 cm), très réduites (3-4 m2),
sont des refuges pour des espèces mésophylles'* (Achillea odor&­
ta, Phleum pratense, Trifolium campestre, Ranuneulus flabell&­
tus, Hieracium pilosella, ••• ), que l'on ne retrouve pas ailleurs
sur la station ;

les "réseaux" se distinguent des premières unités par leur

* la liste des espèces recensées dans les 2 stations au oours des 2 années
d'observation est donnée en Annexe 1.
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profondeur de terre fine beaucoup plus variable, généralement
plus faible ; ils suivent les diaclases dans la roche dure et
les zones moins pierreuses liées au calcaire marneux plus ten­
dre. Ils sont marqués par une végétation plus dense et haute
(deux ans après la mise en défens), et par la présence non ex­
clusive d'espèces telles que Bromus erectus, Festuca duriuscu­
la, Bellis silvestris, Hippocrepis comosa et moins nettement
Genista scorpius. Certaines de ces espèces se retrouvent dans
les poches précédemment décrites,

enfin, les zones très pierreuses, à faible recouvrement de vé­
gétation, où ne subsistent que T&ymus vulgaris, Sedum acre,
Bupleurum baldense, Phlomis lychnitis, Convolvulus cantabricus,
Poa bulbosa, Brac&ypodium ~ystachion, Anthyllis vulneraria, •••

Brac&ypodium ramogum est partout, ainsi que Dactylis glomerata,

la seconde espèce étant cependant beaucoup moins abondante que la premiè-

re.

La station où domine Brachypodium phoenicoides (station p) est à

50 m de la première, dont elle est séparée par une faille géologique. Si­

tuée dans une dépression (talweg) sur roche mère calcaréo-dolomitique, elle

bénéficie d'un sol profond (70 à roo cm) et le recouvrement de la végéta­

tion y est important (moins de 5 %de sol nu, avant mise en défens).

Là encore, une micro-hétérogénéité apparaît, qui semble liée au

pâturage régulièrement pratiqué avant l'installation. Les touffes de refus

(Genista scorpius surtout) sont des refuges pour certaines espèces, d'au­

tres bénéficiant des zones moins denses, plus favorables aux germinations

(thérophytes surtout).

Bromus erectus est très abondant dans la station P (2ème espèce

dominante, avec un recàuvrement de 20 à 30 %), Dactylis glomerata nettement

moins (r à 2 %de recouvrement).

Les deux stations ont un fond floristique commun important (cf.

Annexe r) à l'origine de l'expérimentation, les espèces communes ayant ce­

pendant des recouvrements différents d'une station à l'autre.

Ces deux stations nous semblent intéressantes à comparer. En ef­

fet, toutes deux ont subi l'influence du pâtura~, bien qu'avec une inten­

sité probablement différente; leur passé est cependant comparable, ce qui

ne serait pas le cas avec la majorité des stations de BP qui résultent,

dans la région des garrigues, de l'abandon des cultures.
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La composition floristique de la station R est très voisine de

celle décrite pour le Brachypodietum ramosi Br.Bl. 1924, ou association

à TIrachypodium ramosum et Phlomis lychnitis étudiée par BHARUCHA (1932).

Celle de la station P s'apparente au Brachypodietum phoenicoidis

Br.Bl. 1924, faciès à Bromus erectus, avec des différences probablement

attribuables à l' "~typisme" engendré par le pâturage.
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CHAPITRE 2

METHODES : ANALYSE CRITIQUE ET UTILISATIONS

Àprès une présentation générale de l'ensemble des mesures effec­

tuées, les méthodes utilisées pour chacun des points seront exposées en dé­

tail et analysées séparément.

2.1 - Vue d'ensemble du dispositif

Les études sont menées dans un sens essentiellement comparatif.

Une analyse modélisant le fonctionnement de chaque espèce nécessiterait un

contrôle de facteurs micrométéorologiques et des mesures physiologiques

qui ne sont pas envisagées ici.

Une première série de mesure est destinée à suivre la réaction de

quatre graminées à leur environnement abiotique: analyse de l'influence du

climat et du régime hydrique sur la production des parties végétales aé­

riennes, en utilisant les connaissances acquises sur les transferts hydri­

ques dans le système sol-plante-atmosphère.

Une seconde série a plus particulièrement trait à l'analyse de la

structure de la communauté : contribution des populations étudiées à cette

structure, impact et modalité de cette contribution (figure 5).

21.1 - Mouvements de l'eau

L'état hydrique d'une plante est la résultante entre le gain

d'eau par les racines et les pertes par transpiration. Cet état n'est pas

dissociable des fonctions physiologiques (photosynthèse et respiration) ni

de l'ensemble des facteurs environnants (climatiques, micrométéorologiques)

qui interviennent en particulier dans le contrôle de l'ouverture stomatique.

Des mesures effectuées en quelques points du trajet de l'eau per­

mettent cependant d'avoir une idée du comportement hydrique des végétaux

(cf. § 2.2).

L'identification des fonctions de transfert reliant globalement

le stock d'eau dans le sol, le pouvoir évaporant de l'atmosphère et le ré­

gime hydrique des végétaux nécessitait au minimum le contrôle des facteurs

suivants: a) mésoclimat : précipitations, températures, hygrométrie et
évaporation (mesurée à l'évaporomètre Piche,
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b) humidité

c) végétation

modifié en vue de mesures hebdomadaires). Ces
données sont recueillies dans un poste météo­
rologique situé à égale distance des deux
stations ;

volumique du sol, par strates, déterminée à
l'humidimètre neutronique (sonde à neutrons)~
Trois tubes de mesure, de l à 2 m de profon­
deur, sont installés depuis mars 1977 dans
chaque station.
Le recueil et l'exploitation des données sont
assurés par KHAL1FA (en prép.). Ces données
n'ont pu être utilisées dans le cadre de ce
travail ;

seules les parties aer1ennes ont fait l'objet
des observations suivantes :

eau dans les tissus, abordée par la techni­
que de la chambre à pression (SOHOLANDER ~
al.,1965) (cf. § 2.2) ,

surface foliaire •

21.2 - Production

Le suivi de la production a été fait à deux niveaux

niveau "communauté" : évaluation de la production nette appa.­

rente~* (§ 21.3) ,

niveau "population" : suivi de la production nette réelle~sur

des individus marqués, à travers l'apparition et la dispari­

tion des feuilles vertes (et des talles si possible), puis la

mesure de l'élongation foliaire (§ 2.3).

21-3 Phytomasse aérienne - structure

Pour rendre compte à la fois de la contribution des différentes

espèces à la phytomasse aérienne, et de la structure horizontale et verti­

cale de la communauté, une "ligne permanente" matérialisée par un fil gal­

vanisé tendu dans la végétation a été installée.

* Pour plus de détails, consulter RA}ffiAL s. (1975), par ex.

* * variation de phytomasse totale entre deux points de mesure •

...~ * somme de tous les tissus formés pendant une uni té de temps donnée :
photosynthèse apparente, ou production brute moins respiration.



Le long de cette ligne, des points sont repérés tous les 10 cm.

A chaque point, les contacts entre une aiguille fine descendue

verticalement dans la végétation et les parties végétales rencontrées,

sont comptés (P01SS0NET, 1969 ; DAGET & P01SS0NET, 1969).

La présence des espèces dans le plan vertical déterminé par

chaque segment compris entre deux points successifs est notée (GODRON

1971).

Ces observations, effectuées régulièrement, ont été ventilées,

par strates de 5 cm de hauteur, pour analyser l'évolution de la stratifi­

cation verticale.

Les organes (feuilles vertes, sèches, tiges et épis) des grami­

nées étudiées ont été distingués.

Enfin, cinq coupes mensuelles ont été réalisées en 1977 pour

établir des coefficients de correction entre données "point-quadrat" et

divers paramètres phytologiques (ROY, 1977) (cf. § 2.4).

21.4 - Organisation des mesures

Un pas général de quinze jours en période de végétation, trois

semaines à un mois en période de repos, décidé au début des observations,

a subi quelques irrégularités imputables aux intempéries et divers autres

impondérables.

Au cours du printemps et de l'été 1911, les mesures se résu­

maient à :

la lecture de la ligne permanente dans chaque station ,

la réalisation des coupes (mensuelles) ,

la mesure du potentiel hydrique des feuilles de graminées.

Depuis septembre 1977, les mesures des taux démographiques ont

été adjointes aux points précédents, et effectuées chaque semaine durant

l'automne.

Le rythme s'est espacé en hiver, puis un pas régulier de quinze

jours pour toutes les observations précédentes, auxquelles furent ajoutées

des mesures d'élongation foliaire, a été respecté de mars à fin juillet

1978.
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2.2 - Potentiel hydrique dans les feuilles

22.1 - L'eau dans la plante

221.1 - Transpiration et potentiel

La transpiration est un mal nécessaire (SAUG1ER, 1974) : les

voies d'échange des gaz (C02, 02) indispensables au métabolisme de la

plante que sont les stomates, sont aussi des voies de diffusion de la

vapeur d'eau; la plante "oscille entre la mort par inanition ou par

dessication" (LARCHER, 1975) lorsque les conditions hydriques sont défa.­

vorables.

Pour décrire l'état hydrique du végétal, on peut s'intéresser

soit à sa teneur en eau, soit à l'état énergétique de l'eau dans les

diverses parties du végétal. Pour décrire la circulation de l'eau dans

le système sol-plante-atmosphère, il est préférable de déterminer l'é­

tat énergétique (ou potentiel hydrique) de l'eau en différents points du

système, car ce sont les différences de potentiel qui sont à l'origine

des flux (BERGER, 1973 HS1AO, 1974).

CONAN (1965) identifie deux fonctions à plusieurs variables

influençant les taux de transpiration

le taux d'évaporation potentielle, dépendant d'abord de
l'environnement climatique (rayonnement, température, vites­
se du vent, humidité relative) (= fonction "demande") ,

la fonction "offre", dépendant à la fois du contenu en eau
du sol, des caractéristiques hydrauliques du sol et du vé­
gétal, et qui représente la capacité du système sol-plante
à faire parvenir l'eau aux sites d'évaporation (principale­
ment les stomates) dans la feuille.

Les r8les relatifs de ces deux fonctions dans la détermination

du taux de perte en eau par les feuilles sont notamment liés aux modalités

de réaction des stomates au potentiel de l'eau dans les feuilles (§ 221.3).

VAN DEN HONERT (1948), cité par tous les physiologistes s'inté­

ressant à la circulation de l'eau dans le système sol-plante-atmosphère,

proposait que les flux à travers ce système soient analysés par une an3­

logie électrique avec la loi d'Ohm, en raison des résistances entravant

le débit à tous les niveaux : résistance du sol aux racines et des raci-



nes aux feuilles en phase liquide, résistance des feuilles vers l'atmos­

phère en phase gazeuse, cette dernière étant la plus élevée.

Globalement, pour la plante, on peut écrire

28

= T ou f f = 'rs + RT

Le taux de transpiration 1 (débit d'eau à travers la plante)

est proportionnel à la différence de potentiel entre les feuilles ff et

le sol ~ ,et inversement proportionnel à la somme des résistances du-s
sol à l'atmosphère.

Cette analogie, qui peut se décomposer pour chaque portion de

trajet, s'applique en régime permanent, (égalité des flux d'entrée et de

sortie), mais de nombreux auteurs (\VEATHERLEY, 1963 ; BERGER, 1969

CRU1ZAT, 1972 ; HANSEN, 1974 ; ••• ) montrent qu'il n'y a plus linéarité

en régime non permanent, c'est-à-dire dans la plupart des cas : les vé­

gétaux sont, le plus souvent, soumis à des cycles de dessèchement et

d'humidification. L'existence de réservoirs (les cellules, par exemple)

jouant le r6le de "capacités" modifie la loi initiale.

Pour analyser les différentes fonctions dans la plante, il est

préférable (BERGER, 1973) de s'intéresser séparément aux différents po­

tentiels existant dans les constituants tissulaires, ceux-ci ne jouant

pas le m@me·r6le~: le potentiel hydrique dans la vascularisation est lié

à la circulation de l'eau, précisément, le potentiel des cellules (et

plus particulièrement leur potentiel de turgescence) étant lié aux fono­

tions métaboliques ayant leur siège dans les cellules (KOZLOWSK1, 1968 ;

HS1AO, 1973).

221.2 - Les composantes du potentiel

Le potentiel hydrique représente la différence entre l'énergie

de l'eau libre et celle de l'eau liée dans le système considéré (COWAN,

1965 ; BOYER, 1969). Cette quantité d'énergie,rapportée à l'unité de vo­

lume liquideJa les dimensions d'une pression (bars) qui rejoint la notion

de succion, sans modification de valeur absolue (BERGER, 1969).

Le potentiel global dans la plante se décompose en quatre ter­

mes (SLATYER, 1967 ; HS1AO, 1973 ; ••• ):
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potentiel "de pression", intégrant les effets de turgescence
ou de frictions (somme des produits des flux partiels par les
résistances partielles) ,

potentiel osmotique imputable aux substances dissoutes ,

potentiel matriciel, intégrant les phénomènes physiques ré­
gissant "l'arrangement" de l'eau dans le système (tension su­
perficielle, capillarité, forces d'attraction liant les molé­
cules d'eau aux substances colloïdales) ,

- potentiel de gravité.

Ces composantes n'ont pas la même importance relative dans les

différents constituants tissulaires pour un même potentiel global, la

composante osmotique sera faible dans les vaisseaux du xylème (moins de

la %de potentiel global), très élevée dans la cellule ; les potentiels

matriciels et de gravité sont en général négligés (BOYER, 1969), car très

faibles devant les autres.

221.3 - La régulation

Lorsque la fonction "offre" du sol diminue, la demande ne var­

riant pas, la plante est contrainte d'exercer une régulation biologique

sur les phénomènes purement physiques du transport de l'eau.

Cette régulation peut se faire à deux niveaux.

Pour la cellule, il peut y avoir modification de la composante

osmotique pour maintenir la pression de turgescence, essentielle au fonc­

tionnement cellulaire (OATES, 1968 ; RED~UUf , 1976 ; MAXvŒLL, 1977).

Pour l'ensemble de la feuille, il y a régulation de l'ouverture

stomatique, diminuant ou arrêtant complètement la transpiration, à partir

d'un certain niveau de potentiel.

Le seuil de réponse, la rapidité et l'efficacité de régulation

stomatique varient suivant les espèces et leurs degrés d'adaptation à

leurs habitats.

Ces mêmes données peuvent varier pour un même individu en fonc­

tion de la position et de l'~e de ses feuilles.

La mise en évidence de la résistance au niveau des stomates

peut être faite directement par mesure du degré d'ouverture des stomates



(cf. BERGER, 1973), soit indirectement par observation des courbes jour­

nalières de transpiration ou de potentiel : lorsque le taux de transpi­

ration n'augmente plus en fonction de la demande évaporatrice, il y a

intervention de la régulation stomatique (fieures 6 a et b).

Lorsque le déficit devient trop important, seule persiste la

transpiration cuticulaire, les stomates ne s'ouvrant plus. Celle-ci peut

être importante (3 %de la transpiration totale pour un conifère, et jus­

qu'à 32 %pour une herbacée sciaphile (LARCHER, 1975)), et faire l'objet

d'une régulation (de PARCEVAUX, 1972 ; SLAV1CK, 1974), par imperméabili­

sation de la cuticule.

La faculté qu'ont certaines espèces d'enrouler leurs feuilles

(Stipa tenacissima peut réduire de 60 %sa transpiration par ce moyen ,

LARCHER, 1975) ou de les perdre en période de sécheresse (Spartium sp.,

Cytisus sp., ••• ), constitue un aspect de la régulation à long terme des

pertes en eau.

221.4 - Conclusion

Le potentiel hydrique dans les feuilles est un indicateur pré­

cieux du comportement hydrique de la plante : les évolutions journalières

et saisonnières du potentiel résultent de l'intégration par le végétal

des conditions hydriques de son environnement. L'aptitude à maintenir un

état hydrique satisfaisant par régulation de l'ouverture stomatique va­

rie suivant les espèces et permet donc de différencier leurs comporte­

ments.

L'établissement des courbes du potentiel en fonction de la ré­

sistance stomatique permet de déceler le seuil de réponse aux déficits

hydriques pour différentes espèces, mais exige les mesures simultanées

de Ef et de I s ' résistance stomatique.

Dans le présent travail, seules les évolutions journalières et

saisonnières de ~f ont été suivies, pour mettre en évidence des différen­

ces de comportement entre les quatre graminées, sans préjuger des moda­

lités de régulation stomatique des espèces. On peut cependant poser que

des différences entre les variations relatives du potentiel dans les

feuilles de deux espèces, proviennent de différences de régulation.
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22.2 - L'instrument de mesure la chambre à pression

L'appareil de mesure du potentiel dans les feuilles résulte d'une

idée orieinale de DIXON (DIXON, 1914, in RITCHIE & HINCKLEY, 1975), reprise

et modifiée par SCHOLANDER et al.(1965) (figure 7).

Le principe en est relativement simple : dans un organe excisé,

la sève, primitivement sous tension dans le xylème, disparait à l'intérieur

des tissus en raison de la rupture soudaine de la colonne d'eau ininterrom­

pue qui existait avant excision. En appliquant progressivement la pression

nécessaire (et suffisante) pour faire réapparaitre la sève à la surface de

la section, on obtient une mesure du potentiel existant dans le xylème.

Les fondements théoriques, confirmés par WARING & CLEARY (1967),

furent suivis de diverses comparaisons avec d'autres méthodes de mesure

du potentiel (psychrométrie, abaissement du point de congélation des tis­

sus, ••• ). Il apparut que la chambre à pression n'exprimait que les com­

posantes "pression" et "gravité" (BOYER, 1967), à l'exclusion des poten­

tiels matriciels et osmotiques (cf. § 221.2), cependant faibles devant les

premiers dans le xylème (BOYER, 1969). Le potentiel gravitationnel étant

négligeable pour les graminées, il résulte que les valeurs obtenues par la

technique de la chambre à pression constituent une mesure du potentiel de

pression (E
f

) des vaisseaux du xylème. Il conviendrait de tenir compte de ~,

composante osmotique, si oelle-ci était particulièrement importante dans

la vascularisation (conditions salines, par exemple).

Les avantages de la méthode sont la rapidité de la mesure et la

maniabilité de l'instrument, facilement transportable et utilisable en

toutes conditions.

L'inconvénient majeur de cette méthode est qu'elle ne permet pas

directement la mesure d'autre potentiel que celui du xylème; pour une ap­

proche plus fine du fonctionnement de la plante, il faudrait y adjoindre

des mesures du potentiel cellulaire.

22.3 - Utilisations

L'étude du comportement hydrique a été faite sur des bases

journalières et saisonnières.



223.1 - Etudes journalières

2231.1 - Courbes journalières

On peut estimer que les variations journalières de l'humidité

volumique du sol et celles du couvert végétal sont négligeables : pour

une journée donnée, les courbes de potentiel hydrique ne dépendront que

des facteurs climatiques (demande) (ELFV1NG et al., 1972).

Le but de ces courbes est double :

comparer, entre espèces, les modalités d'augmentation mati­
nale du potentiel ,

déterminer le seuil à partir duquel une augmentation de la
demande évaporatrice ne provoque plus d'augmentation corres­
pondante du potentiel*.

La réalisation de ces courbes n'est cependant pas facile in

situ. En premier lieu, les journées avec passages nuageux sont à pros­

crire, car le seuil peut alors échapper à l'observation, le maximum

journalier pouvant intervenir à n'importe quelle heure de la journée

(HAAS & DODD, 1972).

De plus, on ne peut s'intéresser qu'à une seule espèce à la

fois : le pas de mesure journalier, imposé par le suivi de plusieurs

espèces (trois dans chaque station, dans l'étude présente) et les répé­

titions nécessaires à chaque point de mesure (cinq en moyenne), est de

l'ordre de 45 mn, trop grand pour appréhender précisement les phénomè­

nes de stabilisation du potentiel (cf.résultats, Chapitre 3).

Pour essayer de compléter ces informations, des courbes de

"cinétique de récupération hydrique" ont été réa.lisées.

2231.2 - Cinétique de récupération hy­
drique

La technique consiste à simuler la cinétique de rééquilibra­

ge nocturne entre les potentiels de la plante et du sol, d'une manière

* Les valeurs Pf étant négatives, il faudrait parler de diminution
quand le potentiel passe de -15 à -20 bars. Il a semblé plus "per­
ceptible" de raisonner en valeurs absolues : on parlera donc d'aug­
mentation du potentiel (du déficit) entre -15 et -20 bars.

32



3

beaucoup moins progressive que durant le processus naturel, en interrom­

pant brusquement la transpiration par pose d'une enceinte opaque et hu­

midifiée sur la végétation (BOYER, 1969 ; SEDGLEY et al., 1973 ; BENA­

~1ARA, 1976) : la demande évaporatrice étant nulle, ainsi que la lumino­

sité, le potentiel de la plante tend à s'équilibrer avec celui du sol,

selon une cinétique que l'on peut suivre en prélevant des échantillons

à intervalles réguliers sous l'enceinte.

Les courbes obtenues dépendent à la fois de la vitesse de réac­

tion des espèces aux brusques variations climatiques, et de la disponibi­

lité en eau du sol.

On peut ainsi observer, pour une même journée, des différences

entre les espèces étudiées et, pour une même espèce, des différences de

réaction en fonction du point de départ de la cinétique (généralement

~, le potentiel maximum atteint dans la journée) et du point final

(asymptotique) Pmin.

223.2 - Etudes saisonnières

Mentionnons tout d'abord les courbes journalières précédemment

citées, dont l'allure évolue avec les conditions d' "offre" et de "de­

mande" saisonnières : la comparaison des courbes réalisées dans diffé­

rentes conditions constitue un indice du comportement.

Deux points de ces courbes retiennent notre attention pour les

études saisonnières: l'évolution des points minimaux (~) et maximaux

(Pmax).

BERGER (1969), en étudiant les relations potentiel-débit (taux

de transpiration), propose que l'on apprécie la valeur moyenne du poten­

tiel dans la rhizosphère, lorsque le système est en équilibre (rééquili­

brage nocturne des potentiels dans le système sol-plante), en extrapo­

lant les courbes à valeur nulle du débit: c'est-à-dire que Pmin, repré­

sentant l'état d'équilibre de la plante avec le sol, refléterait le po­

tentiel hydrique du sol au niveau des racines.

ELFVING et al. (1972), KLEPPER (1973), ~lBERT (1977) estiment

cependant qu'il n'y a jamais équivalence entre~ et f s (potentiel dans

le sol) la nuit, en raison,soit des pertes cuticulaires, soit d'une crois­

sance nocturne utilisant l'eau et créant un flux, m@me faible.
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Quoiqu'il en soit, Pmin constitue la valeur de base journalière

reflètant l'état hydrique de la plante avant transpiration (R1TCH1E &

HINCKLEY, 1975), et évolue, saisonnièrement, avec le potentiel de l'eau

dans le sol.

Pmin doit être mesuré à transpiration nulle, mais aussi lorsque

la plante a pu équilibrer son potentiel avec celui du sol. C'est donc le

matin, avant le lever du soleil, que doit se faire la mesure. Le plus sou­

vent, Pmin était mesuré sous enceinte posée la veille, ce qui permettait

de retarder le début de la transpiration.

Pmax était mesuré aux heures les plus chaudes de la journée,

entre 13h et 15h généralement.

Un évaporomètre Piche et un solarimètre, installés durant les

mesures de Pf, étaient relevés à intervalles réguliers pour préciser les

conditions climatiques du jour de mesure.

223.3 - L'échantillonnage

C'est le problème majeur des études in situ. L'hétérogénéité

est assez importante pour qu'il soit envisageable de cartographier les

stations (station R surtout), par la simple mesure de Pf (~ ou ~).

Cependant, pour un même élément de station, la variabilité des

mesures est déjà importante, même en minimisant les sources d'erreurs :

- choix d'un temps constant minimum de quinze secondes entre
le prélèvement et le début de la mesure ,

-1application d'un débit de pression constant de 0,5 bar·s
durant la mesure ,

- rapport partie interne - partie externe de l'échantillon
dans la chambre à peu près constant (cf. R1TCH1E & HINCKLEY,
1975) •

M@me en prélevant toujours les feuilles de même rang (dernière

feuille apparue, adulte), il n'en reste pas moins que

ces feuilles n'ont pas forcément le même âge ; ceci est vrai
notamment en début de saison de végétation : la dernière
feuille adulte peut dater d'avant la période de repos ou de
la veille, suivant les talles;

- les pieds auxquels elles appartiennent n'ont ni le même âge,
ni la même importance (nombre de talles, nombre de feuilles,
taille des feuilles).
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Ces difficultés, moins évidentes lorsqu'on a affaire à des

plants repiqués ou semés, sont à l'origine de variations importantes,

augmentant d'ailleurs avec les valeurs de Pf (ainsi que l'ont égale­

ment constaté a~AS & DODD, 1972), et pouvant atteindre quatre à cinq

bars pour des points de mesure à deux minutes d'intervalle au même

endroit, pour des valeurs de potentiel de l'ordre de vingt bars.

Dernier problème, celui posé par Brachypodium ramosum : la

taille de ses feuilles et de ses rameaux n'autorise pas une mesure in­

dividuelle des organes. On est donc obligé d'opérer sur des talles en­

tières, ce qui rend encore plus difficile la comparaison entre espèces.

En conséquence, ce sont les variations relatives qui forme­

ront la source principale des comparaisons des comportements hydriques

des graminées.

2.3 - Production

23.1 - Populations et production

La production par des individus d'une population, sans être

une fin en soi, constitue une variable comportementale: elle exprime

la faculté de l'espèce à utiliser les ressources du milieu et à inté­

grer la variation des conditions de ce milieu.

Les modalités de la production sont différentes suivant les

espèces, déterminées en grande partie par les modalités de reproduc­

tion : la "finalité" des annuelles est d'abord la production des grai­

nes, seule manière d'assurer la pérennité de l'espèce dans un milieu

donné. Les conditions de germination variant dans l'espace et dans le

temps, seules la multiplication et la dissémination d'un grand nombre

de graines peuvent être à l'origine de quelques individus qui devront

recommencer le même processus.

Les plantes pérennes à l'intérieur d'une communauté donnée,

peuvent procéder par reproduction végétative, et accrottre ainsi leur

occupation spatiale, aussi bien que par dissémination de semences, se­

lon les conditions de milieu et les espèces. Si plusieurs espèces pé­
rennes se trouvent en un même lieu, une compétition va s'engager pour



l'occupation territoriale et l'accès aux ressources (eau, éléments nu­

tritifs, C02, lumière, ••• ).

Pour conserver sa place dans la communauté, chaque espèce doit

valoriser les ressources du milieu au mieux de ses capacités génétiques

et physiologiques.

Le poids de matière sèche par unité de surface (foliaire, ou

de sol) n'est plus en soi l'indication essentielle de l'adaptation de

l'espèce à son milieu. Pour l'espèce, ce sont les modalités de sa survie

et de son extension dans un milieu donné, entre autres les taux démogr~

phiques des populations qui la représentent, qui apparaîtront significa­

tives.

L'analyse démographique de populations d'organes, développée

par HARPER & WHITE (1964), permet d'aller plus loin dans la compréhen­

sion des mécanismes qui contrôlent, limitent,ou réeulent la taille d'une

population (d'individus) dans une communauté, que le "simple" énoncé du

nombre de grammes de matière sèche produits. Pour ces auteurs, "les taux

de naissance et de mort peuvent survenir à n'importe quel niveau de l'or­

ganisation de la population. La mort peut être celle d'une plante entiè­

re, ou d'une partie : feuille, talle, pied, racine ou radicelle. Les

stress environnementaux peuvent affecter à la fois les taux de mortali­

té et de natalité à n'importe quel niveau démographique."

BAZZAZ & HARPER (1977) soulignent que "comme tout organisme

d'une population plus "classique" (individu d'une population animale,

par exemple), une feuille a un cycle de vie naissance, phase juvénile

dépendante, phase adulte, sénescence et mort. La population de feuilles,

à n'importe quel moment, résulte d'un bilan entre les naissances et les

morts" •

Chaque feuille a une espérance de vie dépendant de sa date de

naissance, un taux d'activité variant avec l'âge: les feuilles présen­

tes à une époque peuvent avoir des tailles différentes de celles pré­

sentes à une autre époque. Enfin, chaque feuille contribue à la produc­

tion (d'autres feuilles, d'autres talles, ou d'organes de reproduction)

de la plante entière.

Il a semblé intéressant, dans l'étude présente, d'utiliser

des éléments de cette analyse démographique appliquée à un niveau d'or-
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ganisation (population de feuilles essentiellement) pour essayer de dif­

férencier les stratégies des quatre espèces qui sont comparées ici.

23.2 - Quelques problèmes

On a vu (§ 112.1) ~u'il était extrêmement difficile de distin­

guer, pour les graminées, les individus in situ. Exceptées quelques touf­

fes isolées de DG et BE, on ne peut être certain que de la détermination

des talles, encore que l'ambiguïté persiste à ce niveau chez les deux

Brachypodium. Pour BP, en effet, il arrive qu'il soit difficile de ratta­

cher une feuille à l'unité qui l'a produite, dans les touffes denses.

Pour BR, les tiges, rameuses dès la base, s'apparentent mal à la notion

classique de talle; par convention, une talle de BR sera toute unité

distincte au niveau du sol, les sous-unités s'insérant au-dessus de ce

niveau étant appelées rameaux.

Pour les raisons énoncées ci-dessus, le suivi du tallage pose

des problèmes d'observations. Pour les deux Brachypodium, on ne peut es­

pérer suivre l'apparition de talles primaires, secondaires ••• , à partir

d'une talle initiale. Il ne reste que deux solutions:

• couper au niveau du sol un nombre suffisant d'échantillons,

eux-m@mes de taille suffisante, puis trier et compter le nombre de tal­

les des graminées ainsi séparées. La technique a été jugée inutilisable

ici, pour plusieurs raisons:

faute d'un très grand soin lors de la coupe, on ne retrou­
ve souvent que des feuilles ou des rameaux isolés ,

la méthode étant destructive, il est difficile de détermi­
ner, entre deux époques différentes, la part du tallage de
celle de la variabilité stationnelle, à moins de prélever
un très grand nombre d'échantillons ,

les expériences de ce type, réalisées au printemps 1977
(cf. § 2.4, et ROY, 1977), demandent beaucoup de temps
et exigent la mobilisation d'un grand nombre de personnes,;

• compter, in situ, et régulièrement, le nombre de talles sur

un grand nombre d'échantillons repérés sur le terrain. La méthode, tes­

tée en septembre 1977, s'est avérée décourageante,

par le temps qu'elle exige ,

par les perturbations qu'entra!ne inévitablement la manipu­
lation répétée de la végétation en place, perturbation très



importante dans la station P, où l'impact de l'opérateur
devient très vite facteur du milieu.

Il a donc fallu abandonner, pour cette étude, le suivi direct

de la dynamique du tallage, au moins pour les deux Brachypodium.

Pour Dactylis glomerata et Bromus erectus, le suivi du tallage

a pu être fait à partir de talles initiales. Cependant, là aussi les dif­

ficultés surviennent: dans un anneau de l cm de diamètre, on a pu comp­

ter jusqu'à 20 talles "minuscules", ce qui rend le dénombrement fastidieux

et incertain. (L'échantillon voisin peut ne produire qu'une ou deux talles

dans le même temps).

Ces essais successifs ont finalement conduit à opérer à deux

niveaux

au niveau stationnel, utilisation des données recueillies par
la lecture des points-quadrats, pour une estimation très géné­
rale des variations de phytomasse ,

au niveau "population", mesure des taux démographiques (taux
de naissance, de mort, et taux nets résultants, exprimés pour
l 000 échantillons initiaux) et des taux de croissance des
feuilles.

La confrontation des estimations de phytomasse aérienne présen­

te à un instant donné est censée fournir des précisions sur les phénomè­

nes non pris en compte par la seule analyse des populations de feuilles

(tallage et germination). La précision atteinte par les deux niveaux d'é­

tude exige cependant une grande prudence lors de l'interprétation.

23.3 - Méthodes retenues

Les méthodes concernant l'estimation des flux de matière sont

simples dans leur principe. Il suffit de marquer sur un échantillon (tal­

le ou groupe de talles) toutes les feuilles apparaissant entre deux pé­

riodes d'observation.

Une vingtaine de talles de chaque graminée (BR, DG et BE en

station R ; BP, DG et BE en station p) ont été repérées, au hasard le

long de la ligne permanente. (Notons dès à présent que "le hasard fit

bien les choses", puisqu'aucun éohantillon ne fut marqué sous les touf­

fes épineuses de Genista scorpius).
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Les feuilles vertes, présentes au temps t , fUrent marquées d'un
o

point à l'encre de Chine (l'utilisation de feutres indélébiles s'est avé-

rée délicate : effets toxiques sur les feuilles, et marques trop importan­

tes, en particulier pour les feuilles de BR), et dénombrées.

Si no est le nombre de feuilles d'une talle, il suffit de connat­

tre, lors de l'observation suivante, le nouveau nombre de feuilles total,

nI' et ao- I' nombre de feuilles nouvelles (non marquées), pour déduire le

nombre de feuilles "disparues", c'est-à-dire desséchées,

La chute des feuilles sèches n'a pas été prise en compte au cours

de cette étude, mais peut être envisagée.

Lorsque plusieurs feuilles apparaissent sur une même talle entre

deux observations, il suffit de marquer la plus jeune afin de repérer les

apparitions ultérieures.

Les feuilles émergentes sont trop jeunes pour être marquées sans

dommage (il ne semble pas que ce soit une question de taille, puisque les

feuilles adultes de BR, qui peuvent être marquées sans risque, ont les mê­

mes dimensions que les "initiales" des autres espèces, qui peuvent en mou­

rir). Les initiales sont donc notées "i", mais non marquées à l'encre.

