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ETUDE PHYTO-ECOLOGIQUE
DES MILIEUX LITTORAUX SALES EN LANGUEDOC
ET EN CAMARGUE
IV. DYNAMIQUE DE LA VEGETATION
CONCLUSIONS GENERALES

par Jean-Jacques CORRE

Laboratoire de systématique et écologie méditerranéennes
Institut de Botanique, 163, rue Auguste Broussonel,
34000 Montpellier, France

ABSTRACT

The variability of climatic factors acts upon the main characteristics
of the edaphic environment. The environmental unpredaclibility result-
ing from this situation leads to modifications in the equilibrium of
plant communities. It is in those years where climatic characteristics
strongly deviate from the mean that the climatic pattern is particularly
important for the status of the vegetation.

INTRODUCTION

L’étude que nous avons entreprise dans des articles précédents
(Corrg, 1976-1977, 1978) ne tient pas compte des possibilités
d’évolution de la végétation au cours du temps. Nous avons montré,
dans la premiére partie (CORRE, 1976), que les facteurs écolo-
giques dominants (eau, sels solubles) qui, dans ces milieux, régis-
sent la composition du tapis végétal sont étroitement liés aux fluc-
tuations des conditions climatiques. On peut donc s’attendre & ce
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que d’une année sur I'autre, la variabilité du climat, particuliére-
ment accusée en région méditerranéenne, induise des transforma-
tions du couvert végétal.

1. — DYNAMIQUE DE LA VEGETATION

1.1. METHODES D’ETUDES.

Dans une communauté biologique en évolution, les éléments
qui se modifient sont de plusieurs sortes. Opum (1969) en a dressé
une liste. En nous limitant 4 la communauté végétale, nous nous
intéresserons surtout 4 la composition spécifique et & la structure.

L’étude de la composition floristique prendra en compte I'évo-
lution de la liste floristique des espéces présentes, ainsi qu’une
évaluation de leur importance dans la communauté. Nous I'expri-
merons au moyen des fréquences relatives. Les observations ont
été faites selon la méthode du relevé linéaire (Gopron, 1966 b)
(CorRE, 1961-1962 et 1970). Les fréquences relatives correspondent
au pourcentage de présence d’une espéce dans un nombre donné
de segments contigus.

La structure d’une communauté végétale et ses variations au
cours du temps peuvent étre mises en évidence de plusieurs ma-
niéres, GREIG-SMITH (1952) préconise I’étude de la variance dans
des carrés contigus disposés le long d’une ligne. D’aprés cette
méthode, 'auteur définit le caractere aléatoire, régulier ou conta-
gieux de la répartition des espéces. En regroupant les carrés deux
par deux, il peut évaluer la taille et la netteté des agrégats. BRERE-
TON (1971) a appliqué ces conceptions, pour construire un modéle
d’évolution de la structure de la végétation, au cours des premiers
stades de colonisation de la frange cotiére, dans la zone de balance-
ment des marées. Il a montré ainsi, qu’aprés une phase pionniére,
ou la distribution des individus est aléatoire, il se forme des agré-
gats dont la taille augmente et la netteté diminue avec le temps.
Lorsque plusieurs espéces entrent en concurrence le schéma d’évo-
lution se modifie. La taille des agrégats se réduit, par suite d’une
délimitation plus rigoureuse des niches écologiques. De plus, si
chaque espéce, par action sur le milieu, améliore, 1a ou elle est
implantée, ses conditions de vie, la structure redevient plus nette.

Une autre méthode, permettant la misre en évidence de la
structure, a été élaborée par GoproN (1966 a et b). D’apres elle, on
peut calculer, le long d’une ligne échantillonnée par segments,
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unités de surface ou de volume contigus, et de nombre S, la quan-
tité d’information liée a la répartition d’une espéce de fréquence A

S!
=log, -

= A
I, =log, C —!(S—A)!

S

Celte quantité est nulle lorsque A =0 ou S, c’est-a-dire lorsque
Pespéce est présente ou absente sur tous les segments de la ligne.
Celle-ci est alors parfaitement homogéne. A 'opposé, la quantité I,
est maximale pour A = S/2.

Pour n espéces, la quantité d’information recueillie devient :

h=L+Iz+..+1L
A, B, ..., J représentent les n espéces inventoriées.

I+ sera d’autant plus petit que la végétation sera plus homo-
géne, si 'on admet, avec RAUNKIAER (1918), qu'une communauté
végétale est d’autant plus homogéne que le pourcentage d’espéces
ayant une fréquence voisine de 50 % est plus réduit. Par cette
méthode, il est possible de délimiter le long d’une ligne Z ou une
espéce A présente une répartition hétérogéne, deux unités X et Y
ayant une plus grande homogénéité (Gopron, 1972). La position
optimale de la limite sera atteinte lorsque I'information (I x et I,y)
relative a4 l'espéece A dans les segments X et Y sera minimale.
L’information I, relative a I'espéce, sur I'’ensemble de la ligne,
restant constante, on peut calculer une valeur I telle que

IR = IA . (IAX ‘I‘ IAY)
ait une valeur maximale.

