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Résumé

Les foréts cotieres inondables (FCI) des régions tropicales et subtropicales remplissent des fonctions
écologiques nécessaires aux écosystéemes marins cotiers situés en aval et aux populations humaines vivant
a proximité Aux Antilles, les mangroves et les foréts marécageuses a Pterocarpus officinalis sont
structurés par des espéces ligneuses qui ont développé des adaptations particuliéres a la salinité, a
I’inondation et aux substrats meubles sur lesquels elles reposent. Dans des contextes climatiques a forte
saisonnalité, les saisons séches prolongées entrainent de fortes variations de la salinité et du niveau de la
nappe, que le changement climatique devrait amplifier. Les modéles climatiques de la région Caraibe
prévoient des saisons séches plus seches liées a une baisse des précipitations de 20 a 50 %. Or, la question
des capacités de résistance et d’acclimatation des espéces ligneuses des FCI a des variations saisonniéres

marquées de leur environnement édaphique a été peu traitée dans la littérature scientifique.

L’objectif de ce travail de theése a été double. Il s’est agi, d'une part, de caractériser la structure et la
croissance de facies de végétation représentatifs des FCI antillaises et de mettre en évidence leurs
déterminants. A cet effet, des individus adultes, des espéces ligneuses dominantes des FCI, (Avicennia
germinans, Laguncularia racemosa, Pterocarpus officinalis, Rhizophora mangle), dans cing faciés de
végétation sur le gradient terre-mer, ont été suivis sur I'lle de Grande-Terre (Guadeloupe). D’autre part, les
effets de variations salines extrémes sur la croissance et 1’écophysiologie de ces quatre especes ont été

évalués au stade plantule par une expérience en conditions contrdlées.

A travers cette étude, il a été montré que les différences de salinité et de fertilité entre les stations
permettent d’expliquer la composition et la structure des peuplements de FCI. Cette étude a également
montré que P. officinalis peut se maintenir dans une gamme de salinité plus large que ne l'indiquait la

littérature.

Dans le contexte des Antilles ou les marnages sont faibles, la saisonnalité du climat entraine des variations
saisonniéres importantes d’un ensemble de descripteurs édaphiques tels que le niveau de la nappe, la
salinité du sol, le pH et le potentiel RedOx. L’inondation et la salinité des sols sont fortement corrélées
aux variations mensuelles des précipitations. Les périodes seches sont accompagnées de salinités élevees
et d’une baisse du niveau de la nappe allant jusqu’a I’exondation des sols dans toutes les stations
suivies.Les stress environnementaux liés a la saisonnalité entrainent une baisse de la production primaire.
L’accroissement cambial mensuel des individus est fortement corrélé avec les précipitations et 1’intensité
du vent. Dans les stations de mangrove, la sécheresse édaphique régule la production primaire des
palétuviers. En forét marécageuse, la part de la sécheresse atmosphérique semble plus importante pour
expliquer la production de P. officinalis. Aussi, les secheresses édaphique et atmosphérique doivent étre

prises en compte toutes deux pour modéliser efficacement la croissance des peuplements des FCI.



Lors de la saison séche, le stress le plus important est le stress hydrique, lié a la diminution de la teneur en
eau du sol et a I’augmentation de la salinité, qui entraine des contraintes physiologiques sur les palétuviers
(ajustements stomatiques, pertes de surface foliaire et de conductivité hydraulique). Le stress ionique, lié a
la toxicité des ions Na* et CI', permet aussi d’expliquer une partie de la contrainte sur ’assimilation en
carbone. En saison séche, ’aération des sols ne se traduit pas par une amélioration des performances de
croissance chez toutes les especes. Aussi, la croissance cambiale maximale de toutes les espéces de FCI

est réalisée en saison des pluies lorsque la salinité est faible et les niveaux d’inondation élevés.