Enfin, le nombre de talles apparaissant ou disparaissant de l'é­

chantillon (pour DG et BE) est également enregistré.

Il a paru intéressant par la suite d'adjoindre des mesures de

surfaces foliaires, pour établir des comparaisons plus étroites entre les

comportements des différentes espèces,et des espèces communes aux deux

stations.

La longueur des feuilles fUt donc mesurée à l'aide d'un double

décimètre, à chaque époque d'observation: longueur totale, de l'inser­

tion sur la tige à la pointe du limbe, et longueur verte de chacune des

feuilles. (Les mesures de largeur et de surface exactes ont été faites

par ailleurs (cf. § 2.4, et ROY, 1977).

Notons enfin que :

la prédation animale est un phénomène important, surtout aux
dépends de DG. Son influence sur les taux de disparition et
de production de feuilles ne peut être négligée.



à partir d'échantillons initiaux, dont la taille est ajustée
à un temps de mesure raisonnable, on arrive à des tailles
d'échantillons triples ou quadruples en relativement peu de
temps durant les saisons de végétation.
Le sous-échantillonnage représente alors une perte d'infor­
mation, puisque l'on perd l'avantage d'étudier une popula­
tion dont on connaît exactement la structure d'âge.

L'exploitation des résultats s(~est faite en s 'intéressant sépa­

rement aux populations de feuilles et aux populations de talles (nombre

et surface de feuilles par talle).

2.4 - Phyiomasse aérienne - structure

Les méthodes présentées jusqu'ici permettent l'analyse fine de

quelques aspects du fonctionnement et de la régulation au niveau des or­

ganes ou des individus, mais n'autorisent pas, ou peu, l'extrapolation à

l'ensemble de la population des espèces étudiées; en particulier, le

tallage et les germinations ne sont pas pris en compte.

De plus, pour appréhender la place des espèces étudiées dans la

communauté, il est nécessaire d'étudier la structure de celle-ci, c'est-à
•dire l'arrangement spatial des différents éléments qui composent la vé-

gétation de la communauté" (roRSBERG, 1967 in DAGET et al., 1974) : str~

tification, distribution spatiale, abondance de chaque espèce. L'aspect

~amique de cet arrangement est essentiel en ce qui concerne les deux

communautés étudiées, puisque la mise en défens soudaine constitue un

facteur exogène modifiant l'équilibre éventuel existant sous la pression

du pâturage.

Les méthodes employées pour recueillir les données sur la phy­

tomasse aérienne des différentes espèces, la structure des populations

des quatre graminées et la structure de la communauté, ont été évoquées

au § 2103 : elles résu1te.nt d'une combinaison entre la méthode "point­

quadrat" et la méthode d'observation sous segment.

24. l - Point-guadrat

Le principe des points-quadrats a été largement utilisé, et la

méthode modifiée depuis les premières applications par LEVY & ~~DDEN

(1933). Un point est matérialisé par une aiguille fine (ou une génératrice
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de oette aiguille) desoendue vertioalement dans la végétation , les oon­

tacts aveo les parties végétales renoontrées sont observés. Le nombre de

contaots enregistrés pour une espèoe, lorsque l'opération est répétée un

grand nombre de fois, est proportionnel au recouvrement (si l'on oompte

un seul contact par espèce et par point) ou à. l' "encombrement spatial",

(en détaillant tous les oontacts d'une espèce en un meme point).

La méthode fut utilisée pour estimer la phytomasse aérienne

(HANSON , 1934 ; ARNY & SCHMIDT, 1941 ; DREW, 1944 ; POISSONET P.et J.,
1969), l'indice foliaire (THOMAS & LAZENBY, 1968), la struoture du feuil­

~ (SPEDDING & LARGE, 1957 ; WARREN WILSON, I963a, 1965). La précision

atteinte en fonction de l'épaisseur de l'aiguille, du nombre de points,

de leurs espaoements, fut étudiée par de nombreux auteurs (GOODALL, 1953;

WARREN WILSON, 1963b ; RADCLIFFE & MOUNTIER, 1964 ; FISSER & VANDYNE,

1966 ; POISSONET P.et J., 1969 ; ROTHERY, 1973).

Une ligne permanente, installée dans ohaque station, matériali­

sée par un fil rigide, f'ut l'objet d'observations régulières "points­

quadrats" durant seize mois. Deux oents oinquante six points étaient en­

registrés en station R, cent en station P, de manière à. obtenir près de

oent points de contact avec l'espèce dominante. L'espacement des points,

égal à 10 om, a semblé @tre la maille oommune aux deux stations, susoep-
r •

tible de refléter le "grain" de la végétation. Une maille de 4 cm, ordi-

nairement utilisée en prairie dense (DAGET & P01SSONET, 1969 ; GODRON et al.

1970 ) aurait pu etre adaptée pour la station P. Mais l'hétérogénéité

in!tiale liée au p~turage et aux touffes de Genista scorpius a orienté

le choix vers un allongement de la ligne par aooroissement de la maille

(10 om, au lieu de 4 om).

Lors de la leoture, les contaots de ohaque espèoe sont notés

séparément, et les organes (feuilles vertes, sèches, tiges et organes

floraux) des 4 graminées,distingués.

24.2 - Etalonnage : les ooupes

Le nombre de oontacts obtenus par une espèoe donnée est un ré­

sultat brut: il est néoessaire d'analyser les relations entre cette

donnée et les paramètres que l'on veut quantifier.
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Ce travail préalable fut réalisé aveo l'effioaoe et enthousi­

aste oollaboration de ROY (1977) au oours du printemps et de l'été 1911.

Il s'est oonorétisé par un mémoire dont les résultats seront utilisés

ioi. Cinq "ooupes" furent réalisées, d'avril à aoftt 1977.

Une "ooupe", dans une station, se déoomposait en

- installation et leoture de 3 lignes de 100 pointe--quadrats,
perpendiculairement à la ligne permanente ;

- ooupe au ras du sol, à l'aide d'une tondeuse à moutons éleo­
trique, sous ohaque ligne préalablement "lue". On obtient
ainsi trois éohantillons de (10 x 0,06 m), soit 1,8 m2 par
"ooupe" ;

- tri des espèoes ; ont été distinguées lors d'un premier tri

• les graminées étudiées ,
• les autres graminées ,
• les oomposées ,
• les papilionacées herbaoées ,
• Genista soorpius et Thymus vulgaris ,
• les autres espèoes, oatégorie "diverses" •

La justifioation du ohoix des oatégories repose sur le port
général des espèoes de ohaque oatégorie : érigé ohez les
graminées, en rosette puis tige norale érigée ohez les oom­
posées ••• La néoessité de séparer les ligneux des herbaoées
est impérative, en raison des différenoes de densité du mar­
tériel ;

- tri, sur un soue-éohantillon, des organes (feuilles vertes,
feuilles sèohes, gaines et tiges, organes noraux oomptés à
partir de la dernière feuille) de ohaque graminée ; oompta.­
ge des feuilles vertes ;

- séohage à l'étuve (48 h à 80°C), puis pesée de tous les é­
ohantillons ainsi obtenus •

De plus, la mesure des dimensions des feuilles vertes débutait

lors de la ooupe 1 prélèvement des éohantillons sur les lignes de ooupe,

et photographie immédiate, pour éviter tout enroulement. Les oliohés, a.­

grandis au besoin, étaient ensuite mesurés à l'aide d'un planimètre op­

tique. Les feuilles photographiées d'une même talle étaient oonservées,

séohées et pesées ensemble.

Ces ooupes demandent beauooup de temps et de partioipants

(ROY a estimé à 62 heures. homme le temps néoessaire à la réalisation de

la totalité du programme, à oondition de ne trier que le quart de ohaque

éohantillon, soit 124 heures-homme pour les deux stations-).

* Dans oes oonditions, la perte de documents oonoernant 3 ooupes, rendant
inexploitable la quasi-totalité des données, apparatt oomme une sorte
de petite oatastrophe.
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Elles sont oependant absolument néoessaires 1 les corrélations

établies (Annexe 2.") entre les oontributions spécifiques à la phytomasse

épigée (C.S.M.) et les oontributions spécifiques au nombre total de oon­

taots enregistrés (C.S.C.) sont très variables suivant les espèces. D'une

manière générale, les corrélations sont d'autant moins bonnes que les ob­

servations sont plus fines.

Ainsi, on obtient des relations de la forme Y = X entre C.S.C.

et C.S.M., avec des ooefficients de corrélation de 0,91 à 0,98 lorsq~e

l'on s'adresse à la totalité du matériel échantillonné. Le rapport ~

(F = C.S.M. / C.S.C.) prend des valeurs voisines de 1, si l'on s'intéres­

se globalement aux espèoes "abondantes" (par ex. BR et BP), avec des in­

tervalles de confianoe de l'ordre de 0,40. Mais pour les espèces peu a.­

bondantes (ex. DG en station RIF = 1,77 ± 5,32), les chiffres parais­

sent diffioi1ement utilisables.

ROY (1977) termine son analyse en estimant nécessaire de tra.­

vailler en valeurs relatives, et de ne pas vouloir appréhender des uni­

tés biologiques trop simples.

Dans la présente étude, seules les évolutions relatives des

nombres de oontacts enregistrés sur la ligne permanente seront analysées.

24.3 - structure

L'emploi de la méthode "point-quadrat" ne permet pas de reoen­

ser la totalité des espèoes d'une station. JOFFRE (1976) évalue à 50 %
la proportion moyenne d'espèces rencontrées en formation herbaoée médi­

terranéenne par la lecture de 100 points-quadrats. GODRON et al. (1970),

résumant les études comparatives de diverses méthodes d'analyse de la

végétation, estiment que 4 000 observations de points sont nécessaires

pour recenser la totalité des espèces d'un herbage dense.

De plus, la méthode se prête mal à l'analyse de 1 'hétérogé­

néité stationne11e : l'aiguille peut "éviter" les touffes d'une espèoe

pour toucher un peu plus loin sur la ligne un individu isolé. On ne

peut attendre de préoision que d'un très grand nombre d'observations

ponotue11es mais disoontinues, bien que DAGET (1978) estime possible

d'analyser la distribution spatiale des espèces à partir de la 1eoture

soigneuse d'une ligne de 100 points-quadrats.



r '

r '

r '
1
1

l

Dans la présente étude, on a fait appel à des observations

"soue-segment" (GODRON, 1966, 1968, 1971) z la présenoe des espèoes

est observée dans le plan vertioal déterminé par le segment joignant

deux points oonséoutifs. La méthode surestime les fréquenoes, mais

offre une oontinuité qui fait défaut à l'observation ponotuelle.

La struoture vertioale a été appréhendée en distinguant des

strates de 5 om, lors de la leoture de la ligne permanente (points­

quadrats et segments).

La hauteur maximale de la végétation, ainsi que l'espèoe for­

mant le "to!t", était également notée à ohaque segment.

Seuls quelques aspeots de la distribution spatiale et de la

stratifioation ont pu @tre exploités dans le oadre de oe travail, mais

les données, recueillies régulièrement durant les observations, se prê­

teraient à des analyses beauooup plus détaillées de la struoture des

deux oommunautés étudi ées.
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CHAPITRE 3

LE POTENTIEL HYDRIQUE FOLIAIRE

3.1 - Courbes journalières

31.1 - Réalisation

Les courbes de transpiration journalières présentant des diffé­

rences nettes suivant les conditions hydriques du milieu (cf.figure 6a),

on peut attendre une évolution similaire des courbes journalières du po­

tentiel hydrique foliaire, lorsqu'il y a dégradation des conditions d'of­

fre en eau: c'est cette évolution théorique, représentée figure 8, que,

dans un premier temps, on a cherché à mettre en évidence pour les grauli­

nées qui nous intéressent • Les espèces étudiées répondent-e11es toutes

à ce schéma qui implique une régulation de plus en plus sévère des per­

tes en eau, lorsque l'on passe de la courbe 1 à la courbe 5 (figure 8) ?

Répondre à cette question nécessite l'établissement de nom­

breuses courbes journalières, à différentes périodes de l'année, et, si

possible, le même jour, pour toutes les espèces.

Cependant, les problèmes posés par l'établissement de ces cour­

bes ont été évoqués dans la présentation des méthcdes (§ 22.3).

La courbe de la figure 9, réalisée pour une seule espèce (BR),

avec un point de mesure toutes les cinq minutes environ, illustre ces

diffi cul tés

- très grande dispersion des résul tats, surtout durant l' aug­
mentation des valeurs du potentiel (résultats variant de -12
à -20 bars, vers 11 h) : c'est prinoipa1ement lors des fluo­
tuations de Pf que se manifeste la variabilité entre indivi­
dus, les extr@mes (~ et~) donnant généralement des
écart s à la moyenne moins grands.
cette constatation est valable pour toutes les espèoes, à
toutes les périodes de mesure ;

- influence d'un passage nuageux sur les valeurs du potentiel:
la diminution soudaine du rayonnement (et de l'évaporation)
intervenant, alors que le potentiel hydrique est maximal,
provoque une chute assez brutale de celui-ci, diversement
ressentie suivant les zones d'échantillonnage ("Z.S", zone
"sèohe" et "Z.H" zone "humide", correspondant aux zones pier­
reuses et aux "poches" , § 12.2).
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Cette courbe est réalisée début mars, à une époque où le stoOk

d'eau dans le sol est élevé, et la demande évaporatrice encore faible :

on note oependant des valeurs de~ élevées, stabilisées autour de -18

bars dès Il heures.

31.2 - Comparaisons de courbes

Pour comparer les variations relatives du potentiel des espèces

étudiées dans les deux stations, il est nécessaire d'alterner les mesures,

ce qui diminue le nombre de points pour chaque courbe. Il est alors dif­

ficile de corréler les facteurs climatiques et les réponses correspondan­

tes du potentiel.

Les oourbes du Il.05.77 (figure 10a), réalisées par temps clair,

mettent en évidence la stabilisation du potentiel, intervenant entre 11h00

et 15h00 pour toutes les espèces, malgré l'augmentation régulière du

rayonnement global (excepté une diminution vers 11h00, sans effet enregis­

tré sur les valeurs de !!) et de l'évaporation. Les valeurs atteintes sont

peu différentes pour BE et DG (-20 bars), légèrement supérieures en st&­

tion R. BP et BR ont des valeurs maximales identiques, inférieures aux

deux autres espèces.

les

sont

qu'en station R, la

Ce ne

à comparer) que

au moins pour BE

cependant pas tant les valeurs absolues (difficiles

cinétiques matinales, qui sont significatives ici

et DG, le potentiel augmente moins vite en station P

stabilisation intervenant légèrement plus tard.

Le phénomène est encore plus net sur les courbes réalisées le

15.06.77 (figure lOb) : la journée de mesure était oaractérisée par un

temps très couvert le matin, se dégageant en fin de matinée. Le retard

accusé dans l'augmentation des valeurs du potentiel des espèces de la sta­

tion P est très net, bien que les valeurs atteintes au "palier" soient

identiques dans les deux stations.

Deux points de vue doivent 8tre envisagés, pour tenter d'inte~

préter cet effet stationnel :

d'une part, le recouvrement de végétation, plus important en
station P qu'en station R (cf. Chapitre 6), doit entra!ner
une consommation d'eau aoorue, dont l'effet devrait 8tre une
augmentation du déficit hydrique pour les espèces de la st&­
tion P.



L'approvisionnement en eau (précipitations) a été oontinu et
régulier durant le printemps 1977, et les valeurs maximales
atteintes par le potentiel sont très voisines pour les espè­
ces appartenant aux deux communautés (BE et DG) : il ne faut
cependant pas exclure une disponibilité en eau inférieure en
station R à celle de la station P, qui aurait pour effet de
compenser les différences de consommation d'eau, en équili­
brant les valeurs dans les deux stations ;

d'autre part, ce recouvrement, cet encombrement spatial im­
portant en station P, ont certainement pour conséquence la
création d'un mioroclimat (cf. TURITZIN, 1978) favorable à
une diminution de la consommation d'eau: en particulier en
cas de rayonnement très faible (cas de la matinée du 15.06.
77), les différences entre les deux stations sont accentuées,
ce qui peut aussi expliquer le retard observé dans l'augmen­
tation matinale du potentiel foliaire des espèces de la sta­
tion P.

A partir de ces premières observations, qui seront reprises,

oomplétées et discutées par la suite, on peut proposer cette double ca­

ractéristique de la modalité de subsistanoe des espèces en station P :
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mais

offre importante des ressources en eau et demande plus atté­
nuée,

répartition de ces ressources entre un nombre plus élevé
d'individus plus grands qu'en station R (cf.chapitres 4 et 5).

31.3 - Variations saisonnières des courbes journalières

Sur la figure Il (a-f) ont été reportées les courbes réalisées

à différentes périodes de l'année.

Les familles de courbes embottées montrent généralement une

augmentation progressive du seuil de potentiel à partir duquel intervient

la régulation, ou du moins la stabilisation du potentiel. On ne peut donc

parler d'un seuil fixe de potentiel provoquant la fermeture des stomates,

mais d'une série de seuils successifs qui dépendent de l'intégration pro­

gressive par la plante des variations des conditions du milieu.

JORDAN & RITCHIE (1971) avaient déjà noté des différences de

réaction entre des plantes cultivées en chambre ou au terrain, indiquant

une possible modifioation des réponses stomatiques au déficit hydrique

provoqué par une exposition prolongée aux oonditions de sécheresse in situ:

une forte augmentation de la résistance était notée dès -10 à -15 bars

pour les plantes cultivées en chambre, aucune variation n'étant enregis­

trée jusqu'à. des valeurs de potentiel de -28 bars pour les plantes in situ.



Les oourbes de la ~igure Il semblent indiquer, de plus, que le

seuil de régulation varie progressivement en ~onotion de l'o~~re et de la

demande en eau. PONCE (1978) obtient des résultats sur Daotylis glomerata

qui vont dans oe sens: l'augmentation de la résistance stomatique inter­

vient à des niveaux de plus en plus élevés des valeurs du potentiel, lors­

que le dessèchement augmente.

Trop peu de points par oourbe, et trop peu de courbes sont dis­

ponibles pour permettre une réelle différenciation des oomportements des

espèces. Il semble cependant que BR (figure lIb) ait un comportement dif­

férent de celui des autres espèces: une nette discontinuité apparatt en­

tre deux familles de courbe s , La première est formée de courbes dont les

valeurs évoluent régulièrement en dessous de 20 bars. Lorsque Pmin di­

minue, il semble que la régulation n'intervienne pas, aucun "plateau"

n'apparaissant avant le maximum journalier.

Ce oomportement pourrait 8tre attribuable à un effet stationnel:

les réserves hydriques plus importantes dans le sol de la station P et le

oouvert végétal important limitant l'évaporation directe du sol, permet­

tent une cinétique progressive d'épuisement des ressources hydriques. Au

oontraire, en station R, les réserves hydriques plus faibles et l'impor­

tante surface de sol sans végétation peuvent conduire à des fluotuations

plus brutales des oonditions hydriques.

Cependant, l'examen des courbes Ild et Ile indique que BE.R,w et

DG.R ne réagissent pas de la m8me façon que BR à ce point de vue : les

courbes montrent une régulation à des valeurs du potentiel de plus en

plus fortes, intervenant à des heures de plus en plus matinales, mais de

manière à peu près régulière entre -20 et -45 bars.

Il s'agirait donc d'un effet spécifique , BR supportant de s va­

leurs de potentiel élevées, sans faire intervenir de régulation nette.

Notons encore deux faits intéressants sur ces courbes journa-

lières

• BP (figure lIa) présente une oourbe, notée (1), montrant

une augmentation des valeurs de Pf "inhabituelle" entre 11h00 et 15h00.

Ces points sont obtenus le 21.09.77, jour où ~ (température minimale)

est brusquement passé de 10°0 à 4°C: la ooïncidence entre un défioit

* BE.R et DG.R, respectivement pour BE et DG en station R ;
BE.P et DG.P, respeotivement pour BE et DG en station P ;
BR, sous-entendu en station R , BP, sous-entendu en station P.



hydrique important dans le sol et une baisse brutale de température peut

affecter le processus physiologique de la r~gulation (cf. DALTON & GARD­

NER, 1978).

Le phénomène, également net pour DG.P (figure Ile) dans les mê­

mes oonditions, n'appara~t pas ohez les autres espèces.

• Lorsque le déficit hydrique est important, la régulation ste­

matique intervient dès le lever du soleil, comme en témoignent les cour­

bes de BE (figures. Il 0 et d) : une augmentation très faible survient

dans la journée, lorsque le potentiel (minimum ?) est de -40 bars, quel

que soit le niveau de la demande évaporatrice du jour.

31.4 - Conolusions

Les faoteurs influençant l'évolution journalière du potentiel

n'ont pas la même importanoe relative durant les différentes saisons de

végétation.

Les études de WEATHERLEY (1951) et de SLATYER (1955) ont établi

que le statut hydrique de la plante est directement infiuenoé par la de­

mande évaporatrice, jusqu'à ce qu'un potentiel hydrique "critique" dans

le sol soit atteint.

La disponibilité de l'eau du sol et les possibilités d'extrao­

tion par la plante sont influencées par la température (GARDNER, 1960,

1968 ; KRAMER, 1969 ; DALTON & GARDNER, 1978), dont les faibles valeurs

peuvent diminuer le taux de transpiration et provoquer une augmentation

des valeurs du potentiel.

Une courbe journalière établie pour un jour donné exige donc

le recueil d'un grand nombre de paramètre s explicitant les modalités de

l'offre (humidité et température du sol) et de la demande (radiations,

hygrométrie, températures, vitesse du vent ••• ).

Si l'humidité du sol est non limitante, les stomates restent

ouverts au cours de la journée, la résistanoe stomatique reste faible

et Pf est directement lié au fiux, fonction de la demande évaporatrice.

A l'inverse, quand l'humidité du sol décro~t, les stomates se ferment

dans la journée, si bien que Pf reflète la résistanoe au niveau de la

feuille, plus que la demande (RITCRIE & HINCKLEY, 1975).
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Ce type de mécanisme se retrouve dans les courbes établies ici,

mais la mise en évidence des distinctions doit opérer à deux niveaux

stationnel et spécifique.

Les courbes journalières (figures 10 a et b) reflètent un effet

stationnel très net, pouvant @tre expliqué par des différences entre les

énergies radiatives moyennes reçues par les individus des deux stations ;

ceci rejoint de nombreuses études mettant en évidence des valeurs de po­

tentiel différentes entre des feuilles éclairées et crientées différem­

ment (cf. KAUmAN, 1969 ; BEGG &:, TURNER, 1970 ; HAAS &:, DODD, 1972 ••• ).

L'impact du décalage observé e st important, pui squ 'il y a retard dans la

régulation stomatique, et donc une absorption de C02 prolongée, la con­

trepartie étant une réduction importante de l'énergie reçue, en particu­

lier au niveau des strates inférieures de la végétation de la station P.

Le comportement particulier de BR (figure lIb) semble @tre un

effet spécifique que l'on retrouvera dans d'autres caractéristiques du

comportement de cette espèce : il implique une analyse des termes de to­

lérance ou résistance p~ysiologique à la sécheresse (LEVITT et al., 1960;

LARCHER, 1975 ••• ), discutés plus loin.

3.2 - Cinétiques de récupération hydrique

32.1 - Réalisation d'une courbe

Lors de la réalisation des premières courbes, quatre enoeintes

opaques et humidifiées intérieurement étaient utilisées ; les prélève­

ments, toutes les deux minutes, des feuilles dont le potentiel était me­

suré, se faisaient successivement sous chacune des enceintes.

Les perturbations (renouvellement de l'air, brève illumination)

entra!nées par le soulèvement d'une enceinte à intervalles réguliers é­

taient ainsi limitées. Mais les oourbes obtenues ont montré que la varia­

bilité spatiale ~d'une enceinte à l'autre - rendait difficile toute in­

terprétation.

Les oinétiques ultérieures ont été réalisées avec une seule

enceinte, en procédant aussi rapidement que possible (le repérage préa­

lable des feuilles destinées à la mesure permet de réduire le temps du­

rant lequel l'enceinte est soulevée). En moyenne, trente secondes sépa­

raient le prélèvement du début de la mesure, qui durait elle-m@me une

minute environ.
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La détermination des points maximaux et minimaux est un préala.­

ble nécessaire à la réalisation de la courbe de récupération. Le point

initial de la courbe coïncidait le plus souvent avec ~, le potentiel

maximum de la journée. Le point minimal était obtenu avant le lever du

soleil, ou en début de matinée sous une enceinte posée la veille.

En pratique, les observations ne cherchaient pas à aboutir~

tement au point minimal réel, pour plusieurs raisons :

BOYER (1969) estime à 4 à 6 heures la durée d'équilibration,
et SEDGLEY et al. (1973) signalent des durées de 12 heures
pour des sols secs (potentiels dans le sol, de l'ordre de -15
bars) ;

l'indétermination sur la mesure de Pmin rend difficile l'aIr
préciation de la fin de la cinétique ;

la variabilité entre individus fait que toutes les feuilles
n'arrivent pas à l'équilibre simultanément.

L'imprécision sur l'ensemble de la cinétique est encore augmen­

tée en raison du petit nombre de points (une dizaine seulement) réalisa­

bles durant la phase perceptible de la diminution du potentiel.

Enfin, il est nécessaire de disposer de suffisamment de talles

sous l'enceinte -d'un diamètre de 30 à 50 cm- pour réaliser la courbe. Ce

n'était pas toujours le cas pour DG, dans les deux stations, en raison de

la dispersion des individus de oette espèce, et peu de courbes ont pu

@tre réalisées.

32.2 - Expression des résultats

Les figures 12 et 13 présentent les courbes obtenues à diffé­

rentes périodes et différents niveaux du potentiel initial, pour les qua­

tre graminées.

322.1 - Allure générale des courbes

Pour caractériser les cinétiques de récupération, BOYER (1969)

et SEDGLEY et al. (1973) utilisent une fonction exponentielle unique

-ktPf = Pmax. e

k étant une constante (mn- f ) , et 1 le temps (mn), et définissent une
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oonstante de temps, 1 1/2 , oomme le temps néoessaire pour diminuer de

moitié la différenoe entre les potentiels initiaux et finaux

Pf (11/2) =~ - .!!!!!!
2

L'allure des oourbes des figures 12 et 13 a oonduit à utiliser

des ajustements à des fonotions exponentielles ou puissanoes, ne rete­

nant que la fonotion donnant le meilleur ooeffioient de oorré1ation.

De plus, le deséqui1ibre entre les deux phases assez nettes de

la oinétique, la première effeotuée en peu de temps, la seoonde plus lon­

gue (SEDGLEY et al., 1913 ; BENAMARA, 1976), nous a orienté vers le oa1­

cul de ~O et 1ao (représenté sur les figures 12 et 13) , p1ut6t que 1
50

(= .i 1/2).

Les ajustements mathématiques, bien que donnant des ooeffioients

élevés (r~ = 0,90 à 0,98), répondent plus ioi à des impératifs pratiques

(oomparaisons de ~O et de .laO) qu'à des ohoix théoriques.

322.2 - Comparaisons des oinétiques

Les oourbes de la figure 12 (a et b) représentent les oinétiques

obtenues pour BP.

Pour trOis de oes oourbes, l'existenoe de deux phases distinc­

tes n'apparatt pas: la oinétique est rapide, le potentiel minimum at­

teint en 15 mn (oourbes 1, 4 et 5), quel que soit le potentiel maximum

(ioi, respeotivement -16,5 , -11 et -26 bars). Les oourbes 2 et 3 semblent

montrer les deux phases, rapide puis lente, les potentiels minimaux ayant

ioi des valeurs plus élevées ( -1,5 et -10,5 bars). On remarque oependant

que les .iao varient peu (1 à 10 mn), exoepté pour la oourbe 3, pour l~

quelle il n'y a d'autre exp1ioation immédiate qu'une possible sous-éva.­

1uation de Pmin. Les ~O (tableau 5) sont très voisins (entre 4 et 6,5).

Dans l'intervalle des valeurs de départ obtenues pour BP, peu de vari&­

tions marquantes sont observées entre les oinétiques, les temps oaraoté­

ristiques ~O et !Bo ne variant pas signifioativement.

Ce n'est pas le oas pour BR 1 la figure 120 montre une évolu­

tion nette des oourbes et des temps de base. L'augmentation des valeurs

des potentiels minimaux et maximaux provoque une augmentation oorrespon­

dante de ~O et de .iao (tableau 5). On peut noter que les oourbes 1 et 3



dates 180 1;60 Pmax Pmin
mn mn -bar -bar

6.06 Il,3 6,8 17,0 2,5
BR 7.09 14,5 9,2 28,0 2,5

23.06 27,5 17,0 40,0 15,0

6.06 6,5 4,2 17,0 3,0
23.06 10,4 4,3 23,5 10,5

BP 7.°9 24,4 4,0 25,0 7,5
31.03 10,0 4,8 16,5 6,0

5.°7 7,7 6,5 26,0 2,5

6.06 6,6 3,2 21,0 5,0
BE.R 23.06 9,4 5,0 31,0 19,0

8.02 19,0 6,8 21,0 4,5

6.06 6,4 4,4 17,0 2,0

BE.P 31.03 9,3 3,2 21,0 2,5

7.09 15,3 10,8 30,0 10,5

DG.R 6.06 26,7 4,2 25,0 8,0

DG.P 6.06 7,4 4,5 20,0 4,0

Tableau 5

Temps de base (180 et ~O) des cinétiques de récupération
h.ydrigue



ont été réalisées à 15 jours d'intervalle, au cours du mois de juin.

Ces ré sultats indiquent que BR, d'une part se rééquilibre lente­

ment (.!a0)-10 mn, m~me pour des faibles valeurs de Pmax), d'autre part,

éprouve de plus en plus de difficultés à équilibrer "son" potentiel avec

oelui du sol, lorsque le défioit hydrique augmente.

Les fi~res 13 Ca et b) concernent BE, stations P et R. L'allure

générale des courbes varie peu. On remarque cependant un retard (oz:) mani­

feste sur la courbe 3 (figure l3a), pour BE. P, retard qui ne modifie pas

la forme ultérieure de la cinétique et qui ne se retrouve pas dans les

courbes réalisées le même jour pour d'autres espèces (figure 14).

Le potentiel minimum élevé (-10,5 bars) de BE.P ce jour-là peut

intervenir dans une possible explication de ce retard, mais il est étran­

ge que, pour BE.R (figure l3b), la courbe 2 ne présente pas le même phé­

nomène, le potentiel maximum ayant des valeurs identiques, le potentiel

minimum des valeurs supérieures (-19 bars) à celles obtenues pour BE.P

lors de la réalisation de la courbe 3. Remarquons cependant que celle-ci

est réalisée en septembre, à la fin de la saison sèche, donc dans une pé­

riode d'aotivité biologique faible.

Les temps de base (.!aO) sont généralement inférieurs à 10 mn,

à l'exception de deux cas: l'un dft au retard ~O = 15,3) en station P,

l'autre en station R pour une courbe réalisée en f4Svrier (courbe 3) :

l'influenoe de faibles températures, testée par BENAMARA (1976) pour les

cinétiques inverses (deshydratation) , peut jouer un r6le dans la vitesse

de récupération hydrique : les conditions de réalisation de cette courbe

étaient les mêmes que celles de la oourbe 1 (figure l3b), Pmax ~ 20 bars,

Pmin ~ 5 bars, mais les températures différentes (,!!! = 1°C dans un cas, et

12°C dans l'autre) ont pu induire des temps de réponse différents

tiso = 6,3 et 19 Mn).

Sur la figure l3c ont été reportées deux courbes de cinétiques

réalisées pour DG, le m@me jour, en stations P et R (le 6.06.78). Leurs

allures sont très différentes : en station P, la réoupération est rapide

(~ = 7,4), le potentiel minimum étant égal à -4 bars; en station R,

le potentiel minimum est égal au double (-8 bars), la cinétique présente

nettement deux phases: l'une rapide (!a0 = 4,2 en station R, et 4,5 en

station p), l'autre beauooup plus lente (lao = 26,7 d'après l'ajustement

puissanoe réalisé).



Sur la figure 14, l'ensemble des r~su1tats relatifs aux oinéti­

ques réalisées a été reporté. Le temps de base ~O est représenté en fono­

tion du potentiel initial~ : deux séries de points apparaissent.

La première série ooncerne des valeurs de ~O comprises entre 4

et 5 Mn, pour des valeurs de Pmax variant de -15 à -30 bars, indiquant

une relative indifférence de la première partie de la cinétique aux va­

leurs du potentiel initial.

La seconde série comprend, d'une part les trois points résultant

des cinétiques réalisées avec BR, d'autre part trois points correspondant

à des dates particulières: 31.03 et 8.02, avec ~ faible, et 7.09 (retard

enregistré pour BE.P).

Les courbes de la figure 15 ont été réalisées le 7.09.77, en m8­

me temps pour BE.P et BP. Les courbes de gauohe montrent l'augmentation

progressive du potentiel hydrique, après que les enceintes aient été otées.

Celles de droite correspondent à une cinétique de récupération "normale".

Ces résultats parlent d'eu~m@mes,montrantles réactions beau­

coup plus rapides de BP, face aux brusques variations climatiques. Ce phé­

nomène peut refléter un aspeot de la meilleure adaptation du BP dans "safi

station. L'interprétation doit @tre prudente, oe type de réponse n'ayant

été oonstaté qu'une fois. Il est oependant signifioatif que la date de

réalisation de oes oourbes cornoide avec la fin de l'été : le BP paratt

8tre plus à même de reprendre rapidement une aotivité biologique forte

que le BE.