La mise en ceuvre de la méthode consiste a déplacer la limite
entre les deux unités supposées, de segments en segments, d’un
bout & I'autre de la ligne et & calculer les différentes valeurs de Iy.
La valeur maximale correspondra a la limite optimale cherchée.

Il n’y aurait qu'une limite optimale si I’espéce se localisait pré-
férentiellement 4 I'une ou l'autre des extrémités de la ligne. En
fait c’est rarement le cas et il est possible de mettre en évidence
plusieurs « pics » qui délimitent les éléments de la mosaique des-
sinée par l’espéce.

Dans une ligne comprenant plusieurs espéces, on peut calculer
les différentes valeurs de I; pour chacune d’entre elles. En faisant
la moyenne arithmétique de I; pour l’ensemble des espéces, a
chaque position de la césure, on peut tracer une courbe qui pré-
sente une série de pics mettant en évidence la structure de la
végétation sur la ligne et permettant de délimiter des unités qui
auront le maximum d’homogénéité.

La valeur de Iy est fonction a priori de la position de la césure.
Pour pallier cet inconvénient, GopronN et Baccou (1975) préco-
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nisent le calcul de 'espérance mathématique I’; en fonction de
cette position. On représente alors le rapport
Iz calculé/I’; « espéré ».

Cette modification a comme principal avantage de mieux faire
ressortir les pics qui se manifestent en début ou en fin de ligne
et de rendre comparables les valeurs de Iy correspondant aux diffé-
rents « pies ». Elle n’influe pas sur leur position.

A défaut d’'un programme de calcul adapté a4 nos données,
nous avons utilisé une version antérieure qui ne tient pas compte,
sans inconvénient majeur, de la modification proposée par GoproN
et Baccou. Toutefois, pour faire apparaitre les césures de début
et de fin de ligne, nous avons découpé cette derniére en segments
et nous les avons traités séparément, selon la premiére version de
la méthode.

1.2. RESULTATS.

Sur le plan descriptif, on pourra schématiquement distinguer
une structure verticale et une structure horizontale. La structure
verticale est fonction de la répartition en strates de la végétation.
Dans les milieux que nous avons étudiés, elle joue un rdle secon-
daire, aussi nous la négligerons. Par contre, la structure horizontale

joue un role plus important puisqu’elle peut servir i caractériser
des unités de végétation( CORRE).

Selon la taille des éléments structuraux, on distingue une
macrohétérogénéité et une microhétérogénéité. La macrohétéro-
généité répond, en général, a des différences floristiques importantes
au sein de 'ensemble végétal. La microhétérogénéité répond plutét
a des particularités dans la répartition des individus, a I'intérieur
du groupement.

Sur le plan fonctionnel, la structure peut avoir une origine
autogéne : elle est liée au mode de développement et de dispersion
des espéces, ou avoir une origine allogéne. Dans ce dernier cas, elle
est en relation avec la structure du milieu.

Nous avons réalisé des observations sur quatre stations : trois
en Camargue et une en Languedoc. Nous présenterons ici les résul-
tats obtenus sur les deux plus anciennes : au bord d’un étang en
Camargue, sur sol limono-argileux, (Salin de Badon) et un complexe
dunaire en Languedoc, (la Figueirasse).

Pour évaluer les changements subis par la végétation, nous
avons, en premier lieu, exprimé pour les parties vivantes, les varia-
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tions de fréquences relatives par « poste d’observation » (1), en été
et en automne, puis vérifié leurs conséquences sur la structure de
la végétation et, en particulier, sur les limites des faciés. Les résul-
tats en sont donnés sur les figures 1 et 2, pour Salin de Badon et
les figures 3 et 4, pour la Figueirasse.

1.2.1. Variations de la composition floristique.

1.2.1.1. Exemple d’un d’étang temporaire sur sol limono-argileux
(Salin de Badon).

La végétation appartient au groupement & Salicornia radicans
(Salicornietum radicantis) et présente plusieurs faciés. Nous les
avons décrits (Corrg, 1977 b, Tab. I) pour I'été 1968. Leurs
limites, 4 cette époque, sont représentées sur la Fig. 2.

Pendant la durée des observations (de septembre 1966 a sep-
tembre 1973) les conditions climatiques, déduites des données du
poste météorologique de la Tour du Valat, et particulierement la
pluviosité, ont varié. Aprés deux années relativement séches 1966-
1967 et 1967-1968, est venue une série d’années humides (CORRE,
1976, Fig. 3 d), le maximum se situant en 1969. La répartition sai-
sonniére des pluies n’est pas réguliére, le maximum de précipita-
tions pouvant se situer soit en début (automne-hiver) soit en fin
de saison froide (hiver-printemps).

Dans la premiére partie de ce mémoire, nous avons vu les
conséquences des variations climatiques sur les facteurs édaphi-
ques. Ces changements ont abouti &4 des transformations du couvert
végétal.

Ruppia brachypus var. brevipedunculata (Fig. 1). Il s’agit d’une
plante aquatique normalement vivace, mais ayant un comportement
d’annuelle dans les étangs temporaires. Elle se développe en touffes.
Deux d’entre elles sont coupées par la ligne : au niveau des postes 1
et 2 et des postes 4 a 6. Les campagnes de relevés débutant en été,
Ruppia brachypus s’y trouve en fin de cycle végétatif, aussi ne la
rencontre-t-on en général que dans le premier relevé de l'année.