Les espéces n’ont pas toutes les mémes capacités a retrouver un fonctionnement optimal apres les
épisodes secs. Dans toutes les stations, la croissance d’A. germinans a repris des le retour des pluies, alors
que, dans une station, les croissances de L. racemosa et R. mangle sont restées nulles pendant les trois
premiers mois de la saison des pluies. Cette faible capacité a retrouver un niveau initial de croissance est

corrélée a un impact plus fort de la saison seche sur les traits physiologiques de ces deux espéces.

L’expérience en conditions controlées a montré que les patterns de variation de la salinité sont importants
pour expliquer 1’accroissement des plantules et leur résistance a la salinité. Une vitesse plus rapide
d’augmentation de la salinité limite la croissance de toutes les espéces ; I’effet d’une chute ponctuelle de
la salinité a mis en évidence le caractére plus ou moins opportuniste de ces espéces. Ces résultats semblent
pouvoir étre transposés au terrain dans la mesure ol la croissance des arbres est en grande partie expliquée
par les variations mensuelles des précipitations. Ces résultats suggérent que les variations mensuelles de
I’environnement peuvent avoir autant d’importance que les valeurs moyennes annuelles : la valeur des

précipitations annuelles ne permet pas, a elle seule, de prédire efficacement la croissance des peuplements.

En conclusion, des différences de réponses aux conditions environnementales ont été mises en évidence
entre les espéces. Une modification des patterns de variations environnementales dans le cadre du
changement climatique pourrait entrainer un changement de la structure des peuplements et/ou de la
répartition des faciés de végétation en FCI. Dans les peuplements futurs, la population de R. mangle
devrait augmenter et celle de L. racemosa diminuer. Une augmentation de I’intensité et de la durée de la
saison seche devrait diminuer la résistance des espéces au stress hydrique et pourrait limiter leur
croissance en saison des pluies. Par ailleurs, lors du siécle a venir, les projections du changement
climatique anticipent également une diminution des précipitations lors de la saison des pluies qui pourrait
limiter la production primaire des peuplements et donc diminuer le stockage de carbone dans les foréts

cotieres inondables des Antilles.



Abstract

In tropical and subtropical regions, flooded coastal forests provide essentials goods and services to local
communities. In the Antilles, mangrove forests and the Pterocarpus officinalis swamp forest host tree
species that are adapted to salinity, flooding and loose substrates. In areas were climatic seasonality is
strong, dry seasons lead to strong fluctuations of soil salinity and water table level ; that climate change is
likely to make stronger again. Climate model for the Caribbean project drier dry seasons with a decrease
of 20 to 50 % in annual rainfall amounts. However, resistance and acclimation ability of flooded coastal

forest’s species to strong environmental fluctuations still remain poorly studied.

This thesis aims two objectives. On the one hand, it aims to characterize the forest structure and monthly
growth of vegetation structures representative of the Antillean flooded coastal forests and to highlight
their determinants. In this respect, adult trees of the four dominant species of local flooded coastal forest
(Avicennia germinans, Laguncularia racemosa, Pterocarpus officinalis, Rhizophora mangle), in five
stations along a sea — land gradient were monitored on the Grande-Terre island (Guadeloupe). On the
other hand, the effects of salinity variation patterns and salinity levels on growth performances and

physiology of seedlings from the four same species were investigated through a greenhouse experiment.

This study shows that differences among average salinity and soil fertility explain the vegetation structure
of flooded coastal forest. It also extents, in the literature, the range of salinity in which P. officinalis can

stand at the tree stage.

In the Antilles were tidal range is small, climate seasonality lead to strong edaphic seasonal variations in
water table level, soil salinity, pH and RedOx potential. Flooding and soil salinity are strongly correlated
to monthly rainfall amounts: dry periods lead to high salinity and to a decrease in water table level under
the soil surface. Seasonal environmental stresses lead to a decrease of primary production. Cambial
growth was strongly correlated to monthly precipitation and average wind speed. In mangrove stations,
edaphic drought determines primary production of mangrove trees, when, in swamp forest stations,

atmospheric drought determines an important part of P. officinalis’ primary production.

During the dry season, water