322.3 - Conclusions

La méthode appliquée ici fut utilisée en agro-o1imato10gie,

pour évaluer la rési stanoe à la circulation de l'eau dans le sol (SEDGLEY

et al., 1973), et dans le système sol-plante (BENAMARA, 1976), résistanoe

dont dépend l'aooessibi1ité de l'eau du sol à la végétation. Elle montre

en particulier que oette résistance varie en aocord avec les théories

considérant oette dernière oomme oombinant les effets de la oonduotivité

~drau1ique et de la géométrie sol&-raoines (GARmER, 1968).

Il est dono attendu que des différenoes de oomportement entre

les graminées des deux stations existent : la profondeur et les textures

sont différentes, les oinétiques de dessèohement du sol également. Ceoi

est bien marqué, par exemple, pour le DG (figure 130).
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Cependant, dans une m8me station, des réponses différentes

sont également perceptibles. Les courbes réalisées le 6.06.78 (en dé­

but de période sèche) en station R, donnent des temps de base de 6,6

11,3 et 26,7 Mn, respectivement pour BE, BR et DG. Ces aptitudes di­

verses à la "récupération" traduisent différents modes de résistance

1 la sécheresse. Le m8me jour, les temps de base obtenus en station P

sont de 6,4 ,6,5 et 7,4 Mn, respectivement pour BE, BP et DG.

En résumé, on peut retenir que les espèces étudiées ont des

comportements identiques en conditions "normales", mais que les réa~

tions sont différentes dès que l'un des facteurs influant sur l'ac­

cessibilité de l'eau du sol devient limitant: humidité volumique,

température •••

Remarquons encore une fois la particularité de BR, dont les

temps de base (!Bo) ne sont jamais inférieurs à 10 Mn, quels que soient

les valeurs des potentiels maximaux et minimaux.

3.3 - Evolution saisonnière des valeurs maximales et mini­
du potentiel

33.1 - Analyse des évolutions saisonnières

SUr les figures 16 (a à c) ont été reportés les points de me­

sure du potentiel maximum journalier, entre avril 1977 et aoftt 1978.

Les points ont été reliés, un peu arbitrairement, sans tenir oompte des

éventuelles variations brusques non déoe1ées : elles sont cependant pro­

bables, si l'on en croit les variations obtenues à peu de temps d'inter­

valle.

a - Sur la figure 16a sont comparées les évolutions de BR et

BP. D'une manière générale, on peut remarquer que

BP présente non seulement des valeurs absolues, mais
aussi des variations de valeurs relatives, plus faibles
que BR. Les seules exceptions concernent les périodes
froides : BP accuse alors de brusques variations, iden­
tiques ou m8me plus importantes que BR (en particulier,
le 21.09.77, ~ = 4°C; le 2.11.77, m= -0,5°C ; le 9.03.
78, m = ooC).
Les périodes sèches provoquent des variations importan­
tes pour BR, plus faibles et surtout plus tardives pour
BP.



En ce qui concerne BR, l'échantillonnage par Ilone (nz.sn
et "Z.H" , cf. § 12.2) a permis de montrer, durant l'été
1977, que les valeurs atteintes dans les poohes de terre
(nZ.H") étaient plus élevées qu'ailleurs: oe phénomène
est probablement attribuable à la répartition des maté­
riaux fins et des raoines. Dans les poohes, le sol plus
profond et plus homogène permet une meilleure utilisa­
tion de l'eau en oonditions non 1imitantes, mais un en­
racinement plus superfioie1. Sous zone pierreuse et fis­
surée, les quantités d'eau sont moindres, mais l'enraci­
nement probablement profond dans les fissures autorise
une utilisation plus prolongée de l'eau.
Ces hypothèses, pour @tre vérifiées, demanderaient une
étude de la répartition des éléments fins et des racines,
difficilement envisageable sur un tel substrat.

b - La figure 16b montre les évolutions comparées des poten­
tiels de BE dans chacune des stations.
On constate un parallélisme remarquable des oourbes, au
moins pendant la première année d'observation : seules
les valeurs absolues différent en période sèche (un é­
cart maximum de 10 bars est enregistré en juillet 1977).

L'écart devient plus important la de~ème année (été
1978), pour atteindre près de 20 bars le 28.07.78.

Notons qu'en période froide, aucune variation comparable
à oe11es obtenues pour BP et m8me pour BR, n'est à si­
gnaler pour BE, hormis le 9.03.78.

c - Les m@mes remarques prévalent en ce qui ccncerne DG
(figure 16c); notons oependant que DG, oontrairement aux
autres espèoes, et quelle que soit la station, n'a pas
réagi à la pluie estivale de fin juillet 1977, interve­
nant au milieu d'une période sèohe. Au oontraire, les
valeurs du potentiel foliaire ont continué à crottre
après la pluie, alors que les autres espèces enregis­
trent une baisse assez sensible. Le Dactyle ne semble pas
oapab1e, ici, de profiter rapidement d'une pluie surve­
nant en période défavorable.

33.2 - Variations du potentiel maximum en fonction du
défioit théorique

Afin de pouvoir comparer plus étroitement les données, l'indi­

ce !. a été calculé simplement en faisant la différenoe entre la pluie et

l'évaporation, cumulées sur une période de trois semaines avant la date

de la mesure
l = P - E

aveo P 1 précipitations (mm)
E 1 évaporation, déterminée à l'évaporomètre "Piohe".
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La période de trois semaines a été estimée adéquate pour repré­

senter le bilan hydrique intervenant sur les valeurs des potentiels maxi­

maux et minimaux d'une journée donnée*.
Cet indice, utilisé de manière identique pour les mesures pro­

venant des deux stations, n'a pourtant pas la m@me signification dans

chacune d'elles: le couvert végétal et la capacité de rétention du sol

sont différents dans les deux stations.

Tel quel, l'indice l permet cependant des comparaisons qui peu­

vent @tre justifiées si l'on observe les figures 17 et 18, correspondant

à l'ensemble des observations effectuées.

SUr la figure 17, on s'est efforcé d'ajuster les nuages de

points à des droites, en distinguant, d'une part le nuage correspondant

à des valeurs du potentiel inférieures à un certain seuil (variable sui­

vant les espèces), d'autre part le nuage correspondant à des valeurs de

l négatives. Les oomparaiscns ont été établies entre BR et BP, BE dans

les deux stations, DG daas les deux stations.

On obtient ainsi deux familles de oourbes : l'une, sensible­

ment parallèle à l'axe des a'\::rPisses, exprimant l' "indifférenoe ft du po­

tentiel pour une gamme de valeurs de l allant grossièrement de -50 à

+150, l'autre aocusant une pente plus ou moins forte en relation avec

des valeurs de l. négatives.

Peu de différenoes sont disoernab1es entre les espèoes en oe

qui conoerne la première famille de courbes : les "seuils" sont voisins

de -20 bars pour l'ensemble des espèoes. Tout au plus note-t'-on une lé­

gère pente pour BE.P, et un décalage net (3 bars) entre les seuils de BR

et de BP, sans signifioation exploitable toutefois, puisqu'il s'agit de

valeurs absolues.

Les différences entre les pentes de la deuxième famille de

oourbes sont plus marquées : des pentes plus fortes sont obtenues en

* L'indice peut @tre amélioré en utilisant l'E.T.P.(penman)' calculée à

partir des données "Piche" par BROCHET & GERBIER (1972), qui fournie­

sent les ooefficients met a par décade, pour la période d'avril à

septembre, pour les différentes régions françaises

E.T.P.(p ) - m RG + n Eenman p
RG : rayonnement global (oa1- cm-~mn-t)
E : évaporation "Piohe" (mm)p
E.T.P. , évapotranspiration potentielle déterminée par la formule de

Penman.
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station R, oe qui peut simplement @tre attribuable à la différence de

signifioation de l'indice l dans les deux stations. (Il faudrait, pour

une réelle différenoiation, compliquer l'indioe en tenant compte de la

réserve en eau utile dans chaque station, non déterminée au oours de

oette étude).

Cependant, les valeurs de oette différence sont ici signifi­

oatives : le décalage est maximum entre les deux espèces dominantes,

moindre si l'on s'intéresse au DG, très faible pour BE.

Il semble possible d'attribuer ces décalages à des différen­

oes de oomportement entre les espèoes et les stations. Plus le défioit

théorique orott (1 décrott), plus l'écart entre les valeurs du poten­

tiel de BR et de BP orott, jusqu'à atteindre 35 bars. Le fait que oet

éoart soit de l'ordre de 17 bars pour DG, suivant la station, et m8me

de la bars seulement pour BE, montre bien l'effioacité du oontr81e

exeroé par BP sur les phénomènes de oirculation d'eau.

Pour mettre en évidenoe le oaractère oontinu des oinétiques

de dessèohement, les résultats ont été ajustés à. des fonotions "puis­

sanoe" et les oourbes oorrespondantes reportées sur la figure 18.

Leur ressemblanoe aveo les oourbes de réessuyage des sols sableux a

été par ailleurs soulignée par SUCOFF (1972).

Les m@mes oaraotéristiques que préoédemment apparaissent sur

les oourbes obtenues pour BR et BP. Celles obtenues pour DG et BE sem­

blent indiquer que le oomportement dans les deux stations est identi­

que aux "extrémités" des oourbes et qu'il ne diffère que dans la par­

tie médiane, soit durant les phases intermédiaires du dessèohement. En.

oas de défioit important (I~-150 mm), les oourbes tendent à se rejoin-

dre.

Sur la figure 19 (a et b), les oomportements des trois espè­

oes à l'intérieur d'une m@me station ont été oomparés. On peut noter

une grande similitude générale dans l'allure des oourbes.

Cependant, BR (figure 19a) semble retarder légèrement sa réa~

tion vis-à-vis du défioit oroissant en station R, ainsi que BP, plus

nettement, en station P (figure 19b). Les oomportements en oonditions

hydriques favorables restent peu différenoiables, indépendamment des

légères différenoes dans les valeurs absolues du potentiel maximum at­

teint.
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33.3 - Analyse ohrono1ogique des oinétiques de dessèohe­
ment

Il a semblé intéressant de ne prendre en compte que les va­

leurs du potentiel obtenues pour des valeurs de 1. négatives.

Sur la figure 20, les "trajets" chronologiques représentant les

évolutions successives de 1. et de Pf ont été reportés, en distinguant les

oinétiques obtenues en 1977 et 1978.

Pour les deux années, le "suivi du dessèchement" débute le 11

mai, pour se terminer le 21 septembre en 1977, le 30 aoüt en 1978.

Les remarques que l'on peut faire sur les traoés obtenus inté­

ressent plusieurs points 1

1°) Forme des oinétiques : elles sont globalement identiques

et ajustables oomme préoédemment à des fonctions exponentielles.

2°) Comparaisons inter-annue11es : un effet stationne1 très

net est à noter ioi : les trajets de 1977 et 1978 sont presque superpo­

sables en station R, très déoa1és en station P, pour une m@me espèoe ;

plusieurs raisons, ne s'exo1uant d'ailleurs pas, peuvent être avanoées

- régu.1arité et rapidité de la oinétique de dessèche­
ment : une seule pluie de quelques millimètres (début
juillet) est intervenue entre le début et la fin des
mesures effectuées en 1978. Au oontraire, des pluies
assez importantes (plus de 10 mm) ont marqué l'été
1977, et sont d'ailleurs refiétées par l'allure irré­
gulière des trajets chronologiques dans les deux sta­
tions.
L'impact de cette plus ou moins grande irrégularité
est certainement différent dans les deux stations,
renètant probablement une différence dans la signi­
fication de l'indice l

il est également possible d'interpréter ces réponses
différentes dans les deux stations par des différen-
ces de struoture de la végétation : peu de changements
sont à noter, d'une année sur l'autre, dans la struc­
ture verticale et horizontale en station R (Chapitre 6).
Au contraire,dès l'automne 1977, on note une forte
augmentation du recouvrement dans les strates supé­
rieures (plus de 30 cm), sur l'ensemble de la station
P : les modifications microolimatiques induites par
un tel changement de structure peuvent 8tre à l'ori­
gine de l'effet "tampon" retardant l'augmentation des
valeurs de .f! la deuxième année.
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3°) Amplitudes des variations des valeurs de Pmax : l'inter8t

des tracés ohrono1ogiques est de mettre en évidenoe les variations bru&­

ques de Pf oausées par des pluies, même infimes, survenant au oours d'un

cycle de dessèchement. Pour des variations faibles de l, on peut noter

des chutes plus ou moins brutales du potentiel suivant les espèces, et

surtout suivant les stations. En effet, des variations de 25 bars peuvent

@tre notées pour les espèces de la station R, contre 10 bars pour celles

de la station P. Ceci est particulièrement net pour les oourbes corres­

pondant à l'été 1978 ; il est évident que ces différences sont liées aux

valeurs de départ (de l'ordre de -50 bars en station R, ne dépassant pas

-30 bars en station p). Il reste cependant que ces différences traduisent

des comportements "stationne1s" dissemblables.

La figure 21 permet de comparer, espèoe par espèce, les diffé­

rences de comportement entre 1977 et 1978. Il est manifeste que

- les écarts entre 1977 et 1978 sont, pour une m@me espèce,

beauooup plus importants en station P qu'en station R,

et corrélativement,

- les écarts entre e apêoe s "homologues" des deux stations sont

augmentés en 1978.

33.4 - Remarques diverses

334.1 - Courbes Pmax - Pmin

SUr la figtll'e 22, les valeurs de Pmax ont été reportées en reno­

tion des valeurs de Pmin, pour les espèces dominantes BR et BP. Enoore une

fois, trop peu de points sont disponibles, dans les valeurs fortes, pour

établir des oono1usions fiables.

Jusqu'à -15 bars environ, Pmax varie linéairement en fonotion

de Pmin, aveo une pente plus forte (environ deux fois) pour BR que pour BP.

RITCHIE &. HINCKLEY (1975), reprenant un exposé théorique de

WARING &. CLEARY (1967), utilisent oe type de données pour différenoier le

comportement des espèces : ils distinguent les "oonformers", pour les-

quels la différenoe A. Pmu: - f!!!!!! tend à orottre lorsque~ orott,

des "regu1ators" pour lesquels A reste oonstant ou m@me diminue. Ils

ajoutent que le oomportement méditerranéen "type" est oe1ui des "oonformers".
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Sur cette base, on peut observer (figure 22) que BR se oomporte

bien en "espèce méditerranéenne", mais jusqu'à oe qu'un seuil soit at­

teint (entre 15 et 20 bars). Il semblerait que, passé ce seuil, BR se com­

porte en "regulator", auoune augmentation de Pmax n'intervenant pour de s

valeurs de Pmin oroissant de 20 à 40 bars. Ensuite s'amorce une augmenta­

tion de A précédant de peu, probablement, la mort des feuilles.

La courbe tracée pour BP indique au contraire que 1).. semble res­

ter constant pour la gamme des valeurs de Pmin obtenues ici.

Trop peu de valeurs de~ sont disponibles en ce qui concer­

ne les autres espèces pour établir ne serait-ce que des tendances. Les

seules remarques possibles sur ce point ont été vues à propos des séries

de oourbes journalières exposées au § 31.3.

334.2 - Tension hydrique et température

A plusieurs reprises, l'influence probable de la température

sur le potentiel hydrique a été signalée. Les oourbes de la figure 2~

ont été tracées pour déceler une éventuelle réaction de Pmax à la tempé­

rature minimum (!!) du jour de mesure. Deux courbes seulement ont été tra­

oées : celles oorrespondant à BR et BP. Les courbes obtenues pour BE et

DG sont semblables à celle montrée pour BR.

En fait, seules les parties correspondant aux ~ faibles sont à

prendre en compte 1 la coinoidenoe entre les fortes températures et d'au­

tres phénomènes (diminution des précipitations et augmentation de l'éva­

poration) rend diffioile toute interprétation sur ce point.

La figure 23 fait appara!tre BP comme étant légèrement plus

sensible aux basses températures que BR (et donc que BE et DG) : hormis

un point, obtenu en janvier, la courbe tracée pour BR ne montre pas de

réaction de~ aux basses températures.

Remarquons les points "estivaux" obtenus le 21.09., lors d'une

brusque chute de .!!!" ooinoidant aveo une période de déficit hydrique : les

valeurs de Pmax atteignent, pour les deux espèoes, près de 40 bars, ce

qui est fréquent pour BR, mais tout à fait exceptionnel pour BP.



3.4 - Conolusions générales

L'un des buts essentiels des mesures du potentiel hydrique fo­

liaire était de différenoier le oomportement des espèoes, du point de

vue de l'utilisation de l'eau et de l'effioaoité de la régulation des

pertes en eau.

Du fait de l' absenoe de oontr8le sur les faoteurs intervenant

dans la maintenanoe du potentiel à un niveau donné (par exemple, poten­

tiel hydrique dans la rhizosphère et résistanoes à la oiroulation de

l'eau dans les diverses parties du système ••• ), auoune interprétation

explicative ne peut être avanoée. Le potentiel hydrique ne oonstitue lui­

même que la résultante d'un oertain nombre de faoteurs, re:f1ètant la f~

oulté de la plante à oontr8ler son alimentation et ses pertes en eau.

Les variations relatives des valeurs atteintes par le potentiel foliaire

ont dono seules été utilisées, pour tenter de différenoier le oomporte­

ment des graminées à oe point de vue.

Ce n'est pas tant la ,,-aleur des résultats sur le plan physio­

logique - bien que la plupart d'entre eux soient oonformes â oeux re­

levés dans la littérature sur le sujet - que l'int'r8t oomparatif qui

retiendra l'attention. Néanmoins, un oertain nombre de questions int~

ressant le fonotionnement de la plante ont été soulevées, que l'on peut

rappeler ioi :

1°) Les plantes ne semblent pas avoir de seuils fixés une

fois pour toutes, au-delà desquels intervient la régulation stomatique,

mais une série de seuils de potentiel, oroissant régulièrement avec

l'augmentation de s diffiou1tés d' approvi sionnement en eau. Cette adapt~

tion progressive à l'évolution des oonditions hydriques du milieu permet

à la plante de retarder la fermeture des stomates, de manière à la fois

à extraire de l'eau de moins en moins faoi1ement aooessible, et à oonti­

nuer une absorption de gaz (JORDAN & RITCHIE, 1971).

L'aocumu1ation de gluoides pendant la séoheresse augmente

le potentiel osmotique et permet d'atteindre de plus forts défioits, sans

perte de turgesoenoe (GATES, 1968). Lorsque le défioit augmente enoore,

le méoanisme prend fin, aveo la fermeture des stomates dès l'augmentation

matinale de la demande évaporatrioe, et éventuellement la diminution des

pertes outioulaires par enroulement des feuilles.
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Cependant, les espèces n'ont pas la m8me réaotion à ce

point de vue : BR paratt tolérer des valeurs de potentiel très élevées,

sans faire intervenir de régulation; BP, à l'opposé, maintient un poten­

tiel faible (en valeurs absolues toujours), alors m8me que les espèces

graminéennes qui l'entourent supportent des valeurs beaucoup plus élevées.

Ceci rejoint sans doute la distinction que LARCHER (1975) rappelle entre

la résistance "vraie" à la sécheresse - ou to1éranoe des déficits impor­

tants - et la lutte destinée à limiter les effets de la sécheresse

("drought avoidance" des Anglo-Saxons).

2°) L'hétérogénéité du milieu, dans la station R, a conduit à

mettre en évidence des différences de réaction des espèces par "zones"

l'inversion des tendances lorsque l'on passe de conditions hydriques fa­

vorables à des conditions défioitaires, pose des problèmes quant aux ci­

nétiques d'épuisement des ressources en eau suivant les milieux.

La fraction fine contenue dans les fissures de la roche et

qui constitue la seule possibilité d'implantation des racines, forme un

milieu qui semble moins favorable du point de vue hydrique en conditions

"normales", mais plus longtemps exploitable que d'autres zones, apparem­

ment favorisées. Peut-~tre faut-il y voir le fait qu'à volume égal, la

terre fine contenue dans les fissures présente moins de surface à l'éva­

poration directe que les poches. Les cailloux, plus nombreux, peuvent

également jouer le ra1e d'un "mu1ch", inexistant sur les "poches".

3°) Les cinétiques de récupération hydrique semblent indiquer

que l'acoessibi1ité aux ressources hydriques n'est pas identique pour

toutes les espèces.

En effet, m~me en conditions favorables, BR montre des

réactions beaucoup plus lentes que les autres espèces: résultat inatten­

du, puisque BR domine largement dans "sa" communauté ; on pourrait penser

qu'il est avantagé à ce point de vue. Il faudrait, pour éclairer ce point,

connattre la répartition de l'humidité volumique du sol par strates au mo­

ment de la réalisation des courbes : si les strates supérieures sont mieux

pourvues que les strates profondes, ce qui doi t ~tre le cas le plus fré­

quent sur le substrat de la station R, il est normal que BR, à l'enraci­

nement profond, soit desavantagé à court terme par rapport à BE ou DG,

qui exploitent préférentiellement les niveaux voisins de la surface.
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Cependant, le type de oomportement de BR, qui voit le

temps d'équilibration augmenter progressivement avec la diminution des

ressouroes en eau, est tout à fait oonforme aux résultats exposés par

SEDGLEY et al. (1973). On le devine également ohez DG.R. Ce temps de­

vient si long qu'en période sèohe, la nuit ne suffit plus à remettre le

potentiel hydrique en équilibre avec l'eau du sol: ohaque matin, le ni­

veau atteint est supérieur à oelui atteint le matin préoédent, et oe,

d'autant plus que le potentiel dans le sol déorott également.

Des autres résultats, nous ne retiendrons ioi que les grandes

lignes exposées oi-dessous.

Il faut tout d'abord remarquer que les différenoes entre sta­

tions sont plus importantes que les différences entre espèoes d'une m3­

me station: oeoi n'a rien d'étonnant, l'homogénéisation des oomporte­

ments dans une station provenant de l'homogénéité des conditions du

milieu (substrat, mioroolimat et struoture de la végétation, en parti­

culier).

Cependant, si l'on définit le oomportement-type à l'intérieur

d'une station comme étant oelui de l'espèoe dominante (BR dans l'une,

BP dans l'autre), il est intéressant de noter dans quelles mesures les

autres espèoes (BE et DG) s'en éoartent.

Les caractéristiques stationnelles empruntées aux caraotéris­

tiques des oomportements de BP et BR peuvent être succintement résumées

ainsi :

- microhétérogénéité importante en station R, à l'origine
d'une grande variabilité spatiale en période défavorable,
faible en station P ,

grande amplitude des variations du potentiel en fonction des
variations climatiques en station R, amortissement de ces
variations en station P ,

faible capacité de réaction, lors d'un brusque ohangement
climatique, en station R, plus grande rapidité en station P.

D'une manière générale, les comportements sont p~us semblables

lorsque les conditions hydriques sont favorables (en gros, automne et

printemps) qu'en période défavorable (froid hivernal, séoheresse estiva­

le). C'est lors des périodes transitoires - apparition de la séoheresse
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reprise automnale de l'aotivité biologique - que se manifestent le plus

les caractéristiques propres à chacune des espèces.

En ce qui ooncerne les espèces dont le oomportement est "intel'­

médiaire" entre ces deux types, notons que les réactions de BE sont assez

semblables dans les deux stations, se rapproohant plus de l'un ou l'autre

des types mentionnés, suivant le milieu. Il faut cependant remarquer que

BE, en station R, n'occupe que les situations les plus favorables du

point de vue de l'alimentation en eau, c'est-à-dire presque exclusivement

les "poches" et les "réseaux" décrits dans le premier chapitre (§ 12.2).

Cette position rend évidemment le comportement des individus de la st~

tion R plus proche de celui des individus de la station P.

DG, au contraire, paratt @tre une espèoe plus "opportuniste",

c'est-à-dire avec un oomportement assez différent dans les deux stations,

rejoignant oe1ui de l'une ou l'autre des espèces dominantes.

Indépendamment du fait que BP apparaisse oomme une espèoe "évi­

tant la sécheresse", alors que BR tolère des déficits hydriques sévères

sans faire intervenir de régulation, les résultats obtenus par le seul

suivi du potentiel hydrique foliaire semblent insuffisants, pour réelle­

ment différenoier les comportements des graminées étudiées, en particu­

lier en ce qui conoerne les espèces non-dominantes BE et DG.

La façon dont les plantes assurent leur production et leur d~

ve1oppement, en fonotion du contr61e qu'elles exercent sur le transport

de l'eau, oonstitue un aspeot de l'adaptation des plantes à leur milieu

et fait l'objet du ohapitre suivant.
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CHAPITRE 4

LA PROmCTION

Dans un premier temps, seule la production nette*sera décrite

et analysée à travers quelques paramètres qui y sont liés (surface foli­

aire, indice foliaire ••• ). Une fois de plus, seules les variations re­

latives de ces données nous intéresseront ici, dans le but de oomparer

le comportement des graminées entre elles et d'une station à l'autre.

Une analyse plus "fonctionnelle", utilisant les données clima­

tiques, reste oependant possible. Ces données climatiques ne seront évo­

quées que pour éolaircir oertains points de oomparaison, en partioulier

entre les résultats 1977 et 1978.

Une analyse plus fine des modalités de la produotion (initia­

tion et oroissance foliaire, tallage, sénesoenoe) suivra, de manière à

approfondir la différenciation des comportements spécifiques.

4.1 - La produotion nette 1 les faits

41.1 - Validité des données

Les résultats présentés ioi proviennent des lectures de lignes

permanentes, effectuées régulièrement durant les deux années d'obse~

tion. Devant la disparité des valeurs obtenues pour chacune des espèces,

il a été jugé préférable de suivre les variations par rapport à une base

initiale, commune pour toutes les espèces (base 100 au premier point de

mesure) •

Il faut cependant garder à l'esprit oes disparités. Les fré­

quences oentésimales contaot (représentant la phytomasse verte sur pied)

et les poids de matière sèohe oorrespondante, ohoisis oomme base 100 dé­

but avril 1977, ont en fait les valeurs exactes données dans le tableau

§.. Les ohiffres utilisés par la suite ont été ramenés à oes ohiffres ini­

tiaux.

Les oorrespondanoes entre les données "point-quadrat" et "phy­

tomasse" sont à utiliser avec une grande prudence, puisqu'elles sont

* Utilisé dans la suite du texte à la place de "produotion nette apparente";
de IIIlme,"produotion brute" pour "produotion nette réelle" (of. § 21.2).
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Wréquenoe oentésimale Poids de matière
oontaot sèohe (g.m-:t)

!initiale ma~mnm ini +. .. A.1 mA."'; mnm

BR 50,4 90,0 42,1 75,1
station R BE 1,2 10,2 0,5 3,7

DG 8,4 21,1 6,5 16,3

BP 93,1 234,0 71,2 179,0
station P BE 60,6 208,0 38,2 131,0

DG 8,7 25,0 12,9 36,8

Tableau 6

Correspondanoes "fréquenoe oentésimale oontaot" et "poids de matière sèohe"

établies à partir de deux séries de ooupes seulement (sur les 5 réalisées,

3 n'ont pu @tre utilisées), et que les intervalles de oonfianoe des fa~

teurs de oorreotion sont parfois très grands (of. § 24.2 et annexe 2 ).

L'interprétation a donc porté sur les variations relatives des

fréquenoes oentésimales ·oontaot", qui restent les données les plus filr

bles. Notons enoore la difficulté de leur emploi, pour les espèoes très

peu représentées (BE.R en particulier) : les variations observées sont

oertainement largement surestimées, du fait du faible nombre d'éohantil­

lons sur la ligne de leoture. Dans la suite du texte, le terme "phyto­

masse" sera néanmoins employé, à la plaoe de "fréquenoe oentésimale oon­

taot", peu évooateur.

41.2 - Comparaison stationnelle des ph.ytomasses vertes

Il est possible de dégager les points suivants (figure 24)

- l'am litude des variations des espèoes dominantes (respeoti­
vement BR et BP dans "leur" station est plus faible que oel­
le des autres espèoes (BE et DG).

Les valeurs de BR osoillent faiblement (éoart maximum d'en­
viron 50 %) autour de la valeur de base 100, oelles de BP
assez nettement au-dessus de oette valeur ,

BE et DG, dans les deux stations, ont une produotion autom­
nale très importante, oomparable - parfois supérieure:DG.R­
à la pro~otion de printemps ,



l'allure des courbes est presque identique aux printemps 1977
et 1978 en station P, très différente en station R ;

DG, en station R, présente un maximum vernal de matière verte
plus précocément, les deux années, que BE et BR, et, corréla­
tivement, une diminution de quantité de matière plus précoce.
Cependant, la production nette de DG est positive (courbe
croissante) plus tardivement que celle des deux autres esp~
ces. Ceci implique une durée de production nette croissante
plus courte.

La phytomasse verte de DG.P est maximum en même temps que cel­
le des autres espèces de la station P, la durée de la produc­
tion positive étant également plus courte.

Il faut remarquer l'influence de la date de mise en défens sur

les résultats obtenus: mi-mars, la production nette est déjà positive

(oourbe oroissante) en 1978. Elle semble négative, à la m8me époque en

1977, en station R, puis très faiblement positive par la suite pour DG.R

et BR. Peut- être faut-il y voir, en plus des différences climatiques en­

tre les deux années, une conséquenoe de la prédation exercée par les 0­

vins avant le début de l'expérimentation. Cet effet n'est apparent qu'en

station R, sans doute en liaison avec la faible oapacité de cicatrisation

générale relevée à l'occasion des coupes (cf.annexe 3).

41.3 - 6Gmparaisons spéoifiques

Pour préciser ces observations, les espèces "homologues" des

deux stations ont été comparées sur les figures 25 (BR et BP) et 28 (DG.R

et DG.P, BE.R et BE.P).

413.1 - Les espèces dominantes

On peut remarquer que les courbes concernant la phytomasse ver­

te de BR (figure 25a) sont différentes en 1977 et 1978 peu de variations

autour de la valeur initiale - hormis un léger pio, fin juin - au prin­

temps 1977, une augmentation très nette de la phytomasse verte en 1978,

aveo un maximum fin mai. Par contre, l'inverse est vrai en ce qui concer­

ne la phytomasse totale de la même espèce 1 pic très net fin juin 1977,

peu de variations en 1978.

Dans le détail, on peut noter un parallélisme entre les oourbes
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de phytomasses verte et totale en 1977, qui n'existe plus en 1978 1 il Y

a eu accumulation de matière morte la première année, et seuls des chan­

gements de proportion entre "vert" et "sec" marquent les saisons, sans

variation notable dans la phytomasse totale.

On retrouve ce phénomène chez BP (figure 25b) 1 le début du

printemps 1978 est marqué par une augmentation régulière sigmo~da1e de

la phytomasse verte, sans variations correspondantes de la phytomasse

totale. On note aussi chez BP un parallélisme assez net entre les cour­

bes de phytomasse verte de 1977 et 1978.

Cette question des proportions respectives de matière verte et

sèche sur pied soulève quelques problèmes intéressants, en liaison avec

l'élimination de la matière morte. Malgré des niveaux de production et

des périodes de production différents, il est remarquable que les rap­

ports vert/sec (figure 26) soient très voisins pour les deux espèces,

quoique les courbes soient légèrement décalées.

On ne peut s'empêcher de penser au r61e que joue la quantité

de matière sèche sur pied dans la structure de la communaut~ puisqu'il

y en a autant que de matière verte à certaines périodes. Y a-t-il un

oontr61e de l'espèoe sur cette quantité de matière sèohe sur pied, ou

bien n'est-ce que le résultat de l'activité saisonnière des organismes

décomposeurs ? On peut remarquer en effet que, malgré l'accroissement

automnal de la phYt0masse.verte, le rapport vert/sec reste très infé­

rieur à 1 (environ 0,5), alors qu'au printemps ce rapport atteint 1,5.

Notons enfin, sur la figure 25, l'accroissement régulier de la

phYtomasse totale chez BP, au cours de l'année 1977, qui s'oppose à l'é­

vo1ution "en dents de scie" de la phytomasse totale de BR.

Il semble bien que, dans les deux cas, la mise en défens induise

une augmentation sensible de la phytomasse totale sur pied, d'une façon

spectaculaire en station P, moins évidente en station R ; cet accroisse­

ment est imputable surtout à l'accroissement de phytomasse sèche sur

pied. Seul BP peut prétendre avoir une phytomasse verte présente au début

du printemps 1978, supérieure à celle qui existait au début du printemps

en 1977.

Il n'est peut-8tre pas inutile d'observer ce qui se passe sur

l'ensemble de la station (figure 21) 1 les variations relatives de phytc>-
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masse totale sont assez voisines dans les deux oas, bien qu'en station P,

un avantage très net soit acquis au oours de l'été 1977, par oonservation

de la masse élaborée. Cet avantage semble devoir s'aooentuer si l'on en

oroit l'allure des oourbes au début de l'été 1978. Par oontre, les dimi­

nutions relatives de phytomasse au oours de l'hiver sont du même ordre

dans les deux stations. Chaque maximum de produotion en station R est sui­

vi d'une diminution presque équivalente à l'augmentation préoédente. Ces

diminutions sont moins sensibles en station P.

Ces différenoes stationne11es expriment, plus ou moins, les

différenoes observables au niveau des espèoes dominantes.

Voyons dans quelle mesure les mêmes observations restent vraies

pour les autres espèoes graminéennes.

413.2 - Les autres espèoes

Les phytomasses totales de DG (R et p) et de BE (R et p), du­

rant les deux années, ont été portées,en fonotion du temps, sur la~­

re 28 (a et b).

On peut noter aussit6t que les oomportements de DG en station R

et en station P sont beauooup plus semblables hormis le pio très im-

portant de DG.P au printemps 1977 - que oeux de BE.R et BE.P.