Les années 1967, 1969, 1970 et 1972 correspondent au maximum
d’extension de I’espéce.

Salsola soda: Poste 1 a 6. Au cours de la longue période de
submersion qui marque l'automne 1968 et l'année 1969, la fréquence
relative de I’espéce diminue, puis, s’amorce une reconquéte du milieu
et la fréquence de l’espéce croit, atteignant, dans la plupart des cas,
des valeurs nettement supérieures a celles de la période antérieure
a 1969.

(1) Par «poste d’observation » nous entendons un segment de ligne dont
les limites se trouvent 4 une des extrémités de la coupe ou & mi-distance entre
deux batteries de tubes piézométriques (Comrmre, 1976).
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Postes 6 a 13. La fréquence moyenne est faible. Au niveau des
postes 9 et 10, on remarque toutefois deux pics qui correspondent au
printemps 70. Ils semblent liés & 'accumulation de graines flottées par
les eaux de submersion et déposées dans une dépression. Ce début
de colonisation est resté sans suite.

Salicornia radicans. Son comportement varie selon les postes. Du
poste 1 a 3 elle régresse, disparaissant des postes 1 et 2, se stabilisant
a un niveau plus bas au poste 3. Au-dela du poste 4, elle marque au
contraire une progression constante, plus ou moins importante selon
le lieu.

Arthrocnemum glaucum. Sa fréquence moyenne est a peu pres stable
ou en légére régression, selon le point d’observation. Dans les zones
les plus proches de I'étang, on observe une diminution importante de
fréquence entre les années 1969 et 1970, puis une recolonisation, bien
visible au niveau du poste 6.

Salicornia fruticosa. L’espéce est peu fréquente. Les touffes en
place le long de la ligne présentent une certaine stabilité. Toutefois,
aprés 1969, on observe, au niveau du poste 7, une régression brutale,
suivie d'une trés lente recolonisation. Au poste 8, une touffe, située
au voisinage de la ligne, prend de I'extension a partir de 1972.

Aeluropus litioralis. Apreés 1969, Despéce progresse au niveau
des postes 10 et 11. Aux postes 12 et 13 son comportement est un peu
différent. Au niveau du premier, la fréquence reste pratiquement stable
jusqu’en 1972, puis elle diminue brusquement. Au niveau du deuxiéme,
elle présente des fluctuations périodiques: diminue jusqu’en 1969,
puis recolonise le terrain jusqu’en 1972, ol elle atteint un maximum.
A partir de cette date, elle régresse a nouveau.

Limonium vulgare. Cette espéce est cantonnée aux postes 12 et 13,
avec passagérement une extension vers le poste 11. En 1973, un nouveau
point de colonisation est apparu au poste 8.

Jusqu’en 1971, la courbe de fréquence présente seulement des
oscillations saisonniéres, liées a la phénologie de l'espéce; puis, a
partir de cette date, elle prend une extension surtout importante au
niveau du poste 13.

Aster tripolium. I1 présente la méme répartition que Limonium
vualgare et son comportement, pendant la période d’observation, lui est
assez similaire.

Pour étre complet nous signalerons 'apparition en 1973, au poste 13,
de Scirpus maritimus dont la fréquence est inférieure a 5 %. En dif-
férents points de la coupe, on observe pédiodiquement Chara
canescens. Les variations cycliques de fréquence suivent celles de
Ruppia brachypus.

1.2.1.2. Coupe d’'un complexe dunaire en Languedoc (la Figuei-
rasse).

Les travaux de KUHNHOLTZ-LORDAT (1929), MOLINIER et TAL-
LON (1965), MoLINIER et coll. (1964), CorrRE et Rroux (1969) ont
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montré que, dans I'étude des massifs dunaires, trois types de
milieux doivent étre distingués : la dune proprement dite qui est
séche et non salée, son pied qui est humide et peu salé, les dépres-
sions environnantes qui sont, & plus ou moins grande distance de
la dune, a la fois humides et salées. Le transect de la Figueirasse
inclut ces trois zones.

Sur la dune, un des facteurs limitant est la sécheresse. A son
pied et dans les dépressions, la végétation subit au contraire une
forte humidité et, en certains points, une forte salinité. De ce fait,
un méme changement de conditions climatiques aura un effet
bénéfique dans un cas, inhibiteur dans I'autre. L’interprétation des
variations subies par la végétation passe donc par un découpage
préalable du transect en trois zones qui correspondent aux trois
milieux ci-dessus. Les postes 1 4 9 (Fig. 4) serviront a décrire la
dépression, les postes 10 4 12 le pied de la dune et les postes 13
et 14 le sommet de la dune.

Les conditions climatiques des années 1967 et 1973 (CoRRE,
1976, Fig. 3 ¢), déduites du poste météorologique d’Aigues-Mortes,
ressemblent a celles subies par la station de Salin de Badon. Toute-
fois I'année 1971-1972 correspond au maximum de pluviosité et bat
le record des 16 derniéres années, alors que 1969-1970 est relative-
ment plus sec.

Ruppia brachypus (Fig. 3 a). Il se rencontre dans les relevés d’été
entre les postes 1 et 4. Sa fréquence est passée par un maximum en
1969 et 1972.

Chara canescens ne figure pas sur ce graphique. Sa fréquence n’a
pas dépassé 12 %. Il a présenté des pics aux mémes périodes.

Salicornia radicans est présente entre les postes 1 et 10. Sa fré-
quence est relativement faible, ne dépassant pas 25 % par poste. On
peut néanmoins remarquer une régression de son aire en deux temps.
Aprés 1969, elle disparait des postes 1 a 3; aprés 1972, elle disparait
des postes 4 a 7.

Arthrocnemum glaucum ne figure pas sur ce graphique. On le
rencontre dans la zone occupée par Salicornia radicans, mais son aire
est plus restreinte. A partir de 1969, il disparait, ne laissant comme
témoin que quelques souches desséchées.

Phragmites communis. Sa fréquence moyenne est peu élevée tout
le long de la coupe. A partir de 1969, on note un léger déplacement de
son aire vers le pied de la dune, ot1 'année 1970 lui a été particuliére-
ment favorable. Au poste 11, sa fréquence y atteint 80 % durant
I’automne.

Limonium vulgare. Exceptions faites de variations dues a son état
phénologique, cette espéce ne présente pas de changement dans sa
répartition ni dans sa fréquence.

Phragmites communis et Limonium vulgare font la transition entre
la baisse et le pied de la dune. A ces deux espéces il faut ajouter
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Suaeda maritima et Limonium bellidifolium. Leur fréquence relative
est trop basse pour donner lieu a4 une interprétation poste par poste,
mais I’étude de leur fréquence absolue, cumulée sur toute leur aire,
du poste 6 ou poste 10, montre d’années en années, des variations qui
méritent notre attention. Sur le tableau I, on peut distinguer 3 pics
de fréquence : en 1968, de 1970 & 1971 et en 1973.

TABLEAU [

Variations de fréquence absolue de Limonium bellidifolium ef Suaeda
flexilis le long du transect de la Figueirasse.

5/68 | 9/68 | 7/69 | 6/70 | 9/70 | 7/71 } 9/71 | 7/72 | 10/72] 7/73 | 10/73

Limonium bellidifolium 0 2 0 0 1 4 2 0 1 6 3

Suaeda flexilis 2 10 0 0 5 5 5 1 0 0 12

Les espéces qui occupent le pied de la dune sont représentées
sur la figure 3 b. Ce sont :

Salicornia fruticosa. Sa fréquence a diminué tout au long de la
période d’observation.

Juncus subulatus. Les années 1969-70 et 1972 correspondent 4 son
maximum d’extension.

Lepturus filiformis et Polypogon maritimus sont deux espéces an-
nuelles, présentant des variations de fréquence périodiques trés accu-
sées, en partie liées a leur cycle phénologique. Leur développement
a été géné 4 deux époques (sauf au poste 1 pour Polypogon maritimus),
ce qui se traduit par une fréquence réduite en 1970 et 1972,

Agropyrum acutum. Il progresse au niveau du poste 10. Au poste
12, il fluctue autour d’une valeur moyenne stable. L’automne 1970 et
le printemps 1972 correspondent au maximum de régression. Chacune
de ces périodes est suivie d'une phase de reconquéte.

Juncus maritimus et Juncus acutus progressent, tout en présen-
tant des fluctuations passagéres dont certaines sont liées au cycle phé-
nologique. Chez Juncus acutus I'augmentation de fréquence s’accom-
pagne d’un élargissement de son aire.

Plantago crassifolia. Chez cette espéce on observe une augmen-
tation de fréquence, sauf au niveau du poste 12 ol elle est stable.

Sur la figure 3 ¢ nous avons représenté les caractéristiques propres
a deux groupes d’espéces. Le premier est constitué par Oenothera
biennis, Daucus carota, Centaurium umbellatum, Crepis bulbosa, Odon-
tiles lutea, Chlora imperfoliata et Scirpus romanus. Il caractérise aussi
bien le pied que le sommet de la dune. Le deuxiéme groupe comprend
Helichrysum stoechas, Phleum arenarium et Ammophila arenaria. 11
se localise au flanc et au sommet de la dune.

Parmi les espéces du premier groupe, il est nécessaire de réserver
une place a part pour Scirpus romanus et pour Chlora imperfoliata.
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La position de la premiére, au pied de la dune, correspond a une exten-
sion de son aire, 4 partir de 1970. La seconde est en régression et ne
se trouve plus, en 1973, qu’aux postes 11 et 14.

Les cinq autres espéces (Oenothera biennis, Daucus carota, Centau-
rium umbellatum, Crepis bulbosa, Odontites lutea) régressent au pied
de la dune en 1969 ou 1972 et colonisent par contre, le point le plus
élevé (poste 13). La fréquence de chacune d’entre elles varie beaucoup
selon les saisons et I'année. Au sommet de la dune, I'année 1972 parait
leur étre assez favorable. Au pied, il semble que ce soit plutét I'année
1971 et pour certaines 1968. A mi-pente (poste 12) Oenothera biennis,
Daucus carota, Odontites lutea trouvent leur meilleur développement
en 1971, tandis que Centaurium umbellatum et Crepis bulbosa sont plus
fréquents en 1972.