Pour DG (figure 28a), le niveau atteint en été 1978 est égal

ou inférieur à oe1ui existant au début de l'expérienoe. La oroissanoe a~

tomna1e est aussi importante dans les deux oas que la oroissanoe vernale,

et seul un déoa1age de près de 3 semaines différenoie DG dans les deux

stations, au oours du printemps 1978. On peut aussi remarquer que les va­

leurs atteintes en 1977 et 1978 sont très voisines pour DG.P.

La prédation exeroée sur DG, très forte avant mise en défens,

par le mouton, est restée importante par la suite, surtout en station P,

oe qui oontribue à expliquer la ohute brutale de phytomasse au début de

l'été 1978. Cette prédation, par d'autres phytophages, a été peu remar­

quée en station R, où la ohute régulière de la phytomasse peut 6tre at­

tribuée à la seule séoheresse.
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Le faible nombre d'éohanti11ons (cf. § 41.1) peut ~tre à la ba­

se d'une importante surestimation des variations relatives de la phyto­

masse de BE'.R (figure 2&). Celui-ci accuse cependant des variations à

des époques où BE.P fait preuve d'une grande stabilité (été 1977 en par­

ticulier). L' "explosion" de BE.R au printemps 1978 semble ~tre un phéno­

mène réel, ooncordant avec d'autres observations (cf. § 4.2).

Les variations observées pour BE.P sont à rapprocher de celles

observées pour BP, excepté qu'il existe une nette diminution hivernale

de la phytomasse totale de la première espèce, non remarquée chez la se­

conde. Il s'ensuit une augmentation relative de la phytomasse totale de

BE.P faible, par rapport à celle constatée pour BP.

41.4 - Conclusions

A la seule analyse de l'évolution des phytomasses vertes et to­

tales de plusieurs e spêoes graminéennes, on peut oono1ure à une relative

stabilité interannue11e de la produotion en station P, jointe à une ho­

mogénéisation des oomportements à cet égard, qui ne semble pas ~tre de

rigueur en station R, où les oomportements de ohacune des espèces sont

distinots et la produotion plus sensible aux oonditions olimatiques de

l'année.

Les variations observées pour les espèces dominantes sont géné­

ralement plus faibles que celles observées pour les autres espèoes, et

l'accroissement de la phytomasse totale plus important. Les comportements

de ces espèces dominantes sont oorré1ativement plus proohes de ceux que

l'on peut observer pour les communautés dans lesquelles elles dominent.

S'il est naturel que l'impact des variations de phytomasse

d'espèces contribuant pour environ 50 %à la phytomasse totale des com­

munautés, soit important, l'analyse plus précise de ces comportements

comparés espèce dominante - communauté (cf.Chapitre 6) nuance cette cor­

rélation, en particulier entre BP et la station P.



4.2 - La production nette: quelques paramètres

42.1 - Les espèces dominantes

BR et BP sont morphologiquement différents (cf. § Il.2) : il

est raisonnable d'attendre que chacune des deux espèces prooède de f~

çon différente pour l'élaboration de matière verte. Il est très sur­

prenant de constater (figure 29) que les indioes foliaires ("Leaf Area

Index", L.A.I.) sont peu différents pour les deux espèces, de même

qu'étaient assez voisins les rapports des p~omasses vertes aux phyto­

masses sèches.

En effet, l'indioe foliaire varie de 0,93 à 2,00 pour BR, et

de 1,25 à 2,55 pour BP. Les évolutions relatives sont similaires, bien

que les pentes soient plus marquées chez BR, et les valeurs maximales

sont atteintes toutes deux fin juin 1977 (les mesures de surface fo­

liaire n'ont été faites qu'en 1977, et l'utilisation des points-qu~

drats par la SIlite s'est avérée trop hasardeuse). La grande différence

réside dans les derniers points des courbes de L.A.I. : oet indice dé­

orott, ohez BR, jusqu'à une valeur inférieure à celle de départ, alors

qu'il reste constant et SIlpérieur à la valeur de départ ohez BP.

L'indice foliaire peut augmenter de deux façons qui ne s'ex­

cluent pas: accroissement du nombre de feuilles (relevant de l'ini­

tiation foliaire, dcno d'un phénomène de développement), et accroisse­

ment de la taille des feuilles (phénomène de croissance).

Il apparatt sur la figure 29 que la surface moyenne des feuil­

les de BR varie considérablement au cours du printemps (plus de 100 %),
alors qu'à peine 25 %de variation sont observables pour les feuilles

de BP ( soit de 0,30 à 0,62 cm 7- chez BR, de 2,54 à 3,17 cm L chez BP). On

retrouve, une fois enoore, les traits des ccmportements spécifiques dé­

jà rencontrés: grande amplitude des variations chez BR, relative st~

bilité chez BP.

Au vu de ces courbes de surfaoe foliaire, il serait tentant de

conclure que, pour accrottre le L.A.I., BR prooède par "oroissanoe fo­

liaire" et BP par "initiation foliaire". Le recours à l'analyse démogr~

phique (§ 4.4) permettra de lever oe paradoxe.
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Les autres courbes de la figure 29 permettent de comparer l'e~­

~icacité de la produotion des deux espèces. La phytomasse verte varie peu

au cours du. printemps 1977 pour BR, et les valeurs estivales sont large­

ment in~érieures aux valeurs initiales (avril). Au contraire, ohez BP, la

oourbe de phytomasse verte est presque parallèle à oelle de l'indioe ~o­

liaire, et les valeurs estivales supérieures aux valeurs initiales.

En~in, les courbes de phytomasse totale indiquent une accumula­

tion de matière (" standing cropll) pour BP, qui n'a pas son équivalent

ohez BR.

42.2 - Les autres espèces

L'indice foliaire n'a que peu de signi~ioation pour des espè­

oes ayant un recouvrement ~aible, comme c'est le cas pour 00 et BE en

station R, et DG en station P.

Parmi les paramètres liés à la produotion, la sur~aoe moyenne

verte des ~euilles et la sur~ace ~oliaire moyenne par talle semblent as­

sez discriminants pour notre projet (figures 30 et 31).

Les oomparaisons des sur~aces moyennes vertes des ~euilles de

M dans les deux stations et pour les deux printemps d'observations

(~igure 30a) sont signi~icatives à cet égard.

En e~fet, en 1977, DG dans les deux stations présente des

oourbes très semblables ; DG.P paratt même légèrement plus préooce que

M.R. Le printemps 1978 montre des grandes di~~érenoes, probablement

liées aux ~aibles préoipitations de la ~in du printemps 1978 (c~.Chapi­

tre 1). La sur~aoe maximum est atteinte très t6t - début mai - pour

oo.R, plus tard - ~in juin - pour DG.P. Dans les deux cas, les ohi~­

ires de 1978 sont in~érieurs à oeux de 1977.

On retrouve ici un ~ait signalé lors de l'étude du potentiel

hydrique ~oliaire, à savoir un déoa1age important des comportements au

oours de la deuxième année, dans les deux stations. Ce déoalage peut

@tre imputable à deux séries de facteurs : la première liée aux di~~é­

renoes olimatiques existant entre les deux années, di~~érences mettant

en évidence les particularités du substrat de ohacune des stations, la



deuxième liée aux ohangements importants de struoture intervenus en sta.­

tion P (en partiou1ier à oause de l'aooumu1ation de p~omasse verte ou

sèohe de l'espèoe dominante), ohangements peu sensibles en station R.

Les deux phénomène s, concom 1tant s ,ne s' exo1uent évidemment pas.

Ces remarques valent aussi, à moindre titre, pour BE : en 1977,

BE.R a des feuilles de dimensions supérieures à oe11es de BE.P (et même

de BP) et une oourbe (figure 30b) beauooup plus régulière que oe11e des

espèoes de la station P. L'été 1977 voit s'amoroer des différenoes im­

portantes entre les espèoes. Au printemps 1978 enfin, les différenoes de

oomportement sont nettes : les augmentations vernales sont identiques

pour BE.R et BE.P, mais près d'un mois de déoa1age exis~e entre les dates

de s maximum.

On note aussi la speotacu1aire et régulière augmentation des

dimensions des feuilles de BP, la deuxième année. Remarquable également

la différence entre les oourbes obtenues pour BE.R en 1977 et 1978, sans

doute reflet de durées de "saison favorable" différentes les deux années

en station R.

La surfaoe verte moyenne, pour disoriminante qu'elle soit, en­

tre les espèoes, n'exprime oependant qu'une moyenne entre des feuilles

d'age et de taille différents.

L'analyse pourrait se faire par olasses d'âge, et en fonotion

de la date de naissanoe des feuilles. On a préféré, dans un premier temps,

observer plus synthétiquement l'évolution des surfaoes foliaires moyennes

par talle, passant ainsi à une unité d'organisation supérieure (figure 31).

En oe qui oonoerne DG (figure 31a), peu de différenoes sont no­

tées entre ces oourbes et les préoédentes (figure 30a) : oe1a signifie

que le nombre de feuilles par talle varie peu, et dans le même sens que

les dimensions des feuilles. Tout au plus peut-on remarquer que DG.R

maintient une surfaoe foliaire par talle importante pendant peu de temps

en 1977 par rapport à 1978, et que le maximum atteint par DG.P semble se

situer avant fin avril, en 1977, donc très t6t dans la saison.

On remarque le même phénomène pour les autres espèoes de la sta­

tion P (figure 31b), qui indiquerait une diminution de la surfaoe utile

par talle depuis la mise en défens •••
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L'allure des courbes obtenues pour BE.R (figure 3lb) est égale­

ment identique, les deux années, à celle relevée figure 30. En ce qui

concerne BE.P, on observe une chute plus brutale de la surface par talle

que de la surface "par feuille", en juin 1977 (de même que pour BP).

Le phénomène marquant réside dans la différence entre les cour­

bes obtenues pour BP : si la taille des feuilles (figure 30b) de BP n'est

pas comparable, en 1978, à celle des autres espèces, la surface par talle

de BP est peu différente. Cela implique une régulation au niveau du nom­

bre de feuilles par talle, qui n'a pas été mise en évidence jusqu'ici

pour les autres espèces. En effet, pour ces dernières, il y a presque

proportionnalité entre l'augmentation des dimensions des feuilles et

l'augmentation de la surface par talle, ce qui n'est pas le cas chez BP :

la très forte augmentation des dimensicns des feuilles n'est pas suivie

par une augmentation correspondante de la surface foliaire par talle. Ces

points sercnt précisés par les paragraphes suivants, ayant trait à l'ana­

lyse par population d'organes.

Un point intéressant à noter dès à présent : le décalage des

courbes de BE.P et BP en 1978 (figure 3lb). Les deux courbes sont bi­

modales oontrairement à la courbe obtenue pour BE.R, qui est unimo­

dale - mais un éoart de près de 15 jours existe entre les temps forts

de l'activité des deux espèoes. Ce décalage phénologique peut 8tre une

des oonditions permettant aux deux espèces de oo-dominer en station P.

42.3 - Conclusions

Les rapports entre surfaoe foliaire et production sont en gé­

néral utilisés pour définir 1 'effioacité des espèoes. Ces rapports n'ont

pu 8tre nettement mis.en évidence, lors de l'importante campagne de ter­

rain de 1977, que pour les espèoes dominantes. Ils semblent donner un

net avantage à BP par rapport à BR : pour des indices foliaires compa­

rables, la première espèce a une produotion nette plus importante que

la seccnde ,

DG tend à aoorottre les différenoes de comportement d'une sta­

tion à l'autre, en 1978. Cependant, oes différences ont surtout trait à

la phénologie de l'espèce, les valeurs atteintes dans les deux stations

restant très voisines.
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BE, au contraire, paratt plus efficace en station R qu'en sta­

tion P : la période favorable à sa croissance est plus courte, mais plus

produotrice, en station R. En station P, BE semble atteindre un maximum

de production - et de surface foliaire - à peu près en même temps qu'en

station R, mais maintient ces valeurs, légèrement inférieures à celles de

BE.R, pendant plus de temps. La compétition avec BP doit @tre décisive,

et déterminer les niveaux et les dates optimales de production.

Afin d'aller plus loin dans ces comparaisons, il est néoessai­

re de préoiser les modalités de cette production de matière. Le paragra­

phe suivant s'attachera tout d'abord à établir des correspondances entre

les données obtenues, d'une part par "point-quadrat", d'autre part par

"oomptage de feuilles".

4-3 - Comparaison de deux méthodes d'estimation de la phyto­
masse

Ce ne sont pas seulement des différences de précision qu'il

faut attendre des comparaisons entre les données relevées à l'échelle

stationne11e (ou "population"), par lecture de point s-quadrats , et à

l'éohe11e "individu" par comptage d~s feuilles: le tallage, et sur­

tout les germinations, interviennent dans le premier cas et non dans

le seoond.

Dans la mesure du possible - c'est-à.-dire pour Bromus ereo­

tus et Dact;y1is glomerata - le tallage a été suivi. Mais en aucun cas

le comptage du nombre d' individus présents par uni tés de surface, aux

différentes périodes de l'année, n'a été effectué, pour les raisons eX!­

posées au § 23.2.

43.1 - L'effeotif des populations de feuilles

Le nombre de feuilles présentes à différentes époques de l'a~

née étudié à partir du début septembre 1977 ne constitue qu'une

approximation de la phytomasse verte, d'autant plus que la taille des

feuilles varie parfois oonsidérab1ement (cf. § 4.2). Telle quelle, l'é­

vo1ution ainsi obtenue apporte néanmoins une information oomp1émentaire

utile (figure 32).

80



En tout premier lieu, il convient de remarquer une fois de

plus les très grandes amplitudes des variations obtenues en station R,

par rapport à celles obtenues en station P. De nouveau, les différen­

ces entre stations sont plus importantes que les différences entre es­

pèces d'une même station. De plus, oe dernier caractère milite encore

en faveur d'une relative stabilité en station P, contre un comporte­

ment beauooup moins "prudent" en station R.

On remarque la similitude des comportements des espèces de la

station R, au printemps 1978, mais non à l'automne 1971. Au contraire,

en station P, les espèces (BE et BP seulement, DG.P n'ayant fait l'ob­

jet d'un comptage foliaire qu'à partir de mars 1978) ont une production

nette identique dans sa nullité à l'automne, mais des productions dif­

férentes au printemps.

On peut encore enregistrer une production nette positive

- en nombre de feuilles - en hiver pour BE.P, BE.R et DG.R, oontre une

production nulle (BP) ou même négative (BR) pour les espèces dominan~es.

DG.R, surtout, semble avoir une production presque continue en hiver,

qui lui donne un net avantage théorique au printemps. Avantage ne durant

pas, puisque dès la floraison (fin mai), la séoheresse a très rapidement

raison de l'ensemble de la population.

Notons enfin la remarquable stabilité de BP, qui conserve un

nombre constant de feuilles (éoart maximum 20 %) de début septembre à

fin juin, et ne voit l'effectif de sa population de feuilles décro!tre

que lentement au cours des mois d'été. La produotion vernale de feuilles

de BE, en station P, en fait la seule espèce se retrouvant fin ao6t 1978

aveo un effectif supérieur (légèrement: 10 %) à l'effectif initial.

43.2 - Confrontation des résultats

A partir des données recueillies par échantillonnage des

feuilles au niveau de l'individu et par estimation indirecte (points­

quadrats) au niveau de l'ensemble de la population, deux oourbes retra­

çant l'évolution annuelle de la phytomasse verte ont été établies pour

chacune des espèces (figure 33).



L'impression générale est que 'la oonoordanoe n'est pas mauvai­

se : les variations relatives sont généralement du m@me ordre. Auoun ori­

tère mathématique ne viendra oonfirmer - ou infirmer - oette impression.

Les dates de mesure ne sont pas toujours les m@mes pour les deux méthodes,

et les précisions sans oommunes mesures. Néanmoins, o'est au vu de oette

bonne ooncordanoe générale que l'analyse suivante sera faite: il n'y a

pas de raisons, inhérentes aux méthodes de mesure, selon lesq~elles il y

aurai t oonoordance dans près de 80 %des ré sul tats et très grande disoor­

danoe pour le reste, l'observateur étant le même tout au long de la pé­

riode de mesure. On s'autorisera donc ioi à interpréter les divergenoes

entre les oourbes en fonotion de phénomènes biologiques.

Ces divergenoes sont particulièrement nettes en oe qui oonoerne

la période automnale pour DG et BE, en station R : on oonstate une très

importante augmentation de la phytomasse verte à l'éohelle stationnelle,

faiblement ressentie au niveau des éohantillons retenus début septembre.

Les oourbes de tallage net, représentées pour oes espèoes sur la figure

l!, indiquent que oelui-oi ne oontribue que faiblement à expliquer oet

éoart automnal ; de fait, le tallage n'est qu'un phénomène seoondaire,

lorsqu'on s'intéresse globalement à l'ensemble des feuilles présentes à

un instant donné.

C'est dono le seul phénomène non pris en oompte durant le oomp­

tage foliaire, o'est-à-dire la germination de nouveaux individus, qui

peut expliquer oette disoordanoe importante. Les variations de surfaoe

foliaire, pour importantes qu'elles soient (of.figure 30), ne suffisent

pas à expliquer de telles variations; de plus, l'augmentation de la sur­

faoe foliaire a surtout lieu au printemps, l'automne voyant généralement

la produotion de petites feuilles. Rien de très étonnant dans oette oa­

raotéristique de graminées oomme Daot:vlis filomerata et Bromus ereotus.

Ce qui peut frapper, o'est que les germinations ne paraissent pas jouer

un grand raIe, pour les mêmes e spëce e (au moins pour BE), dans la sta­

tion P. loi, de m@me que pour les espèoes dominantes, la superposition

des oourbes est très satisfaisante durant l'automne.

La phytomasse de toutes les espèoes subit une baisse assez

forte durant l'hiver, d'après les données "point-quadrat". Il en va de

m@me pour l'effeotif des feuilles, pour les espèoes dominantes et pour
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BE.P. BE.R accrott très faiblement cet effeotif, DG.R assez nettement,

par paliers (l'un fin décembre, l'autre fin f'vrier) r cette baisse de

phytomasse, sans diminution oorrespondante du nombre de feuilles, doit

enoore être attribuée à une mortalité d'individus, qui aurait pourtant

dft être remarquée, parmi les échantillons marqués fin septembre. Il est

peu vraisemblable que seuls les individus ayant germé durant l'automne

aient subi cette mortalité (là enoore, l'observation du nombre de talles

ne parvient pas à expliquer le phénomène - figure 34).

Le printemps est marqué, en général, par un accroissement du

nombre de feuilles, plus préooce que l'augmentation de phytomasse : le

début du printemps est marqué par la formation de feuilles, très peti­

tes comparées aux précédentes et aux suivantes, ce qui peut expliquer

oe décalage plus ou moins important suivant les espèces.

Seul BP réagit différemment à oet égard : on note une augmen­

tation de phytomasse verte vernale - plus tardive que pour les autres

espèces - alors même qu'il n'y a apparemment pas de variation du nom­

bre de feuilles sur les éohanti11ons suivis. Pour en déduire que la

croissanoe foliaire est plus importante, chez oette espèce, que l'ini­

tiation foliaire, il nous faudra aller plus avant dans l'étude des mo­

dalités de la production, en étudiant la croissanoe foliaire.

Auparavant, quelques remarques supplémentaires s'imposent,

quant au tallage net (figure 34). DG.P n'a pu être réellement suivi

qu'à partir du printemps 1978. Il apparatt néanmoins que les espèces de

la station P ont, une fois de plus, des variations plus faibles que cel­

les de la station R (en ce qui oonoerne BR, on a choisi de représenter

l'évolution du nombre de rameaux,qui oonstituent l'unité d'organisation

immédiatement au-dessus des feuilles, de même que la talle pour les au­

tres espèoes).

DG.R est l'espèce qui talle le plus, le plus t6t à l'automne

et assez régulièrement durant tout l'hiver. BE, dans les deux stations,

ne talle que très tardivement à l'automne (mi-novembre, !!l voisin de 00 0)

et très peu en hiver.

Le printemps biologique oommenoe en fait mi-février, en 1978,

par un tallage important pour toutes les espèces. PI1is, une grande sta.-
r -

bi1ité du nombre de talles est de rigueur durant le printemps, faible-

ment perturbée par la floraison - en partioulier, ohez DG.R et BE.P.



La séoheresse est, enoore une fois, vite et durement ressentie en sta­

tion R, beauooup moins opérante en station P.

Notons que, pour BE.P, les variations relatives du nombre de

talles sont très importantes par rapport à oe11es du nombre de feuilles;

oe fait oompense le peu de germinations observées en station P.

BR pulvérise sa produotion en un nombre très élevé de rameaux

durant l'automne: ohaque feuille nouvelle est pratiquement l'origine

d'une ramifioation supplémentaire. L'aspect du BR est alors très diffé­

rent de son aspeot printanier: dans le premier oas, une multitude de

feuilles, petites, insérées sur des rameaux de 2 à 5 feuilles, formant

par leur intrioation une "mini-voilte" ; dans le seoond, des feuilles de

dimensions plus importantes - le double des premières, au moins - sur

des rameaux isolés. Ajoutons qu'un grand nombre de germinations de prin­

temps (ou nouveaux talles 1) produisent des individus non ramifiés, à

grandes feuilles, et futurs porteurs de tiges florifères. Cet éo1atement

des unités "permet" au BR une "gestion" très souple et, malgré la séohe­

resse sévère de l'été 1978, l'autorise à oonserver un nombre de rameaux

identique à oe1ui de départ, presque exaotement un an plus tôt.

43.3 - Conclusions

La oonfrontation des deux méthodes d'analyse à deux niveaux de

perception différents est enoourageante, dans la mesure où les variations

relatives sont du. m@me ordre, dans la plupart des oas. Cette oonfronta.­

tion permet, de plus, de préoiser les points non pris en oompte par l'une

et l'autre des méthodes. En particulier, apparition de nouveaux individus

et dimensions des feuilles peuvent s'insérer ioi dans l'analyse des modar­

lités de la produotion.

La comparaison des comportements des espèoes à cet égard permet

de formuler des hypothèses sur les stratégies de chacune dans les deux

stations: si l'on retrouve toujours les grandes oaraotéristiques station­

ne11es (amplitude des variations, vc1ume de la production ••• ), on per­

çoit oependant des différenoes de oomportement à l'intérieur de ohaque

station : retenons en particulier, les importantes produotions automnEr

les et hivernales de DG, automnales surtout de BE, qui s'opposent à. oe1­

le de BR, en station R. Les premières espèoes semblent prooéder plus par



germination que par tallage à l'automne, au oontraire de BR, ohez qui le

renouvellement et l'aooroissement du nombre d'individus se font surtout

au printemps ; en station P, le déoa1age phéno10gique signalé entre BP et

les autres espèoes est ioi une nouvelle fois sensible. Ces différences

ont surtout trait à l'époque d'apparition et à la quantité de feuilles

apparaissant (et disparaissant).

En effet, les résultats présentés jusqu'ici se rapproohent des

analyses olassiques, utilisant l'indice foliaire - ici, surfaoe foliaire

par unité d'éohanti110nnage - et la produotion nette, dérivée d'observa­

tions indireotes. Mais la différenoe ne peut être établie entre une plan­

te qui produit des feuilles vivant longtemps, et une autre, ayant un taux

plus élevé de produotion de feuilles, mais des pertes oontinue11es par

mortalité (BAZZAZ & HARPER, 1911).

4.4 - La produotion brute : utilisation des taux de naissanoe
et de mortalité foliaires

Le fait de oonsidérer l'ensemble des feuilles d'une e epèce oom­

me une population, dont l'effeotif à un instant donné est le résultat des

naissances et des morts, autorise l'emploi de taux démographiques, dont

l'évolution saisonnière nous servira ioi à différenoier les oomportements

des graminées étudiées.

Les résultats seront présentés sous deux formes.

Tout d'abord sous forme de oourbes retraçant l'évolution des

taux journaliers*, tels qu'ils ont été oalou1és à ohaque période de mesu­

re, de mars à fin aodt 1918 (figures 35 à 40). Seront comparés, ncn seule­

ment les taux d'apparition et de disparition des feuilles, mais aussi les

taux de croissanoe et de sénesoenoe foliaires.

SUr les figures suivantes (figures 41 à 44), les taux de nata.­

lité et mortalité foliaires ont été représentés sous forme d'histogrammes,

la superfioie de l'histogramme étant proportionnelle à la produotion ou à

la mort de feuilles. Cela a paru être une méthode de visualisation prati­

que et bien adaptée aux analyses ultérieures (Chapitre 5).

* Tous les tsux dont il sera question par la suite seront exprimés en
"unité pour mille unités initiales" 1 feuille, pour naissanoe et mo~

talité foliaires, oentimètre, pour oroissanoe et sénesoence foliaires.



44.1 - Les taux de démographie foliaire

441.1 - L'initiation foliaire

Encore une fois, il nous faudra oonsidérer les résultats BOUS

deux aspects : comparaisons entre espèces homologues des deux stations,

et comparaisons inter-stationne11es.

Les espèces de la station R sont plus précoces, généralement,

que celles de la station P : les taux d'apparition de feuilles (figure

35~b-c) sont maximum, début mars pour les premières, et ne cessent de

décrottre, plus ou moins régulièrement, jusqu'à être nuls mi-juillet.

Le décalage des comportements à cet égard entre espèces homologues des

deux stations, s'accentue du DG au BE, puis à BR et BP.

En effet, les courbes obtenues pour DG.R et DG.P sont glob~

1ement peu différentes, malgré des variations de détail : maximum au

début du printemps (15 jours plus tardif pour DG.p), puis chute, très

régulière pour DG.R, plus mouvementée pour DG.P (rappelons ioi l'im­

portante prédation animale exercée aux dépends de DG en station P, gê­

nant oonsidérab1ement les observations).

Le début du printemps (mars et avril) est très différent

pour BE dans les deux stations, de même que pour BR et BP. Les baisses

ultérieures des taux d 'initiation foliaire sont du même ordre dans les

deux stations.

Notons dès à présent la ohute soudaine des taux de production,

plus ou moins marquée suivant les espèoes et les phénomènes observés,

durant le mois d'avril : les températures prusquement basses ~ voisin

de ooC) durant deux semaines en sont responsables (cf.figure 44).

A l'intérieur de la station R, les espèoes ont un comportement

très homogène (figure 36) : les taux varient presque uniformément de

près de 30 ~. début mars, à O~. début juillet.

Au contraire en station P, un mois de décalage sépare les mEr­

ximum de produotion foliaire de chacune des espèces : DG mi-mars, BE mi­

avril et BP mi-mai. Cet étalement de la production brute en station P,

paratt @tre la oondition d'une coexistence de oes espèces à l'intérieur

d'une même oommunauté.
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441.2 - La mortalité foliaire

Les facteurs déterminant la mort des feuilles sont distincts

de ceux favorisant leur naissanoe, et ont fait l'objet de nombreuses

discussions (cf. BAZZAZ & HARPER, 1977).

Il est remarquable que les comportements soient ici beaucoup

plus voisins entre espèces homologues (figure 37a-b-c). A part des dif­

férences appréciables dans les taux de mortalité de DG.R et DG.P (pro­

bablement dues à la prédation du DG.p), seules des variations de détail

séparent BE.R et BE.P d'une part, BR et BP d'autre part, durant la plus

grande partie du printemps. Cependant, les tendances finales sont inver­

ses: diminution nette de la mortalité en station P, fin juillet, et

augmentation en station R.

De même, à l'intérieur d'une même station, les variations

sont similaires (figure 38, a et b) : seul DG, dans les deux stations,

a un oomportement nettement différent de celui des autres espèoes, à

partir de fin mai, son taux de mortalité foliaire augmentant oonsidéra­

blement.

441.3 - La résultante 1 le taux démographique
foliaire net

L'examen des courbes des taux nets résultants de la natalité

et de la mortalité foliaires (figures 39 et 40) met en évidence l'insuf­

fisance des analyses de la production nette. En effet, ces courbes sont

remarquablement semblables, particulièrement en ce qui concerne les com­

paraisons pour BE d'une part, et Brach.ypodium J!P.., d'autre part (figures

.J2., b et c).

Or, les naissanoes de feuilles surviennent à des moments dif­

férents, avec des taux d'apparition différents. En fait, si, globalement,

les comportements sont identiques, des distinotions qui ont leur impor­

tance s'imposent.

Tout d'abord, on retrouve bien la "supériorité" des espèces de

la station R, au début du printemps 1 les taux sont plus élevés (respeo­

tivement 18 ,%0 , 27 %0 et 19 %0 pour DG, BE et BR en station R , 15 %0 ,



9 %. et 0 pour DG, BE et BP en station z), au début du mois de mars. Au

contraire, le léger avantage au profit des espèces de la station P du­

rant la période SUivante, devient très net au cours de la sécheresse

croissante, à partir de début juin. Remarquons que, pour l'ensemble des

espèces, les taux nets sont négatifs dès la fin du mois de mai.

On retrouve donc, une fois de plus, cette caractéristique de

"prudence" des espèces de la station P, gardant des taux médiocres mais

continus durant toute la période végétative, qui s'oppose à l'attitude

extrémiste des espèces de la station R : très précoces et productrices

en période favorable, rapidement et intensément touchées par l'arrivée

d'une période défavorable.

DG, en station P, a un comportement se rapprochant plus, cha­

que fois, de celui des espèces de la station R, que de BE.P et BP, ce

qui peut oontribuer à expliquer la faiblesse de sa position dans cette

station.

L'analyse détaillée de la production foliaire n'a conoerné

jusqu'ici que le printemps 1978, de manière à pouvoir @tre mise en rap­

port avec les phénomènes de croissance foliaire, observés durant cette

seule période, et commentés au paragraphe suivant. Les résultats con­

cernant l'ensemble de l'année de mesure seront repris au § 4.5.

44.2 - La croissance foliaire

De même que les taux de naissance et de mort des feuilles

avaient été exprimés en %0 de la population initiale, de même les taux

d'élongation des feuilles sont exprimés en %0 de la longueur initiale

(figure 41, a et b).

Rappelons que la croissance des feuilles de BR n'a pas été

suivie, en raison de la petitesse et du grand nombre des feuilles de

cette espèoe.

442.1 - Croissance foliaire

La croissanoe foliaire est un phénomène plus régulier que l'i­

nitiation foliaire, et le oomportement de toutes les espèces est très

voisin, excepté celui de BP.
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Trois courbes, presque exactement parallèles, traduisent la

similitude des r,ythmes de croissance de DG.R et DG.P et de BE.R (figu­

re 4la ) , taux maximum début mars, ohute provoquée par les basses tem­

pératures du mois d'avril, seoond maximum début mai, puis chute régu­

lière jusqu'à une oroissanoe nulle.

BE.P a un oomportement distinot durant le début du printemps,

mais la diminution ultérieure du taux d'élongation est tout à fait con­

forme à celle des espèces précédentes.

Seul BP se singularise nettement, aveo une courbe du m~me type

que celle obtenue pour BE.P, mais décalée de trois semaines.

Les taux de croissance obtenus pour DG, dans les deux stations,

sont inférieurs à oeux obtenus pour BE. Cette dernière espèce a même un

taux d'élongation maximum supérieur à oelui de BP, aussi bien en station

R qu'en station P.

442.2 - Sénesoenoe foliaire

La proportion de longueur (ou surface) foliaire, séohant entre

deux périodes de mesure, par rapport à la longueur (ou surfaoe) totale

initiale mesurée sur tous les éohantillons, a été reportée pour toutes

les espèoes sur la figgre 41b. Les faits sont beaucoup moins olairs ioi

que préoédemment : ohaque espèoe semble avoir un rythme propre, à cet

égard.

On peut oependant remarquer une certaine similitude des com­

portements à partir de mi-mai : augmentation des taux - donc augmenta-

tion de surfaoe séohée début juin, puis remontée fin juin pour toutes

les espèoes, sauf DG.R, qui ne se "relève" pas de la ohute préoédente.

Inattendue est l'augmentation suivante, début juillet, suivie

d'un ralentissement ultérieur général de la sénescence: en effet, oes

réaotions sont en opposition avec les variations climatiques. Alors que

la séoheresse, oroissante jusqu'à tin juin, est marquée par une diminu­

tion du taux de sénesoenoe, une pluie de 10 mm début juillet provoque

une reorudesoence des pertes , qui plus est, la séoheresse reprenant de

plus belle par la suite, le taux de sénescenoe déoro!t une nouvelle fois.



ce phénomène nous paratt extr8mement intéressant : la non­

proportionnalité entre une séoheresse oroissante et la sénesoenoe des

feuilles, implique une régulation des pertes de la part des espèoes,

soit par interruption totale des activités végétatives (dormanoe ?),

soit par oontr81e très sévère des pertes en eau.

Ce point sera repris dans le ohapitre suivant.

442.3 - Les taux résultants

Les taux nets de oroissance foliaire reflètent oe qui a été

vu préoédemment : faible produotion nette pour lX} (taux de 0 à 10 ~),

dont le taux est négatif dès la mi-mai, plus forte produotion pour les

autres espèoes (taux de 10 à 20 %0), dont les taux deviennent négatifs

début juin (BE.R) ou fin juin (BE.P et BP).

442.4 - Développement et oroissanoe foliaires

L'introduotion des mesures d'élongation foliaire, au prin­

temps 1918, avait pour point de départ les observations antérieures,

selon lesquelles l'effeotif des populations de feuilles s'accroissait

considérablement en station R, asses faiblement en station PIles

espèoes de la dernière station, produisant plus de phytomasse, rele­

vaient-elles.davantage de la oroissanoe que du développement foliaire?

Les courbes comparées des deux phénomènes (figure 42) tentent

de répondre à oette question. Remarquons au préalable que le taux de

oroissanoe intègre en partie le taux de développement, puisqu'une feuil­

le apparaissant produit une longueur de feuille prise en compte dans les

estimations de oroissance moyenne.

Aussi, l'exaote superposition des courbes, telle qu'elle ap~

ra!t pour DG.R - et moins nettement DG.P - n'aurait rien d'étonnant si

toutes les espèoes présentaient le m8me type de réaction. Mais la super­

position est de moins en moins évidente lorsque l'on passe à BE.R, puis

à BE.P et BP : ohez oes espèoes, les taux d'élongation sont nettement

supérieurs aux taux de naissanoe des feuilles, durant la période végéta­

tive la plus aotive •
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De plus, si les ph~nomènes, bien que d'intensité différente,

s'aooordent à varier dans le m3me sens lore d'aooidents olimatiques

ohes DG.R, DG.P et BE.R (par exemple, durant le mois d'avril), ils pa­

raissent relativement plus indépendants ohes les autres espèoes, BE.P

et BP. Remarquons que, pour BP, l'initiation foliaire est plus sujette

à des variations de détail que la oroissanoe :foliaire, remarquablement

régulière 1 deux baisses des taux d'initiation foliaire marquent, le

premier les :faibles temp~ratures d'avril, le seoond l'initiation :flo­

rale, début juin.

On remarque, pour toutes les espèoes, la reprise de l'initia­

tion foliaire due à une petite pluie «10 mm), début juillet, après un

mois sans préoipitations.

ces faits ont leur importance, dans la mesure où de nombreux

ohercheurs ont noté les différenoes de seuils de réaotion entre les

phénomènes de multiplication et de oroissanoe oellulaires (BOYER, 1968

KOZLOWSKI, 1968) 1 la croissance serait beauooup plus rapidement affeo­

t~e que la multiplioation, en particulier en oas de défioit hydrique.

Des stratégies de produotion de phytomasse différentes d~rivent natu­

rellement de conditions hydriques stationnelles di:fférentes.

cependant, dans le oas présent, le oomportement spéoifique

prévaut sur le oomportement stationnel 1 DG, dans les deux stations, se

démarque nettement des autres espèoes. Par oontre, le oomportement de

BE.P reste plus proohe de oelui de BP que de oelui de BE.R.

442.5 - Croissanoe foliaire moyenne

Les taux de oroissanoe examin~s pr~o~demment étaient rappor­

tés à la sur:faoe produotrioe initiale. La figure 43 montre les varia­

tions absolues de la vitesse journalière moyenne d'aooroissement des

feuilles.

D'une manière g~n~rale, seules les feuilles de rangs 1 et 2,

rarement 3, ont une oroissanoe aotive. Dans un premier temps, la vitesse

moyenne a ét~ oaloul~e en oonsidérant l'ensemble des feuilles en oroie­

sanoe (figure 43a), ensuite n'ont ét~ envisag~es que les feuilles de

rang l, qui ont les plus grandes vitesses de oroissanoe (figure 43b).
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Dans le premier oas, les espèces ont un oomportement différent 1

00, dans les deux stations, ne dépasse pas 1,2 mm/j, BE atteint 1,6 mm/j

dans les deux stations début mai, et BP 1,8 mm/j mi-mai.

Si l'on ne s'intéresse qu'aux feuilles de rang l, ces vitesses

de croissanoe augmentent oonsidérablement 1 entre 2,5 et 3,0 mm/j pour 00

et BE, et surtout jusqu'à près de 5,5 mm/j pour BP.

Par rapport aux chiffres précédents (figure 43a), on note un

rapprochement de s résultats ooncernant BE et 00, et un écart accru de BP.

Si, pour une oroissanoe moyenne identique des feuilles de rang l, BE et 00

présentent des vitesses de croissance différentes pour l'ensemble des

feuilles, on peut oonolure que BE répartit sa croissanoe entre des feuil­

les d'age différent, plus que ne le fait DG, qui aurait dono tendanoe à

privilégier les dernières feuilles apparues. De la mIme façon, la orois­

sance des feuilles de BP semble @tre le fait presque exolusif des plus

jeunes feuilles.

Ces politiques différentes de répartition des produits de la

photosynthèse ne semblent pas affeotées par un effet "stationnel". Seu­

les des variations de détail séparent les espèoes homologu.es des deux

stations (soit BE.R et BE.P, OO.R et OO.P) : léger déoalage des courbes

obtenues pour OO.P et DG.R, ou "creux" très marqué, mi-mai, chez BE.P

(ainsi que ohez BP), faiblement ohez BE.R.

On peut vérifier oes données sur la figure 44, montrant pour

ohaque espèoe les vitesses de croissance des feuilles, selon leur rang

(rang 0 ou i . initiale, rang l, rang 2). On oonstate très clairement

la grande importance de la croissance des feuilles âgées pour BE dans

les deux stations, importanoe de plus en plus faible lorsqu'on passe à

00, puis à BP.

Les vitesses maximales de oroissanoe, relevées pour chacune

des espèoes selon le rang des feuilles (tableau 7), oonfirment enoore

oe fait.

Nous remarquons, sur oe tableau, que les vitesses sont .!!!:E:.­
males en avril prinoipalement pour 00, fin mai ou début juin pour BE

et courant juin pour BP. Cette dernière espèoe peut avoir, dans son
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milieu, des vitesses maximales de croissance près de deux fois supérieu­

res à celles des autres espèces (11,5 mm/j). DG.P, au contraire, possède

les vitesses les plus faibles (5,4 mm/j).

OO.P DG.R BE.R BE.P BP

5,42 7,14 6,42 6,43 10,20
rang 0

(05) (04) (06) (06) (06)

3,81 3,07 5,27 4,93 11,50
rang l

(04) (04) (05) (06) (06)

0,95 0,36 2,65 2,10 0,70
rallg 2

(04) (04) (06) (06) (06)

Tableau 7

Croissanoe maximale journalière selon le rang des feuilles (mm)

(les chiffres entre parenthèses indiquent les mois durant
lesquels a lieu la oroissance maximale)

Il semble donc que BP, et à moindre titre BE, bénéficient d'un

avantage considérable, si l'on ne prend en compte que la croissance fo­

liaire, sur d'autres espèces, moins aptes à valoriser les ressources de

ce milieu.

442.6 - Masses surfacigues

Une seule série de données, établie en juillet 1977, est réel­

lement exploitable pour évaluer les masses surfaciques des feuilles. Au~

si n'utiliseron~nous oe paramètre que très prudemment. Il est oependant

tentant, au vu des chiffres obtenus, de comparer les espèces s la masse

surfacique des espèces dominantes (BP et BR) s'oppose à oelle des autres

espèces.

On obtient ainsi (tableau 8) des vitesses maximales de croi~

sance, en poids, beaucoup plus disoriminantes encore que ne l'étaient

oelles mentionnées à prcpos de la seule élongation foliaire.



BP BR BE.P BE.R DG.P DG.R
masse surfaoique

9,33 7,70 4,46 3,64 3,54 2,51(mg/om2.)

vitesse maximale 1,28 0,27 0,27 0,18 0,13de oroissanoe -
(mg mat.sèo./j/f)

Tableau 8

Masse surfaoique et oroissanoe maximale journalière pondérale des quatre
graminées étudiées

L'ertraordinaire supériorité de BP apparatt très nettement ioi,

de m8me que le handioap de DG sur les autres espèoes.

Ces données tradnisent des différenoes morphologiques, oonoer­

nant en particulier la rigidité des tissus, qui oontribuent à. expliquer

les différenoes de oomportement des espèoes du point de vue hydrique.

442.7 - Conclusions

La surfaoe (ou longueur) verte effioaoe à. un instant donné, est

le produit du nombre de feuille s par la surfaoe (ou longueur) moyenne

d'une feuille.

Les espèces peuvent à tout instant modifier oette surfaoe, ou

au oontraire la maintenir constante, en jouant sur les deux termes du pro­

duit. SUr ohacun des termes, il est enoore possible, soit de maintenir un

niveau oonstant, soit de oompenser les pertes par sénescenoe ou mort des

feuilles en augmentant, dans un oas l'initiation foliaire, dans l'autre

le taux de oroissanoe.

Les moyens, ohoisis ou imposés par les oontraintes environne­

mentales, employés par ohacune des espèoes, oonstituent les bases oom­

portementales des stratégies d'expansion, ou simplement de survivanoe,

dans un milieu donné.
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Ces moyens ont pu 8tre analysés à deux niveaux de peroeption,

permettant de distinguer les oomportements diotés par le milieu, des

oomportements spécifiques. Au niveau stationnel, de nettes différences

apparaissent, concernant surtout les taux de naissanoe foliaire 1

d'une manière générale, on observe des taux élevés, mais du­
rant de oourtes périodes, en station R, oontre des taux plus
faibles, mais plus continus, en station P ;

les espèoes de la station R sont plus précooes que celles de
la station P

on observe à cet égard une simultanéité des comportements en
station R, beauooup moins évidente en station P, où le déca-
lage phénologique est de règle. .--

Les oomportements spéoifiques apparaissent prédominants, en ce

qui oonoerne les autres fonotions étudiées 1 mortalité, oroissance et sé­

nescenoe foliaires. On note en particulier les faibles taux de croissanoe

de DG, dans les deux stations , ohez cette espèce, les phénomènes de

oroissanoe et de développement ont des taux voisins, et sont oonoomituts

Pour BE, en station R, l'initiation foliaire domine largement la croie­

sance, en début de saison, puis les deux phénomènes sont simultanés, la

oroissanoe dominant alors l'initiation. Pour BE et BP, en station P, les

deux phénomènes apparaissent oonstamment "indépendants", ohronologique­

ment, la oroissanoe dominant largement l'initiation.

Malgré la diversité des oomportements relevée à l'analyse de

ohacun des termes mentionnés (initiation et oroissanoe), il n'est pas i~

tile de remarquer (figure 45a) le peu de différence .dans les niveaux ré­

sultants atteints par l'ensemble des espèces : la longueur maximum par

talle (reprenant en partie les oourbes exposées au § 4.2) est comprise

entre 250 mm (DG.R) et 360 mm (BE.R). On note surtout la faiblesse rela­

tive du résultat atteint par BP (265.mm), inférieur à BE.P (300 mm).

Or, la dominanoe ou l'abondanoe de oertaines espèces s'aooor­

dent relativement mal aveo oes observations 1 bien que le "ootit" , la far

oilité, pour chacune des espèoes pour arriver à ce résultat, soient dif­

férents, les ohiffres de la figure 45a indiquent que d'autres explioa­

tions à oette dominanoe sont à recheroher, à d'autres niveaux d'organi-
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sation 1 en particulier, le nombre d'individus par unité de surfaoe, est

un paramètre dont l'importanoe a été soulignée, pour d'autres graminées,

dans d'autres oommunautés herbaoées, par MAXWELL (1977).

On ne peu~, ioi, qu'émettre des hypothèses à partir des analy­

ses effeotuées prinoipalement au niveau des feuilles, et des résultats

stationnels oonoernant la produotion nette : la dominanoe oertaine de BP

dans "sa" oommunauté trouve sans doute une partie de son explioation à

un niveau de perception intermédiaire, soit l'aptitude à l'occupation de

l'espaoe dans le plan horizontal par un grand nombre d'individus. Ce.fte

aptitude, mentionnée par ABOU-ZAKHEM (1975), a été évoquée dans le oha,­

pitre 1, oomme un avantage de BP sur les autres espèces (DG et BE), li­

mitées par leur occupation en touffes individualisées.

\

Remarquons enoore une fois le fait que BP ait son optimum ae

végétation, plus de 15 jours après celui des autres espèces (figure 45a).

De m8me, OO.R amoroe une diminution de sa surfaoe foliaire dès le début

du mois de mai, soit plus d'un mois avant les autres espèoes (soit DG.P,

BE.P et BE.R).

A titre indioatif, une sorte dt "euphorimètre", basé sur les

deux faoteurs olimatiques prinoipaux - température minimale et indioe

d'humidité (of. Chapitre 3) - figure sous les oourbes préoédentes (fi­

gure 45b), et permet de oomparer grossièrement les erlgenoes des espè­

oes. Ainsi, la ohute amoroée par DG.R semble-t-elle 8tre en relation

très étroite avec la diminution de l'indioe d'humidité (I). Les autres

espèoes paraissent établir un oompromis entre une température élevée et

une humidité enoore suffisante pour assurer leurs produotions. BP, en­

fin, semble relativement indifférent aux oonditions hydriques défavora,­

bles (telles qu'elles ont été définies).

Avant d'analyser plus préoisément les rapports entre l'utili­

sation de l'eau et la produotion ( Chapitre 5), les résultats oonoernant

les taux de produotion de feuilles, durant toute l'année de mesure (se~

tembre 1977 à ao~t 1978), seront présentés dans le paragraphe suivant.
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4.5 - Histogrammes des taux de production de feuilles

Le volume de la production de feuilles durant une p~riode don­

née, est ~gal au ~aux journalier que multiplie la durée d'application de

ce taux. Du fait que les pas de mesure sont irr~guliers, et parfois sans

correspondanoes aveo les mesures de tension hydrique, il a paru n~cessai­

re de contourner la diffioult~, en tr8.9ant des histogrammes dont la SUl'­

faoe est proportionnelle à la production de feuilles. Le même proo~dé a

~té appliqu~ aux résultats conoernant la tension hydrique, selon la m&.­

thode exposée au chapitre suivant, de mani~re à mettre en relation les

deux séries de donn~es. Les résul tats conoernant la oroissance foliaire

oomportent trop peu de points pour se prêter à une telle analyse, mais,

plus fournis, se montreraient pareillement justifiables d'une telle mé­

thode.

Tels quels, les histogrammes obtenus (figure 46, a et b) se

prêtent à une analyse apportant des compléments d'information à notre

projet de oomparaison des comportements sp~cifiques et stationnels.

Naissanoes et morts des feuilles apparaissent symétriquement

sur chacun des tracés, la production nette, résultat de la diff~rence,

étant représent~e par les surfaoes hachurées.

L'histogramme obtenu pour BR définit t~s clairement les sai­

sons de végétation, à partir de l'observation des taux d' apparition de

feuilles d'une Part, des taux nets d'autre part.

C'est la plus ou moins grande g,ymétrie entre naissanoes et

morts, qui retiendra ici notre attention 1 le problème des oauses de la

mortalité foliaire et, corrélativement, de sa finalité dans la stratégie

de l'espèoe, est particulièrement mis en évidence sur ces histogrammes.

Analysons en d~tail 1 'histogramme obtenu pour BR (figure 46a)

septembre 1977, particulièrement sec, voit décrottre les
taux d'apparition et oro!tre les taux de disparition des
feuilles,

l'automne (octobre à mi-novembre) est marqué par une très
grande produotion de feuilles et un faible taux de disp~

rition de ces feuilles 1 il en résulte une produotion
nette importante ,



l'hiver, débutant par un important déficit net dl1 à une
forte mortalité foliaire , voit ensuite une stabilité des
deux phénomènes, qui s'équilibrent ;

- le printemps débute par une augmentation très forte des
deux taux (le taux net étant cependant largement posi­
tif), et se continue par un équilibre stable, après di­
minution des deux taux ;

- la période sèohe, oommencée mi-juin, annule la produo­
tion de feuilles, mais maintient, et mGme accrott légè­
rement la mortalité foliaire •

Selon la saison considérée, il ~ a, ou non, s~étrie entre les

taux de naissance et de mortalité foliaires; il est attendu que la non­

symétrie soit la règle, si l'on suppose que les états de facteurs défa­

vorables à la production végétale (froid, défioit hydrique) provoquent

la mortalité foliaire 1 c'est effectivement oe qui se passe, durant les

périodes sèches, pour BR. Mais ce n'est plus vrai l'hiver, et l'on peut

parler, sinon de dormanoe, du moins d'un ralentissement oonsidérable de

toutes les activités p~siologiques.

La différence entre les oomportements automnal et vernal est

frappante 1 si l'automne répond bien à la règle de non-symétrie (soit

augmentation des naissanoes, diminution des morts), il n'en va pas de

m@me du printemps, durant lequel l'augmentation de produotion semble ao­

crottre la mortalité, et inversement.

La mIme anal~se peut @tre faite pour les autres espèoes, et

fournir ainsi d'importantes informations, permettant de différenoier les

espèces et/ou les oommunautés 1

- BE.R présente le mIme type de réaction que BR, mais il y a
inversion entre automne et printemps : la symétrie entre les
deux phénomènes est presque parfaite à l'automne, beaucoup
moins au printemps ;

- BE.P et BP, en dehors des périodes estivales ou très froides
(fin novembre), présentent une remarquable g,ymétrie des phé­
nomènes, impliquant une subordination oonstante de la morta­
lité à la production, qui a pour oonséquenoe la stabilite
relative de l'effectif de la population de feuilles mention­
née préoédemment (§ 4.3) ;

- DG (figure 46b), dans les deux stations semble-t-il (bien
que peu de résultats soient exploitables pour DG.p), offre
un parfait exemple d 'indépendance des deux phénomènes 1 il
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est clair que les facteurs oontr81ant apparition et dispari­
tion sont les mêmes, en oe qui oonoerne DG dans oes deux mi­
lieux.

Il faut remarquer, une fois enoore, la faiblesse des taux de

produotion de BP par rapport aux autres espèoes. La dominanoe exeroée

par oette espèoe, est sans oommune mesure avec les taux d'initiation et

même de oroissanoe foliaires (bien qU'8J'ant des vitesses maximales poten­

tielles de croissanoe élevées).

Ajoutons une pièoe au dossier déjà ohargé oonoernant les oom­

paraisons menées, avec la figure 41, où sont reportées les espéranoes de

vie des feuilles, suivant le mois de leur naissanoe.

Il est évident que l'extraordinaire longévité moyenne des feuil­

les de BP par rapport aux autres espèoes (maximum supérieur de près de

50 c.Jt), est à. l'origine de la persistanoe de la p~omasse sur pied, en­

trant pour une bOnDe part dans la stratégie d'occupation de l'espace vel'­

tioa1 et horizontal de oette espèoe.

Cette persistanoe autorise, de fait, un faible taux de renou­

vellement des feuilles, mais exige en retour un oontra1e sévère des

fonctions physiologiques.

C'est bien ce à quoi correspondent les données analysées, con­

cernant le contr81e des pertes en eau par BP (Chapitre 3), et nous p0ur­

rons affiner encore oes hypothèses par l'étude des rapports entre l'uti­

lisation de l'eau et la prcduotion ( Chapitre 5).

Auparavant, nous tenterons d'analyser plus finement les re1lr

tions "production - pertes" entre les naissances et les morts, pour oha­

cune des espèoes (figure 48, .!cl:).

Deux phénomènes sont à ccnsidérer dans chaque oas, qui pro­

viennent de deux séries de points t la première tend à montrer une 00l'­

ré1ation positive (plus ou moins, selon les espèoes), soit augmentation

des morts liée avec oe11e des naissanoes J la seconde série oonoerne des

points indiquant nettement une oorré1ation négative, soit augmentation

de la mortalité aveo diminution simultanée des naissanoes.

Cette distinotion, valable pour les espèoes de la station R,

para!t moins justifiée en station P, pour laquelle les espèoes ne pr6-



sentent nettement qu'une série de points, indiquant une oorrélation po­

sitive. Les quelques points obtenus pour DG. P, durant le printemps et

l'été 1978, indiquent cependant une réaotion oontraire de la part de

oette es~ce.

Il est indispensable de garder à l'esprit oette subordination,

plus ou moins importante suivant les espèoes, de la mortalité à l'ini­

tiation foliaire. La surface verte autorisée pour chaque espèce, est

fonction de l'approvisionnement en eau et de l'aptitude de l'espèoe à

oontr8ler l'utilisation de oette eau. Une des formes de ce contr8le ré­

side dans la diminution de surfaoe évaporante, par suppression de feuil­

les. L'analyse des relations "produotion - pertes" fournit ainsi un in­

dioe de la qualité du contr8le exercé par l'espèoe (of.Chapitre 5).

Les différentes réaotions spéoifiques tiennent en grande paœ­

tie aux réaotions saisonnières des espèoes. Sohématiquement, on peut

synthétiser oes résultats en oaloulant le pouroentage de l'aotivité to­

tale annuelle alloué à ohaoune des saisons, et oonoernant à la fois

naissanoes et mortalités foliaires. Ce oalcul est valable, dans la me­

sure où naissanoes et morts sont à peu près équilibrées sur l'année

(1.09.77 - 31.08.78), sauf pour DG.R, dont l'ensemble de la population

de feuilles a totalement disparu au 31.07.78, et pour DG.P, dont il ne

reste que 20 %au 31.08.78.

Les résultats, qui apparai ssent sur la fi gure 49, font ree-

sortir les points développés auparavant, rappelés oi-dessous 1

importanoe de l'aotivité automnale en station R (histogramme
des naissanoes en "U"), relative faiblesse en station P (his­
togramme en "J") ,

importanoe des pertes estivales en station R (50 %pour DG,
30 %pour BE et BR), relative faiblesse en station P (20 %
pour BE, 23 %pour BP) ,

forts taux nets, positifs ou négatifs, en station R ; fai­
bles taux en station P •

.
A l'intérieur d'une m8me station, on oonstate une très gran-

de similitude des oomportements de BE.P et BP, oontre une individuali­

sation spéoifique plus importante en station R.
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On peut enoore souligner le oomportement de DG.R, dont les

taux nets sont positifs durant toute l'année, sauf en été, où ils de­

viennent négatifs.

Pour BR, on note au contraire une diminution des pertes en

été, par rapport aux pertes printanières, alors qu'il y a égalité des

pertes vernales et estivales pour BE.R.

Ces indioations, sohématisant le oomportement des espèoes,

prendront leur importance dans l'analyse suivante des rapports de

l'eau et de la production 1 selon les périodes de l'année, l'aotivi­

té biologique varie pour une même espèce, et les phénomènes n'ont pas

la même source d'explioations.
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CHAPITRE 5

POTENTIEL HYDRIQUE ET PRODUCTION

oonolusions sur le comportement des quatre graminées

5.1 - Défioit hydrique journalier

51.1 - Définition

La diffioulté d'utilisation des données ponotuelles obtenues

lors des mesures de Pf (potentiel hydrique foliaire), à intervalles

plus ou moins rapprochés, a oonduit à utiliser un indice de défioit

hydrique journalier pour la plante, en prenant exemple sur les travaux

de HAAS & DODD (1972) et RITCHIE & HINOKLEY (1975), adapté aux possibi­

lités de nos propres résultats.

Reprenons l'exemple théorique de deux oourbes, réalisées sous

oonditions hydriques différentes, à deux périodes de l'année, dono à

durées d'éo1airement quotidien différentes (figure 50).

Si l'on oonsidère que le potentiel hydrique est proportionnel

aux pertes subies par transpiration (ce qui n'est que partiellement

vrai -of.rime 6-), on peut définir un défioit hydrique journalier,

oomme étant l'intégrale de la oourbe journalière du potentiel, E Pf, di­

minuée de la surfaoe du rectangle Pmin· H, !! étant la durée du jour (en

heures), soit les reotang1es R1 et 51 de la figure 59. On obtient le

défieit hydrique DB =~Pt - (Pmin. H).

Si, au lieu de prendre l'intégrale de courbes, difficiles à

obtenir à partir des mesures de terrain, on se contente de calculer la

surfaoe du reotang1e Pmax. H, on introduit une surestimation relative,

d'autant plus importante que Pmax est petit, de par la forme des oou~

bes déterminées en partie par les valeurs de Pmax.

On surestime au oontraire la valeur enete DB .i:Pf - (Pmin.H),

d'autant plus que Pmin et 1:! sont élevés. En effet, le rectangle Pmin· H
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étant alors plus grand, on surestime d'autant le défioit hydrique, puis­

qu'on obtient la valeur DR + Pmin. H.- -- -
Dans le oas présent, la surestimation des valeurs faibles n'est

pas gOnante, dans la mesure où notre projet est de montrer les différen­

oes de comportements des espèoes lorsque Pf augmente 1 oette surestima­

tion, au lieu d'acorottre l'éoart entre les résultats, le diminue. Si les

phénomènes réagissent néanmoins dans le sens reoherché, ils auraient, a

fortiori, répondu à des éoarts plus importants entre valeurs extrêmes.

Plus gênante pourrait être la surestimation introduite par les

différences de surface entre BJ et SI (figure 50) : elles ont tendanoe à

aocrottre les différences entre valeurs extrêmes, ce qui peut fausser

l'interprétation des résultats. Il serait possible de supprimer cette

surestimation, en retranchant la surfaoe du rectangle impliqué (Pmin. g),
mais trop peu de mesures fiables de ~ sont utilisables valablement

pour ce propos (en particulier pour DG et BE).

Cependant, du point de vue physiologique, cette surestimation

est moins gOnante qu'elle ne paratt : en effet, lorsque Pmin est élevé,

on a vu (of. § 3.2) que les réactions de récupération hydrique sont plus

lentes, et, en oas de déficit hydrique important, le rééquilibrage noo­

turne aléatoire. Qui plus est, le cont pour la plante de maintien d'un

potentiel faible, par défioit hydrique croissant, auquel s'ajoute une

transpiration cutioulaire de moins en moins négligeable (figure 6), per--

turbe les fonotions physiologiques jusqu'à les arrêter - dans des

proportions qui nous semblent justifier l'emploi de la méthode exposée,

même compte-tenu de cette surestimation.

Reste le problème des délais entre ohaque mesure 1 il est bien

sftr illusoire de penser que les variations entre deux points suocessifs

de mesure de Pmax sont négligeables. On a pu voir (Chapitre 3) la vites­

se de réaotion du potentiel foliaire aux brusques variations olimatiques.

Néanmoins, ces brusques variations sont déoelables par observation des

données météorologiques, et il est possible de les intégrer, à la lumi~

re des quelques résultats dont on dispose sur les réaotions prévisibles

du potentiel hydrique.



Les histogrammes utilisés, dont quelques exemples sont pro­

posés (figure 52), sont en définitive construits comme suit (figure 51):
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soient - ro et ~l les valeurs maximum du potentiel mesurées

aux jours i!.o et ~1 '

- .Q l'intervalle de temps séparant i!.o et II (en jours),

- go et !\ le nombre d 'heures séparant le lever et le

ooucher du soleil les jours i!.o et J
l

qui représentera pour nous le déficit hydrique journalier moyen, durant

la période de mesure D.

51.2 - Utilisation

Les tendanoes de ohacune des espèoes, de même que leurs résul­

tats communs, sont respectés puisque les m8mes coeffioients multiplient

les valeurs du potentiel marlmum obtenues le même jour pour chacune

d'elles.

Par contre, la construction de ces histogrammes rend possible

l'établissement de corrélations entre potentiel hydrique et produotion.

Pour un intervalle de temps oommun, il suffit de mettre en relation les

surfaces obtenues, d'une part par les histogrammes du type préoédent

(figure 52), soitrPf, et d'autre part par oeux établis pour la produo­

tion et la perte de feuilles (figure 46, a et b), soit ~! et ~.§..

Les courbes résultantes présentées (figures 53 à 55) consti­

tuent, en partie, une synthèse des observations recueillies sur le

comportement des graminées étudiées dans leur milieu.

5.2 - Défioit hydrique et production de feuilles

Le taux de naiss8Dce des feuilles augmente en meme temps que

le potentiel hydrique : ceoi est une évidenoe, si l'on veut bien oonsi­

dérer que la période hivernale, à production faible ou nulle, ootncide

aveo les déficits hydriques foliaires les plus bas (oompte-tenu de la
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pondération par la durée d'éolairement). Ceci ne signifie pourtant pas

qu'il y ait rapport de "oausalité" entre les deux phénomànes, bien qu'il

soit logique de considérer qu'une aotivité hivernale faible ou nulle va

de pair avec un ralentissement oonsidérable de toutes les fonotions phy­

siologiques, y oompris la transpiration.

Ce raisonnement a dicté le traoé de la partie gauohe des cout'­

bes de la figure 53.

nIt is tempting to interprete direot relationships as causa­

tive, when at best they may be only oorrelative" (RITCHIE &: HINCKLEY,

1975) 1 c'est pourquoi nous ne tiendrons pas compte de la pente des

"droites" ainsi obtenues pour ohaque espèoe, sauf pour remarquer que les

niveaux de produotion maximum (par lesquels on a déoidé de faire passer

les oourbes), non seulement diffèrent suivant les espèoes, mais oocurent

à des seuils de potentiel hydrique de plus en plus élevés, quand on pas­

se de BR à BE.R, puis à DG.R, à DG.P (?), BE.P, enfin à BP. On note en­

oore que le volume maximum de la produotion est plus élevé en station R

(du point de vue naissanoe foliaire).

Ceci pose un problème quant aux stratégies des espèoes 1 la

précocité, de règle en station R, fait bénéfioier les espèoes de condi­

tions hydriques globalement plus favorables qu'en station P ; la pro­

duotion, non limitée par un oontr8le stomatique qui deviendrait néoes­

saire plus tard dans la saison, atteint des niveaux relativement plus

importants pour oes espèoes que pour oelles de la station P, plus tat'­

dives.

La différence de substrats entre les stations n'intervient

pas ioi, puisque le potentiel intègre cette différenoe, et que les

oourbes ne préjugent pas de la période de mesure.

La partie droite des oourbes exprime la diminution du taux

de natalité foliaire, lorsque le défioit hydrique foliaire orott.

Le traoé de oes oourbes est tout à fait justifié par les r&-.

sultats renoontrés par ailleurs, ooncernant par exemple la oroissanoe

du coton (JORDAN, 1970), l'élongation foliaire du bl' (BOYER, 1970), la

photosynthèse d'espèoes désertiques (ODENING &: OECHEL, 1974), ou l'élon­

gation et la photo~thèse de plusieurs espèoes de Panicum (LUDLOW, 1975).



Les différenoes de oomportements spéoifiques apparaissent

tr~s nettement sur oes courbes, qui présentent oependant la même al­

lure générale.

En effet, on note que DG, dans les deux stations, et BP ar­

r@tent leur produotion beaucoup plus abruptement que les autres espè­

ces (BE et BR). La baisse progressive des taux de naissanoe foliaire

de oes dernières implique une continuation des activités physiologi­

ques sous des défioits hydriques importants. C'est dire que, oontrai­

rement à BP et DG qui "évitent" la sécheresQe, BE et BR la "tolèrent"

("avoidanoe" et "tolerance" des Anglo-Saxons, ooncepts développés in

LARCHER, 1975).

Il est ici significatif que les espèces non-dominantes se

retrouvant dans les deux oommunautés, aient des comportements inter­

médiaires, entre oeux des esp~ces dominantes.

L'examen des rapports entre le défioit hydrique des feuil­

les et les taux de mortalité foliaire permet d'approfondir ces dis­

tinotions.

5.3 - Déficit aydrigue et mortalité foliaire

Les courbes de la figure 54 ont les mimes fondements que

celles de la figure 53.

Au vu de l'analyse des rapports entre natalité et mortalité

foliaires (§ 4.5), deux parties ont été distinguées sur les oourbes de

mortalité, suivant que le taux de natalité est nettement positif ou

voisin de zéro. Les résultats sont interprétés en supposant que, lors­

que la produotion est positive, la mortalité foliaire dépend en premier

lieu du taux de natalité, et que l'influenoe du défioit hydrique fo­

liaire n'est effeotive sur la mortalité qu'une fois la production brute

voisine de zéro. On a vu cependant (§ 4.5), que la première assertion

n'avait pas la même signifioation pour ohacune des espèoes. Il est évi­

dent que les deux phénomènes peuvent 8tre simultanés.

On retrouve oependant (figure 54) l'indépendanoe manifeste du

taux de mortalité de DG.R vis-à-vis <hl taux de natalité 1 une relation

presque linéaire s'établit au oontraire aveo le défioit hydrique foliaire.
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A l'opposé se trouve BP, ohez qui le taux de mortalité sem­

ble étroitement soumis aux valeurs du taux de natalité 1 la produotion

s'arrAte, les pertes cessent.

Les autres espèces ont un comportement intermédiaire entre

oes deux extr~mes 1 l'arr@t de produotion provoque une diminution,

plus ou moins sensible, de la mortalité foliaire, suivie d'une reoru­

desoence des pertes. Ici cependant, notons que l'effet stationnel pa­

ratt plus important que les caractéristiques spéoifiques z BE.R et

BE.P réagissent différemment, ainsi que DG.R et OO.P.

Les résultats sont oependant peu clairs, les courbes ajus­

tées à la main peuvent parattre arbitraires. LUDLOW (1975) obtient des

courbes de mortalité foliaire exponentielles en fonotion de l' augmen­

tation du potentiel hydrique foliaire sur Panicum, durant un oyole con­

tinu de sécheresse, les valeurs du potentiel allant de 0 à. -100 bars.

Trop peu de points sont disponibles durant les périodes de défioit hy­

drique, pour risquer une oomparaison aveo oes résultats. seul, BR ma­

nifeste olairement la tendanoe sus-mentionnée, mais seulement à partir

dn moment où la produotion cesse.

Par référence aux hypothèses préoédentes, ooncernant la "ré­

sistance" à la sécheresse des quatre espèces, on peut ajouter les ob­

servations suivantes, étayées par la figure 55 1

DG.R, oessant sa prodnction relativement t8t, voit son
taux de mortalité crottre très vite avec l'augmentation
du déficit hydrique foliaire 1 oeoi traduit l'incapacité
rel;.ative de DG à réguler ses pertes en eau en station R,
et provoque l'élimination totale de la population de
feuilles, dès la fin du mois de juillet 1978 ;

DG.P montre les mAmes tendances, mais elles sont masquées
par le fait que le substrat de la station P offre un
stock d'eau beaucoup plus important, utilisable durant
l'été; DG.P bénéfioie, de plus, de la proteotion due au
microolimat créé par la struoture très dense de la végé­
tation dans ce milieu 1 aussi, la population peut-elle
persister plus longtemps.