Dans le deuxiéme groupe, Ammophila arenaria et Phleum arenarium
sont en régression. Saccharum ravennae et Helichrysum stoechas
fluctuent autour d’une valeur de fréquence moyenne stable. A la fin
de I’été 1970, elles régressent, puis reconquiérent le terrain perdu.

1.2.1.3. Conclusions sur les variations de composition floristique.

A la suite de ce cycle d’observations nous avons pu aboutir
aux premiéres constatations suivantes.

a) Il est possible de classer les especes en différents groupes
selon le mode de variations de leur répartition ou de leur fréquence.
Pour certaines les variations sont cycliques, pour d’autres elles sont
monotones pendant la période d’observation. Les variations mono-
tones correspondent selon leur sens, soit a4 une colonisation du
milien par une espéce nouvelle pour la station, soit 4 une élimi-
nation progressive. Nous ne devons cependant pas oublier que le
caractére monotone peut n’étre qu’apparent et cacher un cycle de
période supérieure a celle des observations.

Parmi les espéces ayant présenté des variations cycliques, nous
pouvons citer : Ruppia brachypus, Salsola soda, Lepturus filifor-
mis, Helichrysum stoechas, Saccharum ravennae, etc. Parmi celles
qui manifestent des variations monotones, certaines régressent. Ce
sont, a la Figueirasse : Salicornia radicans, Arthrocnemum glau-
cum, Salicornia fruticosa, Ammophila arenaria, Phleum arenarium.
D’autres marquent une progression plus ou moins nette. Tel est le
cas de Scirpus romanus, Juncus acutus et Juncus maritimus, a la
Figueirasse, Aeluropus littoralis, Statice limonium et Aster tripo-
lium, 4 Salin de Badon.

Il est intéressant de noter, qu’a I'occasion d’'une variation du
milieu, une identité de comportement peut se manifester chez plu-
sieurs espéces de la biocoenose, ce qui fournit un argument supplé-
mentaire a la notion de groupe écologique. L’exemple d’Oenothera
biennis, Daucus carota, Centaurium umbellatum, Crepis bulbosa et
Odontites lutea est typique a cet égard.
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306 J.-J. CORRE

N despostes | -0 b 29l E A | S e ] TRl e s el ]
cm
80
Topographie
40
0
0 10 20 30 ) 50 60 70 80m

date des releves

28.5.68 - T e, e .‘,'(;;nii'é"':fﬁ
Bl 3 -

12. 7.73 4

10.10.73
i 2 30 40 50 80 70 80m

[
E Chaetomorpho - Ruppietum

Salicornietum radicantis, facies appauvri

Salicornietum radicantis

Schoeneto - Plantaginetum crassifoliae, facies A, de transition avec le Salicornietum fruticosae

Schoeneto - Plantaginetum crassifoliae, facies B, de transition avec | Holoschoenetum romani

* « Eaw 0
Crucianelletum maritimi, facies sec
-k

Crucianelletum maritimi, faciées humide

Le releve de | automne 1969 manque.

F1G. 4. — Variations des limites de groupements 4 la Figueirasse.



DYNAMIQUE VEGETATION LITTORALE LANGUEDOC/CAMARGUE 307

b) Bien que ce type de milieu soit considéré comme azonal,
I’évolution de la communauté végétale est guidée par le climat. Par
exemple, & Salin de Badon, la stabilité ou méme la régression
d’Arthrocnemum glaucum, espéce caractéristique des milieux a trés
forte salure, I'apparition de nouveaux points de colonisation pour
certaines espéces moins tolérantes (ou résistantes) vis-a-vis du sel,
telles qu’Aeluropus littoralis, Limonium vulgare ou Salicornia fru-
ticosa, dans des zones ou Arthrocnemum glaucum était seul pré-
sent, doivent étre mises en paralléle avec la diminution générale des
salinités. Elle se traduit par un nivellement de leurs valeurs, consé-
quence probable de la plus forte pluviosité observée depuis 1969.

Les valeurs maximales des fréquences absolues de Suaeda
flexilis et de Limonium bellidifolium sont également a mettre en
corrélation avec les caractéristiques climatiques propres aux années
1968, 1970, 1971 et 1973 qui furent relativement plus séches, ce qui
détermina une moindre submersion.

Les variations observées dans le couvert végétal sont souvent
fonction de la station considérée. Par exemple, & Salin de Badon,
Salicornia radicans régresse sur une partie de la coupe (postes 1
a 3) et progresse sur l'autre (postes 4 a 13). A la Figueirasse :
Oenothera biennis, Daucus carota, Centaurium umbellatum, Crepis
bulbosa disparaissent au pied de la dune, alors qu’ils colonisent
son sommet. Ce déplacement de leur aire de répartition peut étre
considéré comme une conséquence des fluctuations des conditions
climatiques. En effet, au bas de la dune, dans un milien oli prévaut
I'excés d’humidité, les années séches leur sont favorables (1968,
1971), alors qu’en années humides elles se réfugient sur le sommet
de la dune devenu moins xérique. La colonisation du sommet par
Odontites lutea et la disparition de Chlora imperfoliata au pied de
la dune est un phénoméne du méme genre.

¢) Pour comprendre le comportement de certaines espéces, il
est nécessaire de tenir compte du synchronisme entre les cycles
mésologiques saisonniers et le rythme phénologique des espéces.
Les cycles de submersion nous ont fourni plusieurs exemples qui
illustrent cette régle. Ainsi, Ruppia brachypus a une fréquence
d’autant plus élevée que la submersion printaniére est plus pro-
longée. A la Figueirasse, bien que les années 1968-1969 et 1969-
1970 aient des durées de submersions annuelles comparables, la
fréquence de Ruppia brachypus est plus importante en 1968-1969,
ol la submersion printaniére était plus longue. En 1971-1972, les
mémes conditions se retrouvent au printemps et la fréquence de
cette espéce présente un nouveau pic. Il n’en est cependant pas
toujours ainsi. A Salin de Badon, la fréquence de Ruppia brachy-
pus est, en 1970, pour certains postes, supérieure a celle de 1969
bien que la submersion printaniére soit de plus courte durée. Ceci
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est une conséquence des conditions locales de submersion qui ré-
gnaient pendant 1’été de 1969 et ont permis 4 I’espéce de passer le
cap critique de cette saison, 4 I’état de vie active. Elle a alors
retrouvé son statut de vivace, ce qui I’a considérablement avantagée.

Phragmites communis est par contre plus favorablement in-
fluencé par les submersions automnales. Sa fréquence la plus
élevée se situe a la Figueirasse, aprés 'automne 1969, alors que
la submersion de 1972, mieux répartie tout au long de la saison
froide, a été sans action appréciable.

Enfin, au pied de la dune de la Figueirasse, Polypogon mari-
timus et surtout Lepturus filiformis voient leurs peuplements
réduits par les submersions, surtout lorsqu’elles se situent en
automne car leurs jeunes plantules sont détruites lorsqu’elles sont
recouvertes par l'eau.

d) Les années dont les caractéristiques climatiques différent
beaucoup de la moyenne jouent un role important sur le devenir
de la végétation. Les conditions momentanées qui se manifestent
alors agissent directement ou indirectement sur le végétal.

A Salin de Badon, la disparition de Salicornia radicans dans
les parties les plus basses de la coupe, en 1969, la diminution de
fréquence de Salicornia fruticosa et d’Arthrocnemum glaucum la
méme année, sont des exemples typiques de l'action directe des
submersions prolongées de 1969. A la Figueirasse, ce sont également
les tres fortes submersions de 1969 et 1972 qui ont amené la régres-
sion de Salicornia radicans et d’Arthrocnemum glaucum.

En ce qui concerne les actions indirectes, nous nous référons
4 un travail d'"HELwant (1971) sur l'activité biologique du sol au
niveau de la coupe de terrain de Salin de Badon. Il y montre
qu’en 1970, & la suite de I'hécatombe de coquillages qui suivit le
retour a des conditions hydriques plus habituelles, I’activité micro-
biologique a été exceptionnellement forte dans la partie basse du
transect. Il s’ensuivit un enrichissement du substrat en substances
azotées qui a profité a la végétation et en particulier a Salsola soda
dont le développement est plus vigoureux a partir de cette époque.

e) Les changements dans les conditions de milieu entrainent
une modification des conditions de concurrence entre espéces. La
diminution de fréquence d’Aeluropus littoralis aux postes 12 et 13
et 'augmentation dans le méme temps de celle d’Aster tripolium et
de Limonium vulgare paraissent bien en étre la conséquence. Les
mémes relations peuvent étre invoquées & la Figueirasse entre
Salicornia fruticosa et Agropyrum acutum, cette derniére prenant
la place de la Salicorne.
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L’augmentation de fréquence des Joncs semble avoir un effet
bénéfique sur Plantago crassifolia. Cette action est indirecte : les
jonecs protégeant le plantain qui est trés paturé par les lapins.

1.2.2. Variations de structure de la végétation.

Sur les figures 2 et 4, nous avons représenté les limites des
unités de végétation telles qu’elles ressortent de la détermination
des « limites optimales » (Gobpron, 1972).

1.2.2.1. Pour Salin de Badon.

Les résultats les plus marquants sont :

— la réduction d’étendue du faciés typique du Salicornietum
radicantis, a partir de 1969, et son remplacement par une popula-
tion de Salsola soda que relaie saisonniérement une population de
Ruppia brachypus var. brevipedunculata;

— la réduction d’étendue jusqu’'en 1968 du faciés § Salicornia
fruticosa puis, & nouveau son extension, a partir de 1972, par atté-
nuation des différences avec le faciés voisin a Arthrocnemum
glaucum;

— la progression du faciés a Aeluropus littoralis aux dépens
de celui & Arthrocnemum glaucum.