La sécheresse s'étant poursuivie jusqu'en novembre 1978,
on a pu oonstater la disparition de toutes les feuilles
de DG en station P.
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BE, dans les deux stations, voit son taux de mortalité di­
minuer sensiblement aveo le ralentissement de la produo­
tion, puis reprendre faiblement ensuite 1 la "toléranoe"
de BE vi&-à-vis de la séoheresse ne vaut que jusqu'à un
oertain seuil, au-delà duquel oette espèoe se "voit obli­
gée" de réguler ses pertes en eau, par fermeture totale
des stomates. La transpiration outioulaire peut être res­
ponsable du faible taux de mortalité à oe moment-là.

Signalons que BE, au plus fort de la sécheresse, a des
feuilles très enroulées sur elles-mêmes, rejoignant par
là BP ,

BR et BP, enfin, confirment les tendances mentionnées pré­
cédemment. La superposition presque exaote des courbes 01:r­
tenues pour BP, s'oppose à oelle, tout à fait imparfaite,
de BR. Cette dernière espèoe semble avoir le même type de
fonotionnement que BE.

BP para!t être le type-m@me de l'espèoe "évitant" la sé­
~resse, par arrêt complet précooe de ses activités phy­
siologiques. La mortalité oonstatée par la suite, doit
son explication à la transpiration cutioulaire, pourtant
oertainement très réduite chez BP, en raison de la dimi­
nution, par enroulement, de la surface exposée à l'éV&­
poration.

5.4 - Conolusions 1 les stratégies des quatre graminées

En tenant oompte à la fois des conolusions sur les oaractères

du oomportement vis-à-vis des oonditions hydriques (§ 3.4), des résul­

tats exposés conoernant la produotion (Chapitre 4), et des rapports en­

tre oes deux fonotions, on peut tenter ioi de synthétiser les "oaraoté­

ristiques stratégiques" des graminées étudiées dans leur milieu.

D1une manière générale, il faut revenir sur le fait que les

oomportements "stationnels" prédominent sur les oomportements "spéoifi­

ques" 1 les espèoes étudiées étant toutes des graminées, l'homogénéité

des oomportements à llintérieur d1une même station prévaut sur les dif­

férences déoelables entre les oomportements des espèoes.

Clest dono en grande partie les oaraotéristiques stationnelles

du oomportement physiologique des graminées, qui ont été mises en éviden­

oe tout au long de l'étude, et que l'on peut résumer, d1une manière vo­

lontairement un peu "finaliste", en empruntant aux oaraotéristiques des

espèoes dominantes.
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1°) En station R, les risques sont élevés, les réserves en

eau faibles, le recouvrement de végétation insuffisant à créer un micro­

climat protecteur.

Plut8t que de mettre l'accent sur un contr81e très sévère des

pertes en eau, qui aurait pour conséquenoe, tant le déficit hydrique est

fréquent, de limiter la produotion à de rares périodes, mal situées dans

l'année (hiver), BR s'accomode de ce déficit en tolérant des potentiels

hydriques élevés, sans (ou presque) faire intervenir de régulation sto­

matique, du moins pour une gamme de potentiel s étendue, dépassant - 30

bars. La densité de ses tissus (§ 442.6), prouvant l'existence d'une

structure tissulaire rigide, lui permet de jouer sur les différentes com­

posantes du potentiel hydrique foliaire, par exemple en maintenant une

"osmorégulation" par augmentation du potentiel de turgesoence, ce qui

constitue un "avantage adaptatif à un environnement aride" (MAXWELL,

1977), tout en autorisant une produotion continue de matière durant des

périodes défavorables. Ensuite de quoi, quelle que soit la capaoité de

BR à limiter les pertes en eau, les phénomènes physiques d'épuisement

des ressources hydriques semblent trop rapides pour que suivent les phé­

nomènes biologiques (HUMBERT, 1977), et une importante mortalité foliaire

survient. Cette mortalité se répartit sur. une multitude d'unités, ce

qui permet un amortissement du phénomène, tant au niveau foliaire (étu­

dié), qu'au niveau talles et individus (qu'il oonviendrait de préoiser

Par des études chiffrées). De m8me, ohaque période favorable permet une

régénération rapide de la population foliaire, la quantité de ressouroes

allouée à ohaque unité étant faible, du fait de leur petitesse.

Ces oaraotéristiques stratégiques rendent BR très dépendant

des phénomènes climatiques, plus généralement physiques, et une période

particulièrement défavorable provoque une telle diminution de la popu­

lation, que "tout est à reoommenoer" par la suite, oe qui ne favorise

pas un accroissement progressif de la population.

Aussi BR "doit"-i1 éviter les périodes défavorables 1 la pré­

cooité vernale, la rapidité du "démarrage" automnal, aveo des taux de

production élevés dès le début, sont les oonditions d'une réussite, par

aooroissement de la productivité, de l'espèoe dans ce milieu.



2°) En station P, les oonditions hydriques sont plus favora­

bles 1 le sol est profond, la position "en dépression" de la station

fournit un apport supplémentaire d'esu, et le reoouvrement de la végéta­

tion, s'il provoque unr sur-oonsommation des ressouroes, induit en re­

tour un mioroolimat réduisant la demande évaporatrioe dans les strates

inférieures.

BP, dans oe milieu, a "opté" pour la maintenanoe à tout prix :

oorps végétatif "acoumulateur", survie prolongée de ohacune de s unités de

produotion, faible renouvellement de oes unités, qui sont grandes et mor­

phologiquement adaptées à un oontr8le très sévère et préoooe des pertes

en eau. L'avantage oompétitif de la hauteur, acquis par l'aocumulation

d'une masse aotive pérenne et de tissus morts, évoqué par HARPER &: WHITE

(1974), trouve son oomplément dans la diminution des problèmes de sénes­

oenoe et la maintenanoe d'un enraoinement profond. L'effioienoe est seule

reoherohée (taux élevé de oroissanoe maximale, mais faible taux de renou­

vellement foliaire 1 les unités sont rarement remplaoées, mais le sont

alors très rapidement), et le résultat, une suprématie diffioilement éga.­

lable dans "son" milieu.

3°) DG et BE vivent dans les deux oommunautés. Les oaraoté-

ristiques environnementales de ohacun des milieux induisent des oaraoté­

ristiques comportementales voisines de celles des espèoes dominantes.

Voisines, mais pas égales 1 DG a une utilisation tout à fait passive de

l'eau, au gré des variations des oonditicns hydriques propres à ohacune

des stations. Le taux de renouvellement des unités de produotion reste

plus élevé en station R qu'en station P, mais les taux de oroissanoe,

faibles dans les deux stations. DG, en station R, a presque un fonotion­

nement de thérophyte, c'est-&-dire qu'il "boucle son cyole" très préoo­

cement, avant l'arrivée des périodes défavorables. Il est servi en cela

par une production hivernale faible et oontinue, qui autorise une impor­

tante expansion, dès le printemps venu.

DG, en station P, semble mal à son aise, mal armé pour la oom­

pétition engagée vis-&-vis des ressouroes en eau 1 cette situation, qui

le rend défioitaire, trouve une oompensation dans le fait que l'espèce

dominante orée un mioroclimat limitant la demande évaporatrioe. Il est
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oependant probable que l'avenir de DG, en station P, soit fortement com­

promis, oomme en témoignent les nombreuses communautés "matures" 'à Brar­

ohYpodium phoeniooides, dans lesquelles DG n'a pas sa place : comparé à

oelui de la station R, le feuillage de la station P présente une comp&­

tition potentielle pour la lumière supérieure, demandant une oroissanoe

plus forte pour atteindre la m@me quantité de oarbone fixé par la photo­

s,ynthèse (TURITZIN, 1978). Or, dans l'une ou l'autre des stations, DG a

des taux de oroissanoe maximale faibles, oomparativement aux autres es­

pèces.

Il est difficile de distinguer les oomportements de BE dans

chacune des stations 1 sans doute est-ce dll au fait que BE, en station

R, exploite la miorohétérogénéité du milieu, et ne s'installe que sur

les zones comportant un peu de terre fine. Néanmoins, les caractéristi­

ques stationnelles nuanoent fortement cette similitude des comporte­

ments 1 précocité et taux de renouvellement foliaire important, pério­

de végétative plus oourte, en station R. Notons que les taux de orois­

sance peuvent @tre plus élevés en station R, oe qui signifierait une

inhibition relative des capaoités (ie produotion en station P, proba­

blement due à l'étouffement de l'espèce par BP, oomme oela a été sou­

ligné pour DG. Le déoalage des phénomènes de développement et de orois­

sanoe, en station P, semble 8tre la oondition de la réussite de BE dans

cette station. Les problèmes de co-existenoe en station R ne se posent

qu'en quelques zones, oelles où végète BE, et dans oette station, il

est beauooup mieux armé pour défendre son accès aux ressources (lumière

en particulier), les autres espèces le lui disputant beaucoup moins (DG

végète surtout sur les zones oaillouteuses, et BR, de m8me que les au­

tres espèces de la station, n'atteint pas une hauteur suffisante pour

le gener).

Nombre des arguments développés ioi font appel à la structure

et à la place oocupée par les graminées dans la oommunauté, deux points

dont il est maintenant néoessaire de parler.
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CHAPITRE 6

EVOLUTION DE LA STRUCTURE DES DEUX COMMUNAUTES

contribution des quatre graminées à oette struoture

Les résultats exposés jusqu'ici se rapportent aux modalités

d'adaptation des espèoes à leur milieu, aux stratégies développées par

chacune des graminées pour exploiter les ressources de ce milieu. La

plaoe que ces espèces oocupent dans la oommunauté constitue à la fois

le résultat, et une partie des oomposantes de ces stratégies z résul­

tat, dans la mesure où leur effioacité détermine l'importanoe des res­

souroes qu'elles exploitent dans la oommunauté, cette importance dé­

terminant à son tour la plaoe (distribution spatiale, évolution de la

contribution à la structure de la communauté ••• ) assignée à ces es­

pèces, cette plaoe intégrant les oonditions de vie (mioroclimat, e~

vironnement biotique ••• ) dans lesquelles les individus vont finale­

ment assurer leurs fonctions. D'après oette plaoe, enfin, les espèoes

auront un impact plus ou moins grand sur l'ensemble de la oommunauté.

Ces relations très étroites, et souvent peu distinotes, e~

tre l1action" et "réaction" des espèces aux oonditions de leur envi­

ronnement, ont deux oonséquences 1

en premier lieu, le doute persiste de savoir dans quelle

mesure "les performanoes d'une plante en conditions expérimentales

corresponden't-elles aux performances en oonditions naturelles" (LAW,

1979) ,

- ensuite, il est nécessaire de oonsidérer également la oom­

munauté naturelle comme un tou~, possédant une stratégie propre à va­

loriser au mieux les ressources du milieu, en jouant sur la composi­

tion noriB~ique et l'importanoe relative de ohacune des espèces.

C'est oe comportemen~ de la communauté, et le r6le que les

graminées étudiées y jouent, qui seront esquissés dans le présent oha-

r • pitre 1 l'étude de la struo~ure spéoifique, horizontale, ver~ioale, et
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de la répartition de la phytomasse entre les différents types biologiques,

dans l'espaoe et dans le temps, préoéderont quelques réflexions sur la do­

minanoe des espèoes étudiées, étayées par les quelques faits dégagés lors

de l'analyse du oomportement physiologique de oes graminées.

6.1 - struoture spéoifigue

61.1 - Le speotre biologigue "global"

611.1 - Le nombre d'espèoes

Les deux oommunautés ont un fond floristique oommun important

(tableau 9).

station P (oommunes) Station R

H % Ji % N %
Thérophytes 23 24,73 18 28,13 41 39,43
Hémioryptophytes 42 45,17 31 48,43 37 36,53
Géophytes Il Il,82 7 10,93 12 Il,54
Chama.ephytes 10 10,76 6 9,38 Il 10,57
Nanophanérophytes 7 7,52 2 3,13 2 1,92

Total 93 100,00 64 100,00 103 100,00

Tableau 9

Speotres biologiques des deux oommunautés

D'après un inventaire exhaustif des deux stations (d'environ

. 1 1 200 m2 ohacune), couvrant l'ensemble de la période de mesure (deux

printemps et un automne), 103 espèoes ont été reoensées en station à

BraohYpodium ramosum dominant, 93 en station à BraohYpodium phoeniooi­

des dominant (la liste oomplète des espèoes est donnée en Annexe 1).

Sur 132 espèoes reoensées au total, 64 sont oommunes aux deux oommunau-
r ,

tés, qui représentent les 2/3 du total de la station P et un peu plus

des 3/5!- de oelui de la station R.
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L'extraordinaire richesse floristique de oes oommunautés a

depui s longtemps été notée, à tel point que oertains auteurs (CALLEJA

et al., 1962 ; GOUNOT, 1962) se demandent s'il est bien justifié de

parler d'une aire minimale phytosooiologique (évaluée ordinairement à

64 m2 dans ces communautés) pour le Brac~ypodietum ramosi Br.Bl.1924,

la oourbe aire-espèoes ne semblant pas oomporter d'asymptote avant

qu'une très grande surface n'ait été inventoriée. C'est le cas ioi, où

une aire de 64 m2, ou m8me de 128 m2, ne permet de reoenser que les

2/3 des espèces, étant assuré par ailleurs que les 1 200 m2 inventoriés

sont bien "homogènes" 1 mais qu'est-ce que l'homogénéité dans des si­

tuations de ce type, où, à de nombreux points de vue - (substrat, densité

de végétation ••• ), chaque m2 peut 8tre séparé du m2 voisin? Le recours

aux notions de "maoro" et "mioro" -hétérogénéité (GODRON, 1971), nous

permet de oonolure à une macro- -. homogénéité de la station à Braoh.ypo­

dium ramosum dominant, à laquelle se superpose une mioro-hétérogénéité

introduisant une mul titude de situations différentes, dont on peut re­

tenir les regroupements déjà oi tés (§ 12.2) en "poohes", "réseaux" et

"affleurements".

La richesse floristique de la station P peut parattre plus

inattendue : elle est en tout cas plus discutée, le Braohypodietum

phoeniooidis Br.Bl.1924, type, étant réputé oomme une oommunauté oom­

portant moins d'espèoes que la préoédente assooiation.

Il faut rappeler que la oomnnmauté étudiée ioi, subissait

antérieurement un pAturage par les ovins, qui, pour 8tre irrégulier,

n'en était pas moins oonstant : il en résulte, d'une part une mioro­

hétérogénéité liée aux touffes de retus héritées du pllturage, d'autre

part un éolaioissement favorable à l'installation d'espèoes qui, autre­

ment (o'est-à-dire dans les oommunautés de m8me type, issues de friohes

post-aulturales), n'auraient pas leur place ioi.

Signalons aussi que les oonditions de macro-hétérogénéité

stationnelles sont plus discutables dans oe oas : la oommunauté oooupe

un "talweg" qui fournit un gradient environnemental, du milieu vers les

bords, sur lesquels il y a passage progressif à une communauté où domi­

ne Braohlpodium ramosum : il est oertain que, dans oes oonditions, les

limites assez arbitraires marquées par les 018tures sont sises sur une



zone de transition entre les deux oommunautés. Bien qu'on se soit ef­

forcé, lors de l'inventaire, d'ignorer les espèoes marginales, il n'est

pas exolu que le nombre total d' espèces de 1a station P soit surestimé.

611.2 - Le speotre biologique

Le speotre biologique (tableau 9), établi d'après les données

de BRAUN-BLANQUET et al., (1952), interprétées au vu d'observations per­

sonnelles*, montre une moins grande proportion de thérophytes (annuelles)

dans la communauté P que dans la communauté R. Les hémioryptophytes sem­

blent au contraire privilégiés en P, où ils atteignent 45 %. Rappelons

que les deux Brac~ypodium seront ici classés dans les géophytes (à rhi­

zome).

On note enoore que moins de la moitié seulement des annuelles

vivant dans la communauté R, se risquent en comunmauté P. Au contraire,

plus des 2/3 des hémicryptophytes de la station P, se retrouvent en sta.­

tion R. Ceoi refiète, en partie, le sens du gradient environnemental,

des oonditions de vie en station P, à oelles existant en station R ~

alors qu'on pourrait s'attendre à une ''barrière" inverse, à l'amplitude

éoologique des espèoes, barrière imputable aux conditions de plus en

plus drastiques du substrat, on assiste à une limitation de l'extension

des espèces de R vers P, la limitation étant ioi attribuable aux phéno­

mènes de oompétition prévalant en station P. Ces notions, pour 8tre pré­

cisées, devront s'appuyer sur les analyses ultérieures de l'abondance

relative des espèoes représentant ohaque type biologique (§ 6.2).

On relève aussi, sur le spectre global, la faible quantité de

nanophanérophytes en station R : deux seulement, Genista soorpius et

Juniperus 0AYoedrus, ces espèces se retrouvent en station P, en oompa­

gnie de Rosa canina, Spartium junceum, Pirus amygdaliformis, Prunus spi­

nosa et Phillyrea angustifolia.

La communauté P semble ici à-même d'évoluer plus rapidement

vers une formation ligneuse basse plus diversifiée, que la oommunauté R.

~ Une espèce comme Koeleria vallesiana, par exemple, me para!t fonction:­
ner ici oomme une hémioryptophyte, malgré le bulbe qui l'a fait olasser
parmi les géophytes.
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Ceoi d'autant plus que Genista soorpius, on le verra plus loin, partioi­

pe déjà, pour une part importante, à la phytomasse de la station P, oe

qui n'est pas le oas en station R. "Rien n'est joué", oependant, et l'on

trouve sur le oausse des pelouses à Braoh.ypodium phoeniooides, paraie­

sant figées dans leur évolution depuis de nombreuses années (des paysans

interrogés parlent de friohes restées à l'état de pelouses à B.phoeniooi­

des depuis 50 ans ?). Enoore une fois, une distinotion para!t néoessaire

entre friohes provenant d'un abandon cultural, et friohes ayant subi par

la suite un pAturage plus ou moins intensif.

61.2 - Evolution du nombre d'espèoes

612.1 - Evolution globale

Trois séries de oourbes ont été distinguées sur la figure 56.

Du fait de l'absenoe de points de oomparaison aveo un témoin

(qui serait la partie de la oommunauté non mise en défens), il est dif­

fioi1e de dégager, dans les différenoes intex-annue11es, oe qui appax­

tient à l'effet de mise en défens, des différenoes entre les oaraoté­

ristiques olimatiques des deux années. L'inter8t de oes oourbes réside

dono, surtout, dans les comparaisons entre stations.

La première oourbe intéresse l'ensemble des espèoes reoensées

sous les lignes permanentes uO, dont les dates de 1eoture au oours des

deux années figurent en aboisses.

On retrouve la légère supériorité numérique de la station R,

peut-8tre plus marquée la seoonde année. L'inversion dé oette supério­

rité à l'automne, fait ressortir la prédominanoe des espèoes pérennes

en station P. Quelles qu'en soient les raisons, on note dans les deux

stations, près de 20 %d'espèoes en moins, la deuxième année, par rap­

port à la première : est-il réaliste de penser que la riohesse florie­

tique déoro!t très rapidement, par suite de l'interruption du pAturage,

reoonnu POUr son aotion de diversifioation de la flore ?

Le nombre d'espèoes participant au reoouvrement (o'est-à­

dire ayant été touohées au moins une fois par l'aiguille, durant la

1eoture), est noté !l sur la figure 56.
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Ici, la supériorité numérique de la station R n'apparatt pas

olairement la première année, et, la seoonde année, elle est surtout le

fait d'un décalage marqué des deux oourbes. La même diminution, d'une

année sur l'autre, se remarque dans les deux oas.

La troisième série de oourbes, enfin, conoerne les espèoes

productrioes (~), c'est-à-dire celles dont la contribution à la phyto­

masse totale de la communauté est supérieure à 1 %(DAGET & POISSONET,

1969). Là enoore, un nombre plus grand d'espèces participe à la phyto­

masse de la communaut é en station R, qu'en station P, mai s l'écart pa.­

ratt diminuer la seconde année. Remarquons que oette donnée subit as­

sez peu de variations sur l'ensemble de l'année, restant supérieure à

10 espèces* en station R, mais pouvant desoendre à 5* en station P.

Ces données, prinoipa1ement oe11es concernant le recouvre­

ment, sont oependant d'interprétation mal-aisée : 100 points sont lus

en station P, représentant 100 points de végétation, oontre 256 en sta.­

tion R, où le recouvrement global de la végétation est voisin de 70 %.
On enregistre néanmoins près de 3 espèoes par point en sta.­

tion P, contre 1,5 en station R. Cette disparité grève évidemment les

possibilités de oomparer, à ce strict point de vue, les deux stations.

612.2 - Evolution par type biologique

L'examen de l'évolution des speotres biologiques (des espèoes

recensées sous la ligne, uniquement) dans les deux stations, différen­

cie assez nettement les deux oommunautés (figure 57).

La majeure partie des variations du nombre d'espèces en station

Rest le fait des annuelles. Il semble, de plus, que la diminution du

nombre total d'espèoes, d'une année à l'autre, soit presque totalement

absorbée par les thérophytes : les espèces éliminées (pour oause olima.-

* en station R 1 Braobypodium ramosum, Daoty1is glomerata, Bromus ereotus,
Avena bromoides, Centanrea panioulata, Convo1vulus oantabrious, Festuca
glauoa, Koe1eria vallesiana , Thymas vu1garis, sedum nicaense ;

en station P t Bracbypodium phoeniooides, Bromus ereotus, Festuoa
duriusoula, Genista scorpius, sese1i montanum.
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tique ou "struoturelle" ?), l'ont été par manque de germination la se­

conde année.

En station P, on assiste au m@me phénomène, très amplifié :

la deuxième année, ne subsiste que moins de la moitié des espèoes an­

nuelles ayant été reoensées en 1977. Il est signifioatif que les espè­

oes restantes soient surtout des thérophytes ne vivant pas en station

R, telles que Vicia latb,yroides, Trifolium angu.stifolium.

On note également la chute très brutale des effectifs de

toutes les catégories en station P, durant l'été 1977, chute beauooup

plus progressive en station R, et la spectaoulaire remontée automnale

dans la première station, sans équivalent dans la seconde: l'été ne

fait que supprimer la partie aérienne des espèces vivaces, et les ger­

minations de quelques annuelles seulement.

Le phénomène inverse semble devoir 8tre la règle de la deu­

xième année : ohute brutale des effectifs en station R, plus réguliè­

re en station P.

Cette inversion (ou modification) des réactions, imputable

aux oonditions climatiques différentes,ou au changement de structure

survenant d'une année à l'autre, rappelle les faits énoncés préoédem­

ment, conoernant le oomportement physiologique des graminées.

On remarque enfin, sur ce speotre, qu'un seul nanophanéro­

phyte est intercepté par la ligne en station P (Genista scorpius),

et zéro en station R. Au contraire, un plus grand nombre de ohamae­

phytes est interoepté en station R, par rapport à la station P.

Ces données qualitatives sont d'utiles souroes d'informa.­

tion pour définir le oomportement des communautés, mais néanmoins in­

suffisantes, dans la mesure où le suocès des différentes formes de

croissanoe n'est que partiellement exprimé.

6.2 - Répartition de la paytomasse

62.1 Répartition par type biologique

Sur les figures 58a et 58b, ont été distinguées, d'une part

les trois graminées étudiées dans ohacune des stations (BR, BE et ro



dans l'une, BP, BE et DG dans l'autre), et d'autre part, le s type s bio­

logiques (hémicryptophytes, nanophanérophytes, chamaephytes, géophytes,

thérophytes), étant entendu que les deux Bracb.ypodium sont des géophy­

tes, et BE et DG des hémioryptophytes. On a également reporté la pro­

portion de matière vivante et morte des espèoes dominantes (BR vert, BR

sec, BP vert et BP sec).

621.1 - En station R

BR contribue, pour 50 à 70 %et plus, à la phytomasse totale

de la communauté R (figure 58a). Les chiffres maximum sont obtenus en

dehors des poussées vernales, et ooïnoident donc avec une proportion de

matière sèche avoisinant 50 %(été, automne et hiver).

DG et BE ont acquis, durant l'automne 1977, un avantage qui

porte leur contribution oommune à plus de 10 %, oontribution que oes

espèoes maintiennent par la suite. On assiste oependant, à partir du

oommenoement de la sécheresse (début juin 1978), à une nette diminution

de DG, compehsée par une nette augmentation de BE. DG est la deuxième

(ou troisième) espèoe dominante durant toute la durée de l'expérimenta­

tion, disputant cette place à Koeleria vallesiana. Notons que les hémi­

oryptophytes formant l'essentiel de la phytomasse de ce type biologi­

que, sont des graminées a Dactylis glomerata, Koeleria vallesiana, ~

na bromoides, Festuca glauca, Bromus erectus.

La contribution totale des hémioryptophytes subit peu de va­

riations durant l'expérimentation, en dehors de l'importante augmenta­

tion initiale (avril-mai 1977) : les graminées su~nommées étaient les

principales victimes de la dent du mouton, et bénéficient en premier

lieu de la mise en défens (la contribution passe de 15 %à près de 25 %).

Les ohamaephytes apportent une contribution importante à la

phytomasse totale, durant le printemps, qui va diminuant, pour @tre mini­

male en hiver, en raison de l'importante diminution du feuillage vert des

espèces appartenant à ce type biologique.

Les géophytes semblent prospérer plus largement la deurlème

année que la première, mais leur contribution à la phytomasse aérienne
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suit en définitive le m8me régime que les thérophytes. La pr~oooité

d'espèoes oomme Musoari neg1eotum ou Omithogallum umbe11atum leur

oonfère un avantage en début de période vernale, et les importantes

poussées automnales de Soil1a automna1is également.

La oontribution des thérophytes semble avoir légèrement di­

minué d'une année à l'autre, sans qu'il soit possible d'attribuer oe

fait à la mise en défens. L'idée dominante ioi, est la faiblesse re­

lative de la oontribution des annuelles à la phytomasse totale, par

rapport à leur importanoe dans le speotre biologique : la majorité de

ce s annuelles sont des espèoes nanisantes, n'ayant pour "but" que la

produotion, la plus rapide possible, de semenoes assurant leur péren­

nité dans la oommunauté, et oe avant que la séoheresse éventuelle ne

vienne oontreoarrer leur projet.

En définitive, seule l'augmentation assez nette, la deuxième

année, des contributions relatives de DG et BE, qui semble s'effeotuer

aux dépends des oontributions des autres hémioryptophytes, est réelle­

ment remarquable en station R. On peut retenir aussi la baisse relati­

ve de la oontribution de BR, qui suit immédiatement la mise en défens

(et le début du printemps 1977) : le ohiffre de 70 %, atteint en 1977

par la partioipation de BR, est loin d'être atteint la seoonde année :

phénomène oonjonoture1 ou exprimant une tendanoe plus profonde, il est

en tout oas oertain que BR, espèoe assez peu apétée par les moutons,

ne profi te pas de la mise en défens.

621.2 - En station P

Les changements survenant dans la répartition de la phyto­

masse suivant les types biologiques, sont oomparativement plus impor­

tants en station P qu'en station R (figure 58b).

On note d'abord la diminution des contributions des types

autres que "hémicryptopbytes et BP", qui survient au oours du prin­

temps 1977 : ces oontributions passent de 20 %, immédiatement après

la mise en défens, à 10 %à la fin de l'automne. La oontribution de

l'ensemble de oes types semble 8tre stabilisée légèrement en-dessous

de 15 %durant tout le printemps 1978.



Dans le détail, relevons en premier lieu la disparition quasi­

totale de la partioipation des thérophytes à la phytomasse de la oommu­

nauté : elle était faible en 1977 (moins de 4 %), mais devient presque

nulle en 1978 (moins de 0,5 %).
Les géophytes semblent, au contraire, bénéficier en 1978 de la

diminution subie par les thérophytes.

Genista scorpius, enfin, qui absorbe la totalité de la contri­

bution des nanophanérophytes, voit sa contribution augmenter immédiate­

ment après la mise en défens (avril-mai 1977), puis se stabiliser aux

environs de 10 %. Il convient de préciser que les moutons ne sont pas

rebutESs par les épines vulnérantes de Genista scorpius pour oonsommer

ses jeunes pousses; ceci PeUt expliquer l'augmentation subite de la

partioipation de cette espèoe, après mise en défens.

Le reste de la phytomasse (soit 80 à 90 %de la phytomasse to­

tale !) se répartit à peu près ESquitablement entre BP et les hémiorypto­

phy'tes, parmi lesquels BE ocaupe un rang privilégiES (environ la moitié

de la contribution de ce type biologique).

La contribution de BP à la phy'tomasse totale de "sa" communautES

est moins importante que celle de BR dans la oommunauté R (40 à 60 %, au

lieu de 50 à 70 %), mais, oompte-tenu des fluctuations saisonnières er­

primant le déoalage phénologique de BP par rapport aux autres espèoes,

cette oontribution semble en légère et régulière augmentation: le mini­

mum vernal de la oontribution de BP est plus faible en 1977 (37 %) qu'en

1978 (42 %), ainsi que le marlmum atteint fin juillet (52 %contre 58 %),
soit, dans l'ensemble, un gain de 5 à 6 %pcur BP. Remarquons que, dans le

m8me temps, la proportion de BP vert n'a que peu varié, le gain obtenu par

BP étant ainsi attribuable à une acownulation de matière sèohe sur pied.

BE, au oontraire, semble régresser assez nettement : sa oontri­

bution dépasse 20 %aussit8t après la mise en défens, pour atteindre près

de 25 %en juillet 1977, mais ne dépasse que diffioilement 20 %en 1978

(maximum 22,5 %).
DG ne paratt à l'aise qu'à l'automne et au tout début du prin­

temps; sa oontribution tombe très vite à 1 %, dès l'arrivESe de périodes

moins favorables du point de vue hydrique.

Il est oertain que oes donnESes s'acoomodent mal d'analyses à

oourt terme, d'autant plus, on l'a vu, que les témoins font dESfaut.
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Dans quelles mesures les tendanoes signalées peuvent-elles se

oonfirmer sur une plus longue période ? seules d'autres mesures pourront

le préoiser. Nous pouvons tenter d'améliorer l'image que nous avons des

deux oommunautés, en observant d'autres données, oonoernant leurs stru~

tures et l'évolution de oes struotures.

621.3 - Caraotéristiques des oourbes de oonoen­
tration

Les "oourbes de oonoentration" expriment les relations entre

le pouroentage d'espèoes (oumulé selon le rang de oelles-oi, en fonotion

de leur importanoe dans la partioipation à la phytomasse totale), et le

pouroentage de phytomasse attribuable à oes espèoes (DAGET & POISSONET,

1969 J POISSONET, 1969) z ainsi, une oourbe de type 20-80, ordinaire­

ment renoontrée pour les formations herbaoées denses, signifie que 80 %
de la phytomasse .ont oonoentrés sur 20 %des espèoes.

Les oalculs effeotués pour les deux oo~utés qui nous in­

téressent, et à deux périodes de l'année (tableau 10), indiquent une

évolution annuelle et inter-annuelle de oes ohiffres, dont il faut te­

nir oompte.

Date Station P Station R

1977 1978 1977 1978

début lDai 15,20-79,30 12,00-80,30 29,00-81,10 17,70-80,70

(5) (3) (11) (5)

début juin 15,20-83,65 12, 5Q-84, 28 23,50-80,50 18,80-80,10

(5) (4) (8) (6)

début novembre 16,70-81,70 - 12,50-80,00 -
(3) (3)

Tableau 10

Caractéristiques oomparées des "oourbes de oonoentration"z

les premiers ohiffres indiquent le %du nombre d'espèoes néoessaire pour
obtenir (deU%ièmes chiffres) environ 80 %de la phytomasse totale de la
oommunauté J les ohiffres entre parenthèses indiquent le nombre d'espèoes
représentant ce pouroentage.



D'une maniêre générale, un pouroentage d'espêoes plus élevé

en station R qu'en station P, oontribue à environ 80 %de la phytoma~

se 1 prês de 30 %(11 espèoes) en mai 1977 dans la première, tout juste

15 %(5 espèoes) en station P. Mais oette tendanoe s'inverse à l'autom­

ne : peu de variations (environ 17 %, soit 3 espèoes) en station P,

mais une três nette diminution en station R (12,5 %, soit 3 espêces).

Cette tendanoe est oonforme à la répartition par type biologique, vue

par ailleurs (§ 612.2).

Plus intéressante paratt être la diminution des chiffres re­

levés la deuxième année, diminution qui semble proportionnellement

plus importante en station R qu'en station P 1 oonoentration de 80 %
de la phytomasse entre un nombre réduit d'espèoes durant le printemps

1978, un an après la mise en défens (18 %, soit 5-6 espèoes en sta­

tion R ; 12 %, soit 3-4 espèoes en station p).

L'interruption du p!turage semble dono avoir pour effet une

diminution de 1acliversité de la oommunauté, quelques espèoes avantagées

se partageant la majeure partie des ressources, ne laissant qu'un fai­

ble r81e à l'ensemble des autres 1 le phénomène, assez net en station

P en 1977, paraIt se généraliser aux deux stations, en 1978. Parmi le

"peloton de t6te", Botons dans l'ordre 1 Braohypodium ramosum, Daot;y­

lis fi1omerata, Koe1eria va11esiana, Thymus vu1garis, Avena bromoides,

Feriuca glauoaet Bromus ereotus, en station R , Braoh.ypodiwn phoeni­

ooides, Genista soorpius, Bromus ereotus et Festuoa duriusoula, en

station P.

On a vu cependant que, si BP, dans sa station, semble devoir

aoorottre enoore sa suprématie sur les autres espêoes, BR paraIt au

oontraire avoir tendanoe à diminuer la sienne, au profi~ d'espèoes

"pastorales", oonformément à oe que de nombreux auteurs, et en parti­

culier BRARUCHA, dès 1932, avaient noté.