1.2.2.2. Pour la Figueirasse.

Du fond de la dépression vers le sommet de la dune, on peut
mettre en évidence un certain nombre d’unités. Nous en avons
établi la diagnose dans une communication au Congrés interna-
tional sur les dunes (CORRE, 1971).

— La limite inférieure du Salicornietum radicantis, faciés
appauvri, correspond a la limite d’extension de Salicornia radicans.
Les variations d’étendue que subit ce faciés sont la conséquence
des périodes de submersion de 1969 et 1972.

— Les limites d’extension de Phragmites communis et de
Suaeda flexilis, ainsi qu'une différence de structure de la popula-
tion de Salicornia radicans, déterminent la limite entre les deux
faciés du Salicornietum radicantis. Cette coupure présente des fluc-
tuations qui sont a I'image de celles des populations qui servent &
définir ces deux unités de végétation.

— La situation du Schoeneto-Plantaginetum crassifoliae le
long de la coupe est & peu prés stable, mais 1’étendue prise par I'un
ou l'autre de ses faciés varie. Le faciés A I'emporte sur le facies B
lorsque la salinité augmente.
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— Les deux faciés du Crucianelletum maritimi ont également
une limite stable hormis 'éclipse, a la fin de I'été 1968 du faciés
humide, due & une faible pluviosité annuelle.

1.2.2.3. Conclusion.

La structure que nous venons de décrire, tant a la Figueirasse
qu’a Salin de Badon, correspond a des différences du milieu exté-
rieur, aussi est-elle a considérer comme allogéne.

Les limites entre unités de végétation varient d’autant moins
que les facteurs qui déterminent la structure du milieu sont stables
et que la communauté est plus riche en espéces, particulierement
en vivaces.

A la Figueirasse, la structure du milieu est déterminée par la
topographie. Dans la dépression, les unités de végétation sont défi-
nies a partir d’'un petit nombre d’espéces. De plus, elles sont sou-
mises 4 des durées de submersion trés dépendantes des conditions
climatiques de l'année, ce qui explique la variabilité de leurs
limites. Au niveau de la dune, les conditions de milieu sont liées a
un relief bien marqué permettant une meilleure individualisation
des milieux. Le modelé dunaire est resté, tout au long de la période
d’observation a4 peu prés constant, aussi les fluctuations spatiales
du Crucianelletum maritimae et du Schoeneto-Plantaginetum crassi-
foliae sont-elles plus atténuées que celles du Salicornietum radi-
cantis, d’autant que le nombre d’espéces y est plus important. Les
caractéristiques climatiques annuelles, agissant sur les conditions
d’aridité au sommet de la dune ou sur I'importance des écoulements
d’eau douce ou peu salée a son pied, aménent par contre, des flue-
tuations plus importantes de la limite des facies.

A Salin de Badon, les unités de végétation sont toutes floristi-
quement pauvres. La structure de la végétation traduit des condi-
tions de milieu liées d'une part a la diversité des nappes phréa-
tiques, conséquence de I'hétérogénéité sédimentologique de la sta-
tion, d’autre part des conditions de surface (submersion) lies 4 la
topographie. Dans la partie amont de la coupe, les caractéristiques
de la nappe constituent le principal facteur limitant. Les variations
observées sont dues d’une part 4 la tendance vers un nivellement
des salinités par adoucissement du milieu, d’autre part a la pau-
vreté spécifique des unités de végétation, ce qui fait qu'un petit
nombre d’espéces peut en modifier considérablement les caracté-
ristiques. Dans la partie basse de la coupe, l'effet des conditions de
surface domine. Comme pour la dépression a la Figueirasse, la
topographie étant peu accusée et le nombre d’espéces réduit, la
répartition des communautés varie avec une grande amplitude, au
gré des conditions climatiques de 'année.
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En résumé, I'étude dans le temps montre que la biocoenose
peut présenter des fluctuations de composition floristique et qu’elle
se comporte comme un systéme ouvert échangeant des especes avec
les communautés voisines.

Un «instantané » du tapis végétal fixe les différentes phases
de cette évolution que 'on retrouve dans les tableaux d’association.
Ceci explique le flou qui apparait dans les diagnoses et le grand
nombre de faciés, variantes ou sous-associations de transition. On
peut alors se demander si, dans certains cas, « I'association » ne
doit pas étre considérée comme cet ensemble de subdivisions. Cha-
cune d’entre elle ne représenterait qu'un des aspects de I’associa-
tion, au cours de variations passagéres du milieu.

9, — CONCLUSIONS GENERALES
A L’ETUDE DES MILIEUX LITTORAUX SALES
EN LANGUEDOC ET EN CAMARGUE

Ce travail a eu pour but de décrire sur des bases floristiques
et écologiques, la structure et I'évolution de biocoenoses végétales
dans les milieux salés du Languedoc et de Camargue. Les méthodes
employées permettent de justifier de nouvelles affinités entre grou-
pements végétaux et de metire en évidence les facteurs ayant une
importance majeure dans leur répartition et leur évolution.