62.2 - Répartition dans le plan vertioal

622.1 - Au niveau de la oommunauté

Da.rant la première année de mesure (avril-novembre 1977), des

strates de 5 om étaient distinguées, lors des 1eotures de lignes perm&-
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nentes. Elles ont été abandonnées par la suite, en raison du temps de

mesure supplémentaire important qu'elles exigeaient.

Au vu des données disponibles (figure 59), il est déjà pos­

sible de distinguer les tendances, dans les deux oommunautés.

Au début de l'expérimentation (début avril 1977), la végéta­

tion de la oommunauté R est très rase (figure 59a) 1 deux strates (soit

10 om) sont nettement distinctes, une troisième ne reoueille qu'un très

faible pouroentage de la phytomasse totale, dil prinoipalement à des t1r~

fus" (Euphorbia nioaensis, par exemple). Jusqu'au mois de novembre, seu­

les des variations minimes viendront modifier, durant les floraisons

vernales et estivales, ce sohéma initial : mi-novembre, au plus fort de

la oroissanoe automnale, on retrouve 3 strates, la première,'saturée'

dès le départ, sans grand changement, la deuxième et la troisième oon­

sidérablement augmentées. On ne peut donc parler ioi d'une évolution

speotaculaire de la struoture verticale.

Celle de la station P l'est beaucoup plus (figure 59b) : les

4 strates, nettement distinctes au début de l'expérimentation (mi-avril

1977), sont considérablement "garnies" (sauf les strates l et n, satu­

rées à l'origine), et augmentées de 6 autres strates, nettes à la fin

du mois de novembre. Contrairement à la station R, la station P ne

marque pas d'un "trou" estival l'évolution annuelle 1 la phytomasse

élaborée,au printemps suivant la mise en défens, reste acquise J seu­

les les strates Dt et X (soit, entre 40 et 50 om de hauteur), dans les­

quelles sont ooncentrés les organes floraux, subissent une baisse sensi­

ble à la fin de la période de reproduotion. L'augmentation la plus spec­

taculaire conoerne les strates ID à YI, dans lesquelles on note un ac­

oroissement global de près de 380 %de la phytomasse (représentant un

aocroissement du recouvrement'"' d'environ 170 %en strate m, 530 %en

strate N, Boo %en strate V), entre avril et novembre. On oomprend que

cette augmentation des strates moyennes provoque une importante modifi­

oation du mioroolimat, et en particulier de la répartition de l'énergie

lumineuse.

*Le recouvrement est oependant diffioile à estimer 1 les POuroentages
fournis représentent l'augmentation du nombre de "présenoes" enregis­
trées lors de la leoture point-quadrat. Or, il peut '7 avoir superp~

sition d'espèces, provoquant une surestimation du reoouvrement.
Les sommes des fréquenoes oentésimales "présenoe" sont les lSUivantes,
en avril et novembre : 54 et 145 (strate ID), 15 et 94 (strate Dl), 6
et 54 (strate Y), 1 et 41 (strate il).
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Cet effet est pratiquement nul en station R, et l'on peut

donc considérer qu'il n'y a pas eu de variations importantes du mi­

croolimat dans oette station.

L'homogénéité en station P n'est cependant pas parfaite 1

Genista scorpius, en particulier, est la cause d'une mioro-hétérogé­

néité importante, que l'on peut partiellement appréoier en analysant

la hauteur moyenne de la végétation.

622.2 - Hauteur moyenne de la végétation

La figure 60a représente 4 oourbes, construites simplement

en portant le nombre de points - plus exaotement, de segments - pour

lesquels la plus haute partie quelconque de la végétation atteint une

strate donnée (c' est-à.-dire le "tott" de la végétation).

Du fait des dates choisies pour la oonstruotion de ces cour­

bes, il oonvient de ne oomparer que oe11es correspondant à des stades

phéno1ogiques comparables 1 o'est-à-dire, d'une part les courbes 1 et

3, et d'autre part les oourbes 2 et 4, qui oorrespondent aux périodes

de floraison.

L'évolution manifeste observée en station P, fait ressortir

la faiblesse de oe11e observée en station R. Dans la première, la ha~

teur initiale de végétation (mode en strate III, maximum en strate V),

est presque triplée en novembre (mode en strate X), ma~s il subsiste

cependant des trous non négligeables en strates V et VII : ces "trous"

sont les seuls lieux où peuvent survivre les thérophytes présents an­

térieurement à la mise en défens , ils correspondent aussi à des zones

de moindre densité de végétation (cf.Annexe 4).

Lors des floraisons, la hauteur de végétation atteint 80 cm

par endroits, la hauteur générale atteignant 50 cm. Il peut 8tre inté­

ressant de noter les espèces "formant le tott" de la végétation, o'est­

àr-dire déterminant la physionomie de la végétation : oe11e-ci change

(tableau 11), suivant les stades phéno1ogiques des espèces et suivant

les saisons.
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19.04.77 6.06.77 25·07.77 8.11.77

BP vert 48 24 4 3
sec 30 - 9 43

organes floraux - 2 23 24-

BE vert 8 15 - -
sec - - 2 4

organes floraux - 24 27* 15 it

DG organes floraux - 5 2* 5 lC

Genista scorpius 6 1 - 2

Festuca dnriusoula 5 5 2* -
Autres 3 24 31 3

~ 1 organes floraux séchés

Tableau Il

Principales espèoes (et organes) formant le to!t de la végétation en
station P

BP semble dominer, là enoore, très nettement, suivi de près par

BE 1 oette espèoe donne "sa" physionomie à la oommunauté, durant sa pério­

de de floraison, qui préoède oelle de BP de près d'un mois. On oonstate

également la nette régression de "BP vert" en to!t, au profit de ItBP seo"

entre avril et novembre, ce qui oontribue à donner par la suite, son as­

pect habituel à la oommunauté, aspeot qui la fait para!tre perpétuellement

desséohée, m8me pendant les périodes de végétation.

Les courbes traoées pour la station R (figure 60a) n'appellent

pas de commentaires, tant elles parlent d'elles-m8mes : une strate est

péniblement gagnée en novembre, et les floraisons 1978 ne dépassent pas

en hauteur celles de 1977.
BR ne perd sa nette "dominanoe" en hauteur (strate II ou III en

avril 1977 1) que durant la période de floraison (tableau 12) 1 ses tiges

florales, plut8t courtes, sont alors dépassées par celles d'autres gra­

minées, là où il 7 a oo-existenoe. On remarque que, oontrairement à oe

qui se passe en station P, la dominante physionomique, dne à BR, reste

verte en novembre.



4.04.77 30.06.77 19.07.77 8.11.77

BR vert 52 24 22 55
seo 21 4 8 24

organes floraux - 13 13* -
vert 5 - - 6

DG organes floraux - - 3" -
Avena bromoides - 9 14 * -
Festuoa glauca - 7 71t- -
Koeleria vallesiana - 6 6* -
Autres 22 37 27 15

'* 1 organes floraux séchés

Tableau 12

Prinoipales espèoes (et organes) formant le toit de la végétation en
station R

Il est donc manifeste, au w. de ces résultats, que le p&turage

maintenait l'ensemble de la oommunauté P à un stade bien inférieur à c~

lui auquel elle pouvait prétendre : dès lors, la mise en défens provoque

une mutation, une transformation des conditions de vie, oonsidérable,

non seulement par l'arr8t de prédation de certaines espèoes, mais par

création de conditions de vie totalement différentes pour toutes les es­

pèoes. On peut oonstater ioi, qu'en station R, l'arr3t de prédation des

espèoes pastorales est momentanément la seule conséquence de la mise en

défens. Il faut relier la faiblesse de oette évolution annuelle à la

faiblesse de la cioatrisation de la végétation oonstatée dans oette sta­

tion 1 la releoture, en 1978, des lignes de coupe faites en 1977 montre

(Annexe 3) la diffi cul té des espèces de la oommunauté R à reooloniser

un espace dénudé. Près d'un an (avant le printemps 1978) après les OOU­

pes, le reoouvrement de la végétation a regagné à peine 70 à 80 %du re­

oouvrement initial, et, pour les ooupes effectuées en aollt, moins de

30 %de la phy'tomasse initiale. Notons que oette "fauohe" au ras du sol

a systématiquement profité aux espèoes pastorales (en particulier,~

tyli8 glomerata et Festuoa glauca), et diminué la présenoe de BR (of.

Annexe 3). Dans le m8me temps, la produotion automnale en station P a

rendn diffioile la localisation des coupes effeotuées en 1977.
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Ces notions d' "élasticité" de l'équilibre seraient intéres­

santes à étudier.

Il nous reste à voir la plaoe que les graminées étudiées 00­

oupent dans ce sohéma de l'évolution des struotures vertioales des deux

oommunautés.

622.3 - Place des graminées étudiées dans la
struoture vertioale

Sur la figure 60b, trois courbes de la répartition vertioale

de la phytomasse totale de la communauté ont été reproduites, pour o~

aune des stations, et en valeurs relatives.

On voit que, en station P, l'importanoe relative des strates

inférieures (1 et II) a 'nettement diminué d'avril à novembre, mais aus­

si que l'importanoe relative des strates supérieures (VIII à X) reste

faible. En station R, l'évolution entre avril et novembre est insigni­

fiante J seule une légère diminution de la proportion de la phytomasse

aocumulée en strate l, marque la différenoe.

Le même principe a dioté le tracé des oourbes de la figure 61,

pour ohacune des espèces, et pour trois périodes de l'année : avril (dé­

but de l'expérimentation), juillet (floraisons) et novembre (période de

produotion automnale). Genista scorpius a été figuré aveo les espèoes

de la station P (figure 6la), en raison de son importance dans la struc­

ture de la oommunauté P.

En station P, le "ton" est déjà donné en avril : ID et BE, qui

émettent généralement des talles à l'hori~ontale, oonoentrent leur phy­

tomasse en strate 1. BP leur est déjà supérieur d'une strate 1 les talles

étant verticales et les feuilles relativement longues, le maximum de phy­

tomasse se trouve en strate II, mais les feuilles "montent" jusqu'en

strate VI (30 cm). Genista soorpius ooiffe le tout, et culmine en strate

IV J le maximum de phytomasse de oette espèoe restera oonoentré dans oet­

te strate par la suite, bien que les rameaux grimpent en strate VII (35

cm). Après les~péripéties floraleB~de juillet, qui permettent de oonsta­

ter néanmoins la faible représentation de DG et la forte augmentation

de p~omasse des autres espèoes, on note, en novembre, une struoture



qui exprime bien les efforts de ohacune des espèces : BP pousse ses

feuilles en strate IX (45 om), et augmente très fortement sa phytomasse

(verte et sèohe) dans les strates intermédiaires (III, IV et V surtout),

augmentation qui marque fortement l'ensemble de la oommunauté (cf.§ 622.1).

BE conserve exactement la même position relative vis-à-vis de BP, et sem­

ble avoir du mal à produire des feuilles dépassant la strate V, ainsi que

DG, dont la répartition presque uniforme le long des cinq premières stra­

tes exprime bien l'allure généralement filiforme et étiolée de oette es­

pèce, passé le mois de novembre.

Dans cette lutte inégale pour l'accès aux strates supérieures,

BP est nettement avantagé : la struoture rigide de ses tissus lui permet

une croissanoe vertioale des feuilles, indépendante de supports éven­

tuels (qui pourtant la favorise : on a pu observer que la taille atteinte

par les feuilles de BP dans les touffes de Genista scorpius était supé­

rieure à celle des autres feuilles) ; ce n'est pas le cas des autres es­

pèoes, dont les feuilles doivent se frayer un chemin dans les touffes

existantes, pour atteindre les strates les plus hautes, et n'y parvien­

nent pas toujours.

Un soénario identique semblerait pouvoir se produire en sta­

tion R (figure 6lb) 1 BR domine oonstamment, d'une strate au moins, les

autres espèces. Mais les situations de réelle oompétition sont rares en

station R, localisées aux "poches", dans lesquelles on trouve un BE flo­

rissant, et guère impressioné par la strate supplémentaire de BR.

Les figures 62a et 62b traduisent oette différence de compéti­

tion dans les deux stations 1 le nombre d'espèces atteignant les strates

supérieures (VIII à X), est de plus en plus important en station P (fi­

gure 62b), même après la période de reproduotion (juin-juillet) ; au con­

traire, en station R (figure 62a), après oette période, auoune espèce ne

dépasse la strate V, que d'ailleurs peu d'entre elles atteignent, la ma­

jorité végétant en strates l et II.

6.3 - Quelques aspeots de la phénologie dans chaque station

Quelques aspects phénologiques ont déjà été vus au oours des

études préoédentes, et on a pu remarquer oomment les décalages phénolo-
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giques en station P pouvaient servir oertaines espèces oomme BE (Chapi­

tre 4). Une étude détaillée de la phénologie d'un plus grand nombre

d'espèoes serait d'un grand inter8t, surtout en station P, où les phé­

nomènes de oompétition semblent prépondérants 1 le fait, pour une es­

pèoe, de parvenir avant les autres à prélever les ressouroes qui lui

sont néoessaires, est un faoteur de survie dans oe oontexte. Les fao­

teurs déterminant la préoooité des espèoes en station R, paraissent ~

vantage d'ordre physique : les thérophytes présents en grand nombre

dans la oommunauté, inoapables d'aooéder aux ressources profondes, sont

tenus de fruotifier durant le temps où les oonditions hydriques sont fa­

vorables.

Les floraisons ont été notées tout au long de l'expérimenta­

tion menée, et la figure 63 montre les courbes obtenues dans ohacune

des stations, concernant le nombre d'espèoes en fleurs par mois 1 le

pas ohoisi est un peu grand pour déoeler les variations réelles, plus

fines, mais autorise une oomparaison globale des deux stations.

On note, une fois de plus, l 'inversion des tendanoes, d'une

année sur l'autre 1 en 1977, les espèoes de la station R ont toutes

fleuri avant le mois de juin, oontrairement à celles de la station P,

qui étalent leur floraison sur les 3 mois favorables (avril, mai, juin).

De oe fait, le nombre des espèoes en fleurs au m8me moment, est plus inr­

portant en station R qu'en station P.

Un net déoalage se produit en 1978 1 les espèces de la sta­

tion P fleurissent pour la plupart en juin, et nombreuses sont oelles

qui poursuivent leur floraison en juillet , en station R, si l'on re­

trouve le maximum floral en avril, on note un autre pio en juin 1 une

différenoiation assez nette s'est faite entre les espèoes préoooes (thé­

rophytes prinoipalement) et les espèoes tardives, o'est-irdire les hémi­

oryptophytes, et particulièrement oelles communes aux deux stations.

On ne peut négliger l'influence du olimat des deux années ;

oependant, les phénomènes semblent aller à l'inverse des tendanoes oli­

matiques observées 1 1977 est une année pluvieuse, jusqu'à tin juin, et

autoriserait en station R un étalement des floraisons plus grand que

oelui constaté. Le mois de juin 1978, au oontraire, est seo, mais voit

fleurir un plus grand nombre d'espèoes que le mois de juin 1977.



Il semble qu'il faille dono également faire appel au ohange­

ment de structure survenu d'une année sur l'autre, s'ajoutant à l'inter­

ruption du p§'turage : si peu de variaticns sont oonstatées ohe s les es­

pèces annuelles, les autres espèoes retardent oonsidérablement leurs

dates de fructification dans un environnement rendu plus stable, moins

soumis aux interventions ovines.

On peut mettre oe fait en évidenoe, d'une manière indirecte,

en examinant l'évolution de l'entropie - ou Log (indioe de diversité),

(HILL, 1913) - calculée en tenant compte des oontributions spéoifiques

"contaot" (~) de toutes les e spèoea 1 H = - ~~ • Log ~ •

De m8me qu'il est possible d'observer les variations des in­

dioes de diversité de plusieurs oommunautés sur un gradient environne­

mental, ou à l'intérieur d'une suocession de stades de végétation, il

semble naturel de suivre l'évolution annuelle d'un indioe pour une

oommunauté, la oomposition floristique de oelle-ci n'étant pas fixe du­

rant l'année, et les oonditions de vie évoluant parallèlement.

Nous n'utiliserons ces oalculs que pour constater (figure 64)

la similitude des oourbes obtenues en 1911 et en 1918, en
station R : évolution progressive et régulière de mars à
juin, diminution en juillet ;

la régularisation, d'une année à l'autre, des courbes ob­
tenues en station P, les tendanoes générales étant sensi­
blement modifiées 1 maximum au début du printemps, seoo.nd·
aaxillUlll au cours de l'été en 1911, ma:rlmum vernal et mi­
nimum estival en 1918 ;

la remarquable inversion des tendanoes d'une station à
l'autre, d'autant plus accentuée, la deuxième année, que
les struotures stationnelles se sont plus ou moins fixées.

On retrouve ioi des caraotéristiques déjà mentionnées à plu­

sieurs reprises 1 le peu de modifioations intervenues en station R, le

grand ohangement de structure en station P, aocentuent les différences

existant entre les deux oommunautés, différenoes initialement atténuées

par l'action homogénéisante du pAturage.
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DISCUSSION - CONCLUSION GENERALE

Acceptons l'évidenoe que "tout organisme ne dispose que d'une

quantité de temps et d'énergie limitée, aveo laquelle il doit satisfaire

au mieux ses différents besoins vitaux, que l'on peut plus ou moins faoi­

lement olasser dans l'un ou l'autre des trois processus biologiques fon­

damentaux : maintenance, croissanoe et reproduotion." (BARBAULT, 1976)

En fonction de l'environnement dans lequel vit cet organisme,

l'accent sera mis sur l'un ou l'autre de oe s processus, interdépendants,

suivant le projet ultime de perpétuation de l'espèoe : dans le cadr-e

d'une oommunauté donnée, la maintenanoe de l'espèoe peut faire appel à

des processus de croissanoe ou de reproduotion, ou aux deux prooessus,

ou enoore alternativement à l'un et à l'autre. La notion de stratégie

démographique entend souligner l'existenoe d'une relation déoisive entre

le profil démographique résultant, desoriptif, de la population, et l'en­

vironnement ; l'analyse de la stratégie revient alors à déterminer l' al­

looation optimale entre les différents besoins fondamentaux (LEVINS,

1968).

Quelques formes de oroissance, oependant, sont spéoialement

adaptées pour tirer avantage des ressouroes de l'environnement, et les

espèces ayant ces formes de oroissanoe deviennent dominantes dans la

communauté. Les autres formes de croissance (ou oaractéristiques "str&­

tégiques") inoluent des espèoes qui, non seulement tolèrent cet environ­

nement, mais explOitent éventuellement les nouvelles oonditions établies

par les dominantes ( WHITTAKER & WOODWELL, 1972). Ces espèces ont été

intégrées dans la oommunauté durant l'évolution, pour former le spectre

des formes de oroissance subordonnées.

Il est dès lors attendu qu'il existe des convergences entre les

oaractéristiques stratégiques des formes dominantes et oelles adoptées

par la oommunauté dans son ensemble: la oontinuité de l'intégration des
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organes végétaux aux individus, puis à. la population, enfin à. la oommu­

nauté, implique une homogénéité des ohoix de régulation, à. quelque ni­

veau de perception qu'on se si tue.

C'est oe que souhaitait pouvoir montrer le présent travail a en

analysant les moyens utilisés par quelques espèoes graminéennes, moyens

leur permettant une politique démographique donnH, analyser le résultat

de oette stratégie, o'est-à-dire leurs plaoes dans la oommunauté, enfin,

mettre en évidenoe la pertinenoe de oes stratégies dans l'optique oommu­

nautaire.

En un laps de temps relativement oourt, il n'était pas possi­

ble, ni de multiplier les objets, ni d'aooro!tre et approfondir les ob­

servations : seules quelques oaraotéristiques de la produotion en fono­

tion des oonditions hydriques du milieu, ont pu 8tre oomparées, pour

les quatre graminées, dans les deux oommunautés. M8me ainsi, il ne pou­

vait 8tre question d'aboutir à des réponses préoises sur le fonotion­

nement physiologique des espèoes étudiées a o'est de la oomparaison des

r ' comportements que l'on attendait des résultats.

De m8me, aveo les données reoueillies, une analyse plus fine

de la struoture des oommunautés aurait pu 8tre entreprise, conoernant

la mioro-hétérogénéité et les modalités de l'homogénéisation struotu­

relIe après la mise en défens. Le ohoix s'est porté sur quelques points

permettant de "raoorooher" rapidement les communautés étudiées à des

oaraotéristiques "classiques", telles qu'elles ont été développées à.

partir des distinotions établies par MoARTHUR &: WILSON, en 1967.

r

r '

l

Du point de vue méthodologique, il faut rappeler ioi la dé­

marohe "par adéquations suooessives" utilisée, qui eut pour résultat

des données souvent fragmentaires, diffioiles à relier entre elles sim­

plement. On peut souligner l'inadéquation des points-quadrats à mesu­

rer des paramètres trop fins, mais la bonne oonoordanoe entre oette

méthode et d'autres approches plus fines, à oondition de n'utiliser

que les valeurs relatives, sur des entités relativement grandes (ni-



veau "population" minimum). Même ainsi, l'abondanoe de l'espèoe est n~oe&­

saire au suooès de la méthode, les espèoes trop rares donnant des résul­

tats peu fiables.

L'hétérogén~ité, en station R surtout, est particulièrement

gênante pour les mesures: on ne peut oependant l'ignorer, puisqu'elle

oonstitue "une des dimensions fondamentales de l'éoosystème" (BARBAULT &,

LECORDIER, 1976) 1 l'intégrer pose oependant des problèmes de multiplioa­

tion des observations, qui doivent alors être orientées dans le sens

d'une analyse de oette hétérogénéité. Un des projets à grande éohelle en­

visagé durant oette ~tude, oonsi stait en un oarroyage à maille fine (1 à

5 m) de la station, afin de mettre en relation les mesures de potentiel

hydrique et de produotion, la densité de vég~tation et la struoture spé­

oifique, à l'intérieur de ohaoune des unités d'éohantillonnage.

Le problème posé reste de savoir si les résultats obtenus à

l'éohelle stationnelle justifient un approfondissement des méthodes à

l'~ohelle mioro-stationnelle. Mioro-hét~rogénéitéde la struoture hori­

zontale surtout, en station R, mioro-hétérogénéité vertioale en station

PIle même approfondissement pourrait être proposé pour déterminer

préoisément l'influenoe, notée à plusieurs reprises, de la struoture et

de la densité de végétation, sur le potentiel hydrique et la produotion

des espèoes "trouvant refuge" sous les touffes de ligneux bas.

Cet effet de la struoture de la végétation, remarqué par JOR­

DAN (1970), RITCHIE &, HINCKLEY '1971), pour le potentiel hydrique, et

par SHEEHY &, PEACOCK (1977) et TURITZIN (1978) pour la produotion,

pourrait 8tre analysé, en station P, en oomparant systématiquement les

individus "exposés" aux individus "prot~gés", au besoin en éolairèis8&1lt

oertaines zones pour faoiliter les oomparaisons.

Quelques points intéressants ont pu 8tre relevés, au oours de

l'étude, oonoernant le fonotionnement des plantes in situ.

1°) Du point de vue hydrique, il semble qu'il n'y ait pas un

type de réponse à une oombinaison donnée de faoteurs physiques, mais une
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évolution des réponses physiologiques de la p1ant~, qui intègre progres­

sivement les variations du milieu 1 o'est bien dans oe sens que vont les

résultats obtenus par JORDAN & RITCHIE (1971) et PONCE (1978). Les af­

firmations courantes, selon lesquelles "telle plante fait intervenir une

régulation stomatique à partir de telle valeur du potentiel hydrique",

ne sont dono valables que dans les oonditions expérimentales ayant oon­

duit à ce résultat. Les familles de courbes journalières de potentiel

hydrique obtenues dans le cadre de cette étude, tendent à montrer que

la régulation, ou du moins la stabilisation, du potentiel intervient de

plus en plus tôt dans la journée, mais aussi pour des valeurs de plus en

plus élevées du potentiel.

On peut d'ailleurs constater à ce sujet des différenoes de

réaction suivant les espèces. Celles qui, comme BP, ont un taux de re­

nouvellement foliaire faible, ne peuvent prétendre à une intégration

progressive des conditions de milieu, au oontraire, les feuilles appa,­

rues durant des périodes dep1us en plus défavorables montrent générale­

ment une plus grande résistance aux séoheresses croissantes (LUDLOW,

1975 ; BAZZAZ & HARPER, 1977 ; SAUGIER, oomm.verb.). Une plus grande

souplesse adaptative aux conditions du milieu est théoriquement accor­

dée aux espèces qui ont un taux de renouvellement foliaire rapide,

oomme BR. Il s'ensuit des oaractéristiques stratégiques différentes à

oet égard 1 BP fonotionnera en "regulatorn , restreignant ses pertes et

ses aotivités p~sio1ogiques, maintenant ainsi un potentiel relative­

ment faible , BR supportera des potentiels beauooup plus élevés, tout

en oontinuant de produire, même faiblement.

2°) Un autre point, à peine esquissé dans le oadre de oe

travail, rejoint oes problèmes d'arrêt des fonotions physiologiques, et

conoerne la sénescence foliaire (§ 442.2). n'une part la non-proportion­

nalité oonstatée entre une séoheresse oroissante en fin de saison de vé­

gétation et la sénesoenoe des feuilles, et d'autre part, le fait qu'un

bref apport d'eau en oours de séoheresse favorise une recrudesoenoe de

la mortalité foliaire, impliquent une analyse des oonoepts de dormanoe

ou d'arr8t des aotivités végétatives, qu'il serait intéressant de déve­

lopper. Le phénomène n'a pu fttre oonstaté qu'en une unique oooasion sur



le terrain, mais para!t justifiable d'études plus systématiques. On a pu

mettre en évidenoe la plus ou moins grande, selon les espèoes, dépendanoe

de la mortalité et de l'initiation foliaires, dépendanoe elle-m8me fonc­

tion des ressouroes hydriques très probablement J plusieurs phases bien

distinotes peuvent 8tre déorites durant le oyole végétatif, lorsque se

développent des oonditions de séoheresse oroissantes (de 1 à 5) s

1 - produotion croissante, aveo mortalité faible,

2 - produotion forte, avec mortalité forte ,

3 - produotion et mortalité déoroissantes ,

4 - produotion nulle, avec mortalité très faible ,

5 - produotion nulle, avec mortalité oroissante.

Certaines espèoes présentent une phase intérmédiaire entre 2 et

3 s produotion déoroissante, aveo mortalité oroissante.

Ces phases se retrouvent assez bien pour BR (of. figure 55).

Pour BP, seules les phases 2, 3 et 4 sont mises en évidenoe, la

phase 5 étant moins nette.

Mais quelles que soient les espèoes, la phase 3 apparatt nette­

ment, sauf pour DG en station R.

Du. point de vue fonotionnement hydrique, la phase 3 oorrespond

à une réduotion de l'ouverture des stomates, la phase 4 à la fermeture to­

tale des stomates, la phase 5 à l'inoapaoité de la plante à réduire ses

pertes cuticulaires.

En termes finalistes, on peut s'interroger sur l'utilité de la

produotion de feuilles J l'alternative est possible entre

la néoessité de produire, afin de oompenser les morts "natu­
relles" ,

- la néoessité d'éliminer les feuilles les plus agées, lorsque
la pnytomasse exoède la oapacité de la plante et du milieu s
ainsi BAZZAZ & HARPER (1977) interprèteùtils le début de la
mortalité foliaire ohez Linum usitatissimum.

Ce problème-type de "la poule et l'oeuf" semble trouver un e~

bryon de réponse dans le fait mentionné: la pluie intervenant alors que

les espèoes sont entre les phases 3 et 4 déorites plus haut, augmente

oonsidérablement et brusquement les taux de mortalité, sans qu'entrent en

jeu des phénomènes d'initiation ou de oroissance (exoepté très faiblement,
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pour DG.R et BE.P, figure 36). Les plantes avaient réduit leurs aotivités,

et la pluie, faible, leur fait reprendre oes aotivités, qui débutent par

la mort de nombreuses feuilles : les phénomènes physiques ont été plus ra­

pides que les phénomènes biologiques (HUMBERT, 1977), et l'eau apportée

n'a pas eu le temps d'@tre utilisée pour oompenser les morts survenues.

Les oonditions redevenant rapidement identiques à oe11es existant avant

oet éphémère épisode, les espèoes se retrouvent en phase 4 puis, pour la

plupart, en phase 5.

Il est évident que l'espèoe ayant le mieux résolu les problèmes

de sénesoenoe foliaire, 13P, est en m8me temps oe11e dont la longévité des

feuilles est la plus grande, et, par oonséquent, oe11e pour laquelle la

subordination naissanoe-morta1ité est la plus étroite: o'est également

oe11e qui réagit le moins au phénomène oité.

A l'opposé, DG.R, qui possède un taux de renouvellement foliaire

important, semble montrer une totale indépendanoe des phénomènes de natali­

té et mortalité foliaires: oette espèoe réagit très vivement à la pluie

estivale, en augmentant à la fois les taux de natalité et de mortalité

foliaires.

Le présent travail, à travers les points évoqués oi-dessus, s'at­

taohait essentiellement à définir les oaraotéristiques stratégiques des

espèoes et des oommunautés étudiées.

La majorité des données oomparatives a montré qu'il est diffi­

oi1e de séparer les oomportements spéoifiques à l'intérieur d'une oommu­

nauté : à part pour BP, nettement détaohé des autres espèoes, l'homogénéi­

sation des oomportemeJ;Lts à l'intérieur d'une station masque les différenoes

existant entre les espèoes de oette station. Ceoi oonstitue déjà un résul­

tat en soi : DG et BE sont des espèoes oommunes aux deux stations , or, le

comportement des individus dans ohaoune des oommunautés, reste plus proohe

de oe1ui de l'espèoe dominante, que de oe1ui des individus de l'autre com­

munauté.

Que les oomportements p~sio10giques soient plus ou moins déter­

minés par les oonditions du milieu, n'a rien d'étonnant en soi, mais il

devient alors intéressant d'observer dans quelle mesure les espèoes s'éoar­

tent du comportement "optimal", qui serait oelui de l' e spèoe dominante, la



plus spéoia1isée. (Il faut néanmoins se garder ioi d'éoarter l'éventua­

lité de la présenoe d'éootypes dans ohacune des oommunautés. Cela ne

ohangerait pas grand -ohose aux questions posées 1 oe1a prouverait que

les espèoes en question - DG et BE - ont intégré génétiquement les

oaraotéristiques stratégiques néoessaires à la survie dans ohaque sta­

tion, ou que des modifioations génétiques adéquates ont permis à oes es­

pèoes de s'implanter dans ohaque station).

En définitive, on a pu proposer quelques oaraotéristiques

fonctionnelles optimales, basées sur les observations des espèoes domi­

nantes, pour les espèoes de chacune des oommunautés, et que l'on peut

résumer ainsi :

en station P, le oomportement hydrique "idéal", oe1ui de BP,
oonsiste en une régulation sévère et préoooe des pertes en
eau, par fermeture stomatique dans un premier temps, puis
enroulement des feuilles.

Du point de vue produotion de feuilles, on note des taux de
naissance et de mortalité très faibles, dont la résultante
est un taux net, positif ou négatif, également faible. Il en
résulte une stabilité de la struoture de la population, qui
a pour ooro11aire une longévité importante de ohacune des
unités de production.
On note cependant des vitesses de oroissanoe très élevées,
oomparativement aux autres espèoes 1 quand une unité doit
8tre remplacée, elle l'est très rapidement. Toutes les res­
souroes sont alors dirigées vers la seule feuille en orois­
sanoe, la plus jeune.

La persistance sur pied du matériel mort, et la rigidité des
struotures tissulaires, sont à l'origine d'une importante et
permanente phytomasse érigée, qui oontribue à créer un re­
oouvrement important, une struoture fermée et surtout un mi­
cro-o1imat nouveau, atténuant probablement les variations
olimatiques de façon non négligeable (demande évaporatrioe,
r~onnement et température).

Ces caraotéristiques, qui sont de nets avantages durant les
périodes estivales, semblent plus contraignantes en hiver.
BP paratt sensible aux basses températures, et ne produit
qU'exoeptionne11ement durant la saison froide. Il s'ensuit
un net retard phéno1ogique sur les autres espèces, d'envi­
ron quinze jours à trois semaines ,

BR, on l'a vu, a un oomportement qui paratt plus passif vie­
à-vis du développement de la sécheresse, et les potentiels
élevés qu'il supporte lui permettent de continuer à extraire
une eau de moins en moins aooessib1e, maintenant par là sa
produotion.
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Cette produotion est répartie sur de très nombreuses unités,
oe qui autorise une gestion très souple, faoe à l'environne­
ment à haut risque de la station R. La oonséquenoe de cette
dépendanoe assez importante vis-à-vis des phénomènes olima­
tiques, "oblige" BR à des taux de production très élevés
dès que se présentent des oonditions favorables, oe qui i~
plique également une précooité vernale du développement vé­
gétatif et de la floraison.

Au vu de oes caraotéristiques générales développées pour les

espèces dominantes, mais que l'on retrouve plus ou moins nettement chez

les autres espèces présentes dans les deux communautés, il est tentant

de faire appel aux concepts développés par HORN (1968), qui distingue

deux types fondamentaux de populations 1 les unes, peu sujettes aux &­

léas de l'environnement, auraient des effeotifs proohes de la capaoité

limite du milieu, et feraient l'objet d'une régulation essentiellement

"densité - dépendante" ; les autres, très sensibles aux variations de

l'environnement, auraient des densités instables, généralement très

inférieures à la oapacité biotique du milieu, et une mortalité indé­

pendante de la densité. On retrouve de oe fait les distinotions effeo­

tuées par MoARTHUR & WILSON (1967) et PIANKA (1970) entre stratégie ~

et stratégie K, dont on peut rappeler ioi les oaractéristiques (d'après

BARBAULT, 1976) :

- la séleotion ~ est liée à un climat variable et/ou imprévi­
sible, des biooénoses non saturées, "reoolonisées" chaque
année, à oompétition variable et souvent faible. La mort&­
lité y est souvent oatastrophique, non dirigée, et la tail­
le d. la population variable.

Sont favorisées les espèoes ayant un développement rapide,
un taux de renouvellement élevé, une reproduotion préoooe
et une petite taille.

La durée de vie est oourte, et la sélection oonduit à l'ao­
oroissement de la produotivité ;

- la sélection K est liée à un climat oonstant et/ou prévisi­
ble, des bioo"inoses non saturées, dans lesquelles la reoo­
Ionisation annuelle n'est pas néoessaire, à oompétition ~
bituellement intense. La mortalité est dirigée, "densité­
dépendante", la taille de la population assez oonstante
dans le temps.
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SOnt favorisées les espèoes à développement lent, à grande
aptitude oompétitive, ayant une reproduotion tardive, une
taille élevée, une longue durée de vie.

La séleotion oonduit à l'aooroissement de l'effioienoe.

Il serait dangereux de vouloir trop simplifier, à partir des

quelques observations simples que l'on a pu faire durant oette étude.

Néanmoins, si l'on adapte les oaraotéristiques déorites pour les straté­

~~ et K aux populations de feuilles, il y a oornoidenoe assez frap­

pante aveo les stratégies exposées pour les espèoes dominantes, tout au

long de l'étude. Des réserves peuvent oependant @tre formulées sur oes

oorrespondanoes 1 l'important amortissement probable des variations des

oonditions olimatiques, en station P, ne rend pas les individus (ou les

organes) indépendants de oes variations J la stratégie suivie par l'ee­

pèoe dominante, BP, oonsiste plut8t à limiter la répercussion, interne

à la plante, de oes variations. De m@me en station R, on ne peut bruta,­

lement exolure les phénomènes de oompétition, d'autant plus que les res­

souroes sont rares: le moindre "reooin" favorable voit la proliféra­

tion d'individus qui doivent oertainement aff'ronter des problèmes de

compétition intenses, m@me si oes derniers n'ont pas l'acuité aystéma­

tique qu'ils ont en station P.

En oe qui oonoerne les espèoes aux oomportements "intermédiai­

res" aux deux extr@mes oonstitués par les oomportements des dominantes,

il est plus diffioile de dégager des "stratégies". Il semble que la

réussite de 1l'implantation (ou de la aubsi stanoe) de l' e spèoe à l' inté­

rieur d'une communauté, donne la mesure des oapaoités de l'espèoe à ap­

prooher les oaraotéristiques "idéales". Certaines de oes oaraotéristiques

sont déterminées par le milieu, mais on a oependant pu mettre en évidenoe

un oertain nombre de traits propres à l'espèoe, qui limitent son effioaoi­

té par rapport à oelle de l'espèoe dominante. La vaste amplitude éoologi­

que de l'espèoe, a pour oorollaire un manque de spéoialisation, qui la

oantonne aux seoonds r8les dans les oommunautés où elle végète 1 sauf

intervention extérieure (anthropique par exemple), oes espèoes ne peu­

vent prétendre rivaliser aveo les espèoes dominantes.
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Ce qui vaut au niveau des populations de graminées, vaut ég&­

1ement au niveau des oommunautés : les oaraotéristiques olimatiques et

édaphiques sont identiques, à l'intérieur d'une station, que l'on s'in­

téresse aux organes ou aux individus dans leur ensemble. Les stratégies

favorisées par les oonditions prévalant dans ohacune des stations, peu

vent @tre mises en oorrespondanoe aveo les distinotions .!: et K : l'im­

portante proportion de th'rophytes en station R, la préoooité générale

des espèoes de oette station, l'aspeot "oatastrophique" de l'ensemble

de la oommunauté après l'été 1978, la taille nanisante de la plupart

des espèoes, sont des arguments en faveur de l'existenoe d'une straté­

gie ~ dans oette station; l'intense oompétition régnant en station P,

en particulier pour l'aooès aux souroes énergétiques, la vigueur végé­

tative des espèoes, l'habitat stable d'une manière générale, peuvent

3tre oomparés aux oaraotéristiques déorites pour les stratégies !.

Une grande prudence s'impose encore une fois, tant les sim­

p1ifioations abusives peuvent déformer la réalité. Il faudrait, pour

@tre plus affirmatif, non seulement approfondir les analyses struotu­

re11es de ohacune des staticns, analyses à peine esquissées ioi, mais

vérifier oes données sur un plus grand nombre de situations dans les

garrigues du Montpe11iérais, et sur un temps plus long.

M@me au niveau d'impréoision auquel le travail a été main­

tenu, de par la diversité des données et des résultats, les tentati-

ves pour établir des liaisons entre les observations effectuées au

niveau des organes, des individus et des populations d'une part, des

oommunautés d'~tre part, semblent enoourageantes : une oertaine oohé­

rence, attendue entre les stratégies dégagées aux différents niveaux

d'organisation, montre l'inter8t des études intégrées, peut-@tre plus

développées que ce11e-oi dans plusieurs direotions, que l'on peut en­

treprendre in situ. Un point, en particulier, semble devoir @tre dé­

veloppé : les études des ool1ts oomparés de la reproduotion dans les

deux oommunautés, et la régulation des populations au niveau des indi­

vidus. Il serait alors néoessaire de conduire ces observations sur un

nombre plus élevé de situations différentes, qui intègrent à la fois

des communautés établies sur des éootopes aux oonditions hydriques in­

termédiaires à oe11es, finalement extr8mes, étudiées ioi, et ,sur oes mi­

lieux, des stades de maturité différents, issus des deux oommunautés

étudiées dans ce travail.
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un taux de renouvellement élevé, une reproduotion préoooe
et une petite taille.

La durée de vie est oourte, et la sélection oonduit à l'ao­
oroissement de la produotivité ;

- la sélection K est liée à un climat oonstant et/ou prévisi­
ble, des bioo"inoses non saturées, dans lesquelles la reoo­
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commune d'Aumelas Echelle 1/250 000

Figure 1 - Situation de la commune d'Aumelas et emplacement approximatif de la
zone d'étude sur la carte des communes des hautes garrigues du
Montpelliérais (d'après FERRE, 1974).
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Figure 2 - Extrait de la carte détaillée des principaux faciès lithologiques des
hautes garrigues du Montpe11iérais (d'HERBES, 1976)
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Figure 3 - Extrait de
Figuières,
p·rép.) .

la carte détaillée des faciès de végétation du Mas de
commune d'Aumelas (d'HERBES M.C. et f,OISSONET P., en



Figure 4 Schéma des dispositifs expérimentaux dans les deux

stations.

essai de fertilisation

zone d'échantillonnage pour les mesures

du potentiel hydrique foliaire

zone d'échantillonnage pour les mesures
de production

• tube de mesure neutronique de l'humidité
du sol

ligne permanente

-o--~~ axe de tirage au sort des lignes temporaires

ligne temporaire

•• clôture

a- station R, avec figuration des éléments de station

"poches" : zones non caillouteuses, à végé­
tation dense

j'"réseaux" : bancs marneux, fraction fine
importante, végétation assez dense

"affleurements" calcaréo-marneux : zone

très caillouteuse, à végétation claire ou
nulle

b- station P, homogène dans son ensemble, avec une
micro-hétérogénéité diffuse, non représentée.



- - - -::,.;.- ---.1----_----J

a

....r----------------.<---- .."
'po

...-Il • • • o

:" . ~ .. .. .. .. .. .. .. .. .. ..
e:.I : "I " • " • ..: ". ::. Il '::
• "l' • " .... • • " , • " , .":.·1.·..·· ~.,,: ... , ..:
.. .. .. le .. " .. • ..

"." .." .. " , t1' .. ,'

i".": "" ... ~ ,," . ...1 .. : ''' .. \ ~
s ••, ••••• "" ~:. ":'." Si:... ,. " "" .....
::; " •1" ,," _. : ", • \,," -:.:
..... t .. t ',,':' •• : ••••••

b



3
Evolution journalière

Cinétique de récupération
hydrique

Pf : potentiel hy­
drique dans
les feuilles3/---------...J

Evolution saisonnière de Pfl

Régulation des

pertes en eau

5
Taux démographiques de feuilles

CLIMAT

3

précipitations
températures
évaporation
rayonnement

taux de
4 croissance

foliaire ~

/
tallage

61
Phytomasse aérienne

des 4 graminées

\4
surface
foliaire

\

espérance de
vie foliaire

Production

aminées)

ULATIONS

1 dl' ~ productricesnombre especes~ ~) phénologie
~~t------- présentes

lX

IAUTES

~ti­

t'iques

Place des 4

graminée s dans

la communauté

structure

6

6

répartition verticale

r----------'-S--Phytomasse aérienne totaler-~6~~

composition
(vert, sec, ••• )

;répartition
verticale· et
horizontale

types biologiques

Figure 5 - Organisation du sujet

Les flèches indiquent les relations que l'on a tenté d'établir entre les
paramètres.
Les chiffres renvoient aux chapitres exposant les résultats correspondants.
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Figure 22 Relations entre les potentiels maximum (Pmax)

et minimum (Pmin) journaliers, pour les espè-

ces do~inantes

a- BR ,

b- BP. Les points figurés entre parenthèses
pour cette espèce, correspondent aux
mesures effectuées lors d'une chute
brutale de température (21.09), ou
de températures minimales très fai­
bles (10.01).

Figure 23 : Relations entre le potentiel maximum journa­

lier (Pmax) et la température minimale jour­

nalière (m), pour les espèces dominantes

b- BP •
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Bases 100 début septembre 1977 pour les deux séries de données
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(cf. figure 35)
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Figure 37 - Comparaisons des taux journaliers de disparition de feuilles (8) pour
a. DG en station R (trait plein) et P (tiretés)
b. BE en station R (trait plein) et P (tiretés)
c. BR (trait plein) et BP (tiretés)

8 %0 : nombre de feuilles disparues, par jour, pour 1 000 feuilles
initiales
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Figure 39 - Comparaisons des taux journaliers nets de production de feuilles (R) pour

a. DG en station R (trait plein) et P (tiretés)
b. BE en station R (trait plein) et P (tiretés)
c. BR (trait plein) et BP (tiretés)

(taux résultants des taux présentés sur les figures 35 et 37)
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Figure 4la - Evolution des taux
journaliers de crois­a sance foliaire
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Figure 42 - Comparaisons de l'évolution des taux journaliers d'initiation (traits
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Figure 48 Relation entre le taux de disparition (S) et
le taux d'initiation (T) foliaires.

Construction des droites: excepté pour BR, les figures
semblent indiquer 2 tendances

une augmentation de la sénescence, en même
temps qu'une diminution de la production
(droites en tiretés, guidées par les points
entre parenthèses) ,

. 'et une diminution de la sénescence, en même
temps qu'une diminution de la production
(droites en traits pleins, dont sont éli­
minés les points entre parenthèses).

On a distingué les mesures d'automne et hiver (.) de celles
de printemps et été (+).

Par souci de comparaison, on a tenté pour BR une représen­
tation identique, qui parait difficilement interprétable.

Erratum les variables notées S et T représentent en réa­
lité LS et ~î (voir texte, page 41).
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Figure 50 - Courbes théoriques du potentiel hydrique foliaire, pour des conditions
hydriques et des durées d'éclairement différentes, montrant le principe
du calcul de EPf (somme des déficits hydriques journaliers moyens)
A et A' lever du soleil
B et B' coucher du soleil
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Figure 51 - Schéma explicatif du calcul de EPF (somme des déficits hydriques jour­
naliers moyens)
Pi potentiel hydrique foliaire maximum du jour de mesure
Hi : durée moyenne d'éclairement, durant la période de Di jours

séparant 2 points de mesure successifs
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Figure 54 relations entre les taux journaliers moyens
de disparition de feuilles (L~) et les défi­
cits hydriques journaliers moyens (~Pf).

Courbes ajustées à la main.

Les courbes ont été tracées en distinguant les périodes
de production de feuilles (T >0), de celles de non pro­
duction (T ~O).
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Figure 57 - Evolutions des spectres biologiques dans les communautés R (en haut)
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Figure 58a ~ Evolution des contributions des différents types biologiques~ à la phyto­
masse totale de la communauté R
Th thétiophytes
G géophytes (autres que BR)
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Ont été distinguées les contributions des matières verte (BR vert) et
sèche (BR sec) de l'espèce dominante
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Figure 58b ~ Evolution des contributions des différents types biologiques, à la
phytomasse totale de la communauté P
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Figure 59b ~ Evolution de la répartition verticale de la phytomasse t en station P

Les strates, de 5 cm t n'ont été distinguées qu'en 1977
Les traits épais marquent les évolutions relatives comparées des phytomasses de la communauté et des graminées étudiées
Les traits fins marquent les limites des contributions de chacune des strates

Base 100 en avril 1977 t pour la phytomasse totale de la communauté



Strates (5cm) strates (5 cm)

1_ Avri 1 1977
2 _Juillet 1977
3 _ Nov. 1977
4_Juillet 1978

station R

\ o ••••••••••

\
\
\
\
\
\
1
1
1
\,,

\
1
1

/

o 10 20 30 40 50

Strates (5 cm)

Station P

--------------
.. -------2--;::;----

10 20 30 40 50 60 70 80

'"

strates (5 cm)

o

Il

XI

X

IX

VII
....

....-
VI.\:., :,
V I .•

1 ..... ":..... "\.
. \

/1
,.......-'

./

III

IV

VIII

:\:;
1

X 1 Station P Station R

Il

III

1 _ Avri 11977
2 _JuilletI977
3 _ Nov. 1977

1
1
1
\
1
1
\
1,,

1,
1
\

\....\.
:-'~ .""' ..

-.:::.::::.~~~
---...:~

\ .---
2, ":3 --.

~.~-----f
~~:;, .

nombre deo 10 20 30 40 50 cantats (%)50

IV

VI

IX 1
J
~

VIII l
\

VII ~.
1:,.
r:
\:
~

V • \\ .':~,
, ..,
\ '~"1-

-,,:\3
"~

\ ....
', " ...
,~ "­, . ", : .

~\ 2 \••.• / • 1.......:. ..~:.- .....".~_-:::.-.

o 10 20 30 40

Figure 60a - Evolution de la hauteur moyenne de la végétation (" to it" : nombre de
points, en pourcentage, pour lesquels la végétation atteint une strate
donnée), dans les deux stations, à quatre dates différentes.

Figure 60b - Répartition verticale (en pourcentage du nombre total de contacts) de
la phytomasse totale de la communauté, dans les deux stations~ à trois
dates différentes.
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H = -EPi Log Pi = Log (indice de diversité)

Pi= C,S.C. t contribution spécifique contact



Annexe l

Liste alphabétique des espèces des deux stations

La nomenclature des espèces est conforme à celle adoptée par FOURNIER (1938)

Types biologiques :
(T.B.)

C ­
G ­
H­
N
T -

Chamaephyte
Géophyte
Hémicryptophyte
Nanophanérophyte
Thérophyte

+ ­
x-
o -

présente
présente
présente
1978

les 2 années
seulement en 1977
seulement au printemps

Espèces T.B R P Espèces T.B R P

'~chillea odorata H + Erodium cicutarium T + +
Aegilops ovata T + Erophila verna T + +
'..ira sp. H 0 Eryngium campestre H + +
l.llium moschatum G + Euphorbia exigua T + +
~llium spherocephalum G + + Euphorbia nicaeensis H + +
Al thaea hirsuta T + Festuca duriuscula H + +
Alyssum calycinum T + + Filago germanica T + +
Anthyllis vulneraria T + Fumana procumbens C +
Aphyllantes.monspeliensis G + Galium mollugo corrudae-
Argyrolobium llnnaeum C + + folium C +
Asparagus acutifolius C + Galium par1S1ense T + +
Asperula cynanchica C + + Gastridium lendigerum T +
Asphodelus cerasifer G 0 Genista scorpius N + +
Astragalus monspessulanus H x Hedypnois rhagadioloides T +
Avena barbata T x Helianthemum appeninum C + +
Avena bromoides ·H + + Helichrysurn stoechas C 0
Bellis silvestris H + + Hieracium pilosella H + +
Biscutella levigata H + Hippocrepis comosa H + +
Brachypodium dystachion T + + Hutchinsia petraea T +
Brachypodium phoenicoides H + + Hypericum perforatum H 0
Brachypodium ramosum G + + Iris chamaeiris G +
Bromus erectus H + + Juniperus o:xycedrus N +
Bupleurum baldense opacum T + Koeleria vallesiana G + +
Buxus sempervirens N + Lagoseris sancta T + +
Campanula rapunculus H + Lavandula latifolia C +
Carduus nigrescens H + + Leontodon crispus H + +
Carex haleriana G + + Leuzea conifera H x
Carlina vulgaris H + + Linum gallicum T + x
Carthamus lanatus H + + Linum strictum T + +
Catananche coerulea H + Linum campanulatum H +
Centaurea paniculata H + + Linum narbonense H +
Cerastium pumillum T + + Lotus corniculatus H +
Chlora perfoliata H 0 Medicago minima T + +
Cichorium intybus H 0 + Medicago orbicularis T +
Convolvulus cantabricus C + + Medicago rigidula T +
Crepis vesicaria taraxacifolie H + Melilotus sulcatus T +
Crucianella angustifolia T + + Micropus erectus T +
Dactylis glomerata H + + Muscari neglectum G + +



Espèces T.E R P Espèces T.E R P

Daucus carota H 0 + Narcissus juncifolius G +
Echinaria capitata T + Nardurus tenuiflorus T 0
Echinops ri tro H + + Onobrychis supina H 0 +
Echium vulgare pustulatum H + + Ononis minutissima C +
Ornithogallum umbellatum G + Ononis spinosa C +
Phleum pratense nodosum G + + Sedum nicaeense C +
Phleum pratense G + Senecio vulgaris T +
Phlomis lychnitis C + Sherardia arvensis T + +
Phillyrea angustifolia N + Sonchus oleraceus T + +
Plantago lanceolata H 0 + Spartium junceum N +
Poa bulbosa G + + Taraxacum levigatum H + +
Podospermum laciniatum T + Taraxacum officinale vul-
Polygala monspeliaca T + + gare H + +
Potentilla verna H + T. officinale obovatum H +
Prunus spinosa N + Teucrium chamaedrys H +
Pirus amygdaliformis N + Teucrium polium H +
Ranunculus flabellatus H + Thesium divaricatum G + +
Reichardia picroides T + + Thrincia nudicaulis his-
Rosa sp. N + pida T +
Rumex cri spus H + Thymus vulearis C + +
Rumex intermedius H + Tragopogon porrifolius T +
Salvia verbenaca H + + Trifolium angustifolium T +
Sanguisorba minor H + + Trifolium campestre T +
Scabiosa maritima H + + Trigonella foenum-graecum
Scandix australis T + gladiata T + +
Scilla autumnalis G + + Trigonella monspeliaca T +
Scleropoa rigida T + + Trisetum flavescens H + +
Scorpiurus subvillosus T + Tunica prolifera T + +
Seseli montanum H + + Urospermum dalechampsii H + +
Sedum acre H + Vicia lathyroides T +

Nombre total d'espèces : 132

Nombre d'espèces de la station R: 103

Nombre d'espèces de la station P: 93

Nombre d'espèces communes : 64



Ligne 1.1 Ligne 1.2 Ligne 1.3 Coupe 1
CSM CSC CSM CSC CSM CSC pa 1 MSe

Braohypodium ramosum 53,0 57,0 64,6 60,5 53,8 SO,8 1,02 0,20 9,76
dont vert 3,6 18,4 II,2 15,6 8,9 15,6 0,50 0,67 4,40

seo 40,2 32,5 46,8 38,3 42,3 29,5 1,30 0,30 12,35
tiges 4,6 4,9 5,3 4,8 2,0 4,0 0,85 0,77 8,49

épis 4,6 1,2 1,3 1,8 0,6 1,7 1,63 4,74 14,58

Bromus ereotus 1,5 4,3 0,2 - 4,0 10,4 0,37 0,18 3,55
dont vert 0,5 2,5 0,1 - 1,1 4,6 0,22 0,27 2,35

seo 0,6 1,2 0,1 - 1,3 4,0 0,42 1,08 3,30
tiges 0,1 0,6 - - 0,5 0,6 0,45 4,85 4,00
épis 0,3 - - - 1,1 1,2 0,92 - II,50

DaotY1is glomerata 0,8 - 0,9 4,2 2,7 2,4 0,67 5,84 4,42
dont vert 0,1 - 0,1 0,6 0,1 - 0,09 - 2,17

sec 0,3 - 0,4 1,2 1,4 1,2 0,75 5,30 8,08
tiges - - 0,1 1,2 0,1 0,6 0,08 0,18 0,23

épis 0,4 - 0,4 1,2 1,1 0,6 1,08 9,53 6,13

Autres graminées 4,3 12,3 5,8 10,2 5,6 12,1 0,46 0,27 4,28

Genista soorpius 14,0 4,9 - - - - 2,86 - 33,96

Autres papi1ionao~es 0,1 1,8 0,1 0,6 1,9 3,5 0,23 0,57 3,07

Composées 5,8 6,1 II,1 II,4 9,3 5,2 1,24 1,19 10,74

'1'blmus vulgari s 1,9 6,1 * 5,4 '* 1,2 0,31 - 3,70

Diverses ** 20,5 13,5 17,5 13,2 22,8 15,7 1,43 0,25 13,85

'* non trié
tf* y oompris Thymus vu1garis

Annexe 2.1



Ligne 1.1 Ligne 1.2 Ligne 1.3 Coupe 1
CS)l cse CSM csc CSM cse Il' 1 MSc

Bracbypodium phoeniooides 22,6 41,4 27,5 35,2 II,1 25,5 0,59 0,42 7,67
dont vert 6,7 II,8 5,2 10,4 3,6 8,8 0,49 0,20 8,06

sec II,4 20,4 14,1 16,0 6,7 12,1 0,66 0,47 7,56
tiges 2,7 5,0 4,2 3,9 0,3 1,9 0,59 1,14 8,25
épis 1,8 4,1 4,1 4,9 0,5 2,7 0,49 0,82 6,75

Bromus erectus 10,6 18,3 9,3 29,3 8,7 25,8 0,41 0,35 5,19
dont vert 2,6 9,2 2,0 14,0 3,0 12,1 0,22 0,17 2,96

sec 5,2 5,9 4,0 8,5 3,4 6,7 0,62 0,57 7,87
tiges 0',3 1,8 1,5 3,9 0,7 3,8 0,24 0,30 3,28
épis 2,5 1,5 1,8 2,9 1,6 3,2 0,93 l,59 10,35

Dac~ylis glomerata 2,1 4,1 2,5 3,3 0,2 0,3 0,65 0,32 7,47
dont vert 0,1 1,2 0,3 1,0 0,1 - 0,21 1,17 2,83

sec 1,1 1,5 0,3 0,3 0,1 - 0,87 1,71 10,25
tiges O,l 0,9 0,1 1,3 - - 0,02 0,09 0,19

épis 0,8 0,6 1,8 0,7 0,1 0,3 1,37 2,93 20,80

Antres graminées 3,6 7,4 13,4 13,7 9,0 19,3 0,65 0,72 8,26

Genista scorpius 36,8 9,8 35,3 6,8 59,3 15,5 4,26 2,01 '>5,09

Autres papilionacées 0,6 2,4 0,1 1,0 2,0 2,7 0,34 0,92 6,45

Composées 10,2 5,9 3,3 2,6 1,2 2,9 1,14 1,66 16,68

Thymus vulgaris - - - - - - - - -

Diverses 13,5 10,7 8,9 8,2 8,7 .8,0 1,15 0,25 36,16

Annexe 2.2



Ligne 2.1 Ligne 2.2 Ligne 2.3 Coupe 2
CSM CSC CSM CSC CSM CSC F 1 MS

0

Braehn>od1um ramosum 55,8 60,0 50,0 56,0 46,8 56,8 0,88 0,15 9,79
dont vert 12,9 17,8 9,2 15,7 10,4 15,4 0,66 0,17 7,39

seo 38,0 36,7 36,8 34,9 33,8 37,3 1,00 0,20 II,04
tiges 3,9 4,4 3,2 3,6 2,0 3,0 0,82 0,32 9,24
épis 1,0 1,1 0,8 1,8 0,6 1,2 0,62 0,65 6,50

Bromus erectus 0,6 2,2 - - 1,4 4,1 0,31 0,45 3,36
dont vert 0,2 1,1 - - 0,7 3,6 0,19 0,09 2,19

seo 0,3 0,6 - - 0,6 0,6 0,75 3,15 8,00
tiges ~ 0,6 - - 0,1 - 0,10 - 16,00
épis - - - - - - - - -

Dactylis glomerata 1,2 0,6 1,2 6,6 0,5 3,6 0,77 2,63 2,92
dont vert 0,2 0,6 0,1 3,0 0,1 1,8 0,14 0,40 0,83

seo 0,4 - 0,7 2,4 0,1 0,6 0,25 0,54 4,60
tiges E. - - - 0,1 - - - -
épis 0,5 - 0,4 1,2 0,1 1,2 0,22 1,44 4,75

Autres graminées 5,1 17,8 II,8 12,7 10,5 17,8 0,60 0,79 6,10

Genista soorpius 18,4 6,7 1,5 3,0 - - 1,63 ~4,29 24,76

Autres papilionacées 1,4 0,6 1,8 0,6 4,7 1,8 2,65 0,84 28,40

Composées 2,9 0,6 9,2 4,8 8,0 3,0 3,14 3,75 26,32

Thymus vulgaris 7,7 3,9 4,6 3,6 5,8 3,0 1,73 0,97 19,33

Diverses 7,1 7,8 19,9 12,7 22,2 10,1 l,56 1,61 17,22

Annexe 2.3



Ligne 2.1 Ligne 2.2 Ligne 2.3 Coupe 2
CSM CSC CSM CSC CSM CSC P I~ MS

~raobypodium phoeniooides 45;5 56,5 41,8 50,1 51,1 42,5 0,95 0,55 II,86
dont vert 8,8 15,2 8,8 13,4 10,9 16,8 0,63 0,10 8,09

seo 29,8 28,5 29,0 26,5 31,0 21,4 1,29 0,94 15,99
tiges 3,7 4,0 2,7 4,7 2,3 2,3 0,83 0,57 10,38
~pis 3,2 8,8 1,3 5,6 0,9 2,0 0,35 0,27 4,27

Bromus ereotus 5,7 15,0 II,4 20,6 16,4 28,2 0,50 0,27 6,79
dont vert 2,1 8,1 4,7 II,4 6,9 14,0 0, ].9 0,30 5,26

seo 3,3 4,6 6,3 6,1 9,0 9,1 0,91 0,42 12,17
tiges 0,2 - 0,3 1,7 0,4 2,8 0,16 0,27 3,25
~pis E 2,3 E 1,4 0,1 2,3 0,04 0,02 0,38

Daotylis glomerata 0,9 0,4 2,5 1,7 1,7 2,6 1,46 1,99 15,26
dont vert 0,1 0,2 1,0 0,8 0,2 1,1 0,71 1,34 8,48

seo 0,5 - 1,1 0,3 1,1 0,3 3,67 - 68,50
tiges E - e: 0,3 0,1 0,6 0,17 - 2,78
~pis 0,2 0,2 0,3 0,3 0,3 0,6 0,83 0,72 II,58

Autres gramin~e s 20,2 10,6 5,8 7,5 4,2 4,8 1,19 l,56 17,42

GeDista soorpius 18,4 8,3 30,5 10,0 14,7 7,1 2,45 1,32 33,08

Autres papilionao~es 0,8 1,0 2,4 1,7 é 0,3 0,76 1,66 14,76

Compos~es 0,6 1,3 0,4 2,5 1,4 2,8 0,37 0,47 4,65

'rbymus vulgari s 0,3 - 0,1 0,6 - - 0,17 - II,17

Diverses 7,7 6,9 5,3 5,3 10,7 II,7 0,99 0,35 12,61

Annexe 2.4



Annexe 3

N° de la ooupe 1 2 3 4 5
Date 26.04 25.05 21.06 28.07 31.08

F.C. ligne de ooupe 131 172 233 166 1661977
F.C. ligne permanente 130 171 271 184 183à la mOme date

F.C. ligne permanente
192(8.03.78)

F. C. ligne !le coupe 110 62 74 75 51(7.03.78)

Recouvrement total 63 70 80 75 74avant coupe 1977

Recouvrement total 48 46 44 49 391978

Espèoes vivaces ayant "profité" de ces coupes (augmentation de la C.S.C.)

Dactylis glomerata + 3,7 + 1,2 + 7,8 + 7,7 + 3,6

Festuca sp. + 3,6 + 3,2 + 4,1 + 7,2 (- 0,9)

Espèces vivaces ayant diminué 1eur C.S.C. après les coupes

:Bracbypodium ramosum - 14,4 - 10,0 - 20,0 - 28,9 - 18,8

Convo1vulus canta - 1,4 4,6 2,1 1,1 2,2brious - - - - -
Phlomis 1yohnitis (+ 0,3) - 2,9 - 1,3 - 1,2 - 2,4

P.c. : fréquence centésimale

c.s.c. 1 contribution spécifique "oontacts"

Remarque espèces dont la C.S.C. crott 1 2 hémicryptophytes cespiteux

espèces dont la C.S.C. décrotta 3 ohamaephytee

"Cioatrisation" en station R : comparaiBoD des 1eotures "avant coupe" 1977

et des re-lectures 411 7.03.1978



Annexe 4 1 Exemple d'analyse de l'hétérogénéité de la structure spécifi­
que en fonotion de la densité de végétation.

obtient

A partir des vecteurs obtenus par analyse "point-quadrat" , on

d'une part, des vecteurs "oontacts totaux" en sommant, en
ohaque point, tous les oontacts enregistrés ,

d'autre part, des veoteurs "présence" d'espèoes.

La densité de végétation a été définie en fai sant "varier la

maille", c'est-à-dire en prenant les points 1 par l, puis 2 par 2, ••• ,

puis 16 par 16, de manière à vérifier que le grand nombre de contacts

éventuellement obtenus en un point, n'est pas le fait du "hasard", mais

oorrespond à un échantillonnage effectif en "zone dense".

Des seuils de densité ont été définis, en pourcentage du ma­

ximum stationnel observé pour chacune des mailles. Le m@me procédé a été

appliqué pour définir minimum de densité et seuils de densité minimale.

La comparaison ultérieure des veoteurs "présence", également

à maille variable, et des veoteurs "densité" a été faite pour ohacun des

seuils définis. Des profils oorrigés ont permis l'établissement des ta­

bleaux finaux.

Le prooédé, relativement long, n'a été testé que sur quelques

exemples dans ohacune des stations. On a ohoisi de ne représenter ici

qu'un tableau par station, correspondant aux mesures du printemps 1977.

Les résultats paraissent encourageants, dans la mesure où ils

font ressortir assez nettement des observations diffuses sur le terrain.

En particulier, on peut remarquer :

la présenoe des thérophytes et/ou des espèces vivant dans
la station R, dans les zones les moins denses de la station
P (Annexe 4.1) J plus étonnante est la présence de DG dans
des zones assez denses. BE reste cantonné aux zones "inte~

médiaires" ,

la présence de BE, et plus généralement des hémicryptophytes
dans les zones les plus denses, en station R (Annexe 4.2).
Les thérophytes et/ou les espèoes typiques (oaractéristi,­
ques 1) du Braoh.n>odietum ramosi, se oantonnent aux zones
les moins denses de la station R, c'est-à-dire pratique­
ment sur les zones oaillouteuses. Notons, sur ces zones,
la réaction positive de BR, en prinoipe présent dans tous
les éléments de station.



~densité oroissante
l 2 3 4 5 6 7 8

Carex hal1eriana +++
Genista soorpius +++
Sanguisorba minor ++ +
DactY1is glomerata + ++
Phleum pratense + ++ +
Koe1eria va11esiana + ++ + +
Lotus cornioulatus + + ++ ++
Seseli montanum + + + ++
Onobryohis supina + ++ + +
Crepis taraxaoifo1ia + +++ +++
Trisetum flavescens + ++ + ++
Hieracium pi1ose11a + ++ + ++
Potenti11a verna +++ +
Ga1ium parisiense +++
Festuoa duriusou1a ++ +
Bromus erectus ++
Eryngium oampestre ++ + ++ +
Euphorbia exigua + ++ +
Be11is si1vestris ++ + ++ +
Cerastium purni1um ++ ++ ++
Trifo1ium angustifolium + ++ +
Linum strioturn +++
Asperu1a cynanohioa ++ ++
Leontodon orispus + + ++
Muscari neg1ecturn +++
Soabiosa maritima +++
Sherardia arvensi s +++

Annexe 4.1 - station P - 6.06.77

Bromus ereotus +++
Eryngiurn oampestre +++
Euphorbia nicaensis +++
Sanguisorba minor +++
Carthamus 1anatus +++
Echinops ritro + + +
Koe1eria val1esiana ++ ++
Phlomis 1ychnitis + + ++
Festuca glauoa + + +
Daoty1is glomerata +++
Centaurea paniou1ata +++
Micropus ereotus ++ +++
Medioago minima ++ +
Scleropoa rigida ++ + +
Asperu1a oynanohioa ++ + +
Avena bromoides ++ +
Trigone11a gladiata ++ +
Sherardia arvensis ++ +
Convolvu1us oantabrious ++ +

'He1ianthemum appeninum ++ +
Bracbypodium ramosum ++ +
Thymus vulgaris +++

Annexe 4.2 - station R - 30.06.77