Résumant les correspondances et les subordinations entre
unités climatiques et unités de végétation, EMBERGER (1971) écri-
vait : « Guidée par de tels principes, la géographie botanique
devient une science rationnelle. Les véritables homologies peuvent
étre dégagées, car on est conduit 4 ne comparer que ce qui est
vraiment comparable, 4 unir ce qui est réellement apparenté, sans
que l'on soit égaré par la diversité floristique. C'est, en effet, la
conformité plus ou moins grande des milieux qui est le critére
permettant de faire des rapprochements phytogéographiques ration-
nels et de grouper l'ensemble des faits en un corps de doctrine
unique ». Cette conception reste valable méme si le climat n’est
pas le facteur discriminant. La recherche de ce «corps de doc-
trine unique » a été le fil conducteur de notre travail. Elle sup-
pose l'établissement d’une hiérarchie des facteurs jouant un role
sur la répartition de la végétation. La mise en évidence des groupes
écologiques et des espéces indicatrices a eu pour but de favoriser
cette approche.
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Les enganes, les prés salés, les roseliéres, les prairies humides,
faiblement salées sont les principales unités de végétation qui
bordent les étangs littoraux. Chacune posséde une individualité
écologique liée A des caractéristiques édaphiques propres. Des
ensembles de groupes écologiques ou d’espéces indicatrices les
traduisent. Aux enganes correspondent les écailles de salinité 1 a 3,
aux prés salés ’écaille 5, aux prairies humides, faiblement salées
I’écaille 6, aux roseliéres I’écaille 4 (CorRg, 1977 (a), Tabl. XI). Entre
chacune de ces unités existent des liaisons qui se matérialisent par
des groupes écologiques ou des espéces indicatrices de transition.
Le groupe a4 Agropyrum elongatum marque un passage entre les
enganes et les prés salés. Entre les enganes, les prés salés et les
roseliéres se situent le groupe a Aeluropus littoralis et, parmi les
espéces indicatrices, Juncus maritimus, Atriplex hastata, Limonium
vulgare. Entre les prés salés et les roseliéres, nous avons : Agrostis
maritima et le groupe a Althaea officinalis. Enfin, entre les prés
salés et les prairies humides, faiblement salées nous trouvons le
groupe a Daucus carota.

A une échelle plus grande apparaissent les groupements qui
correspondent a une combinaison originale des groupes écolo-
giques et d’espéces indicatrices. Chaque groupement traduit une
particularité du milieu. La aussi des liaisons existent entre groupe-
ments. Elles se manifestent par des groupes ou des espéces com-
munes.

Ce sont ces nouvelles bases de classification qui nous ont
amené 4 revoir certaines affinités entre associations végétales et a
proposer de nouvelles subdivisions.

La constitution d’'un groupe écologique n’est valable que dans
certaines limites. Tous les auteurs qui ont employé la notion de
groupe écologique reconnaissent sa valeur « régionale ». Cela tient
4 I’hétérogénéité des populations d’une méme espéce ou a des diffé-
rences régionales de facteurs limitants abiotiques ou biotiques.

Une autre limite 4 la définition du groupe tient a4 I'échelle
d’échantillonnage. Pour établir des groupes, nous avons toujours
comparé des échantillons prélevés sur I'aire minimale de I'individu
de phytocoenose, ce qui nous a conduit & comparer entre elles des
« stations », au sens écologique du terme. Nous avons ainsi mis
I'accent sur des similitudes ou des différences de milieu. Si nous
étudions la végétation avec une unité d’échantillonnage de plus
petite taille, par exemple, le segment de lecture de certaines de nos
coupes (10 cm), nous mettrons en évidence, d’'un segment a I'autre,
non plus tellement des différences de biotopes, qu'un mode de
distribution des individus, lié 4 leur morphologie, 4 leur mode de
reproduction ou de dispersion. Le sujet étudié et les faits mis en
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évidence sont totalement différents et il est bien normal qu’on ne
puisse décrire des groupes écologiques en comparant des échan-
tillons aussi petits.

La structure de la végétation littorale ne peut étre entiérement
comprise par une analyse statique. L’examen de son évolution per-
met de mettre en évidence le role, généralement indirect, joué par
le climat. Deux éléments doivent étre pris en compte :

— les cycles pluviothermiques pluriannuels qui orientent
Iévolution et dont la concordance avec les cycles phénologiques
détermine les possibilités de vie des espéces;

— les années exceptionnelles qui bouleversent la structure des
écosystémes et de ce fait les rajeunissent sans cesse.

Les modifications de composition floristique déterminées par
ces fluctuations climatiques nous conduisent a penser que « l'asso-
ciation » doit étre définie en prenant en considération cet aspect de
la dynamique de la végétation. Bien des variantes, faciés ou sous-

associations correspondraient alors a I’expression floristique des
oscillations passagéres d’un type de milieu qu’elle caractérise.

RESUME

La variabilité des conditions climatiques agit sur les caractéris-
tiques du milieu édaphique. L’instabilit¢é du milieu qui en résulte
provoque des modifications de I'équilibre des biocoenoses végétales.
Les données dont les caractéristiques climatiques s’écartent forte-
ment de la moyenne jouent un rdle particuliérement important sur
le devenir de la végétation.
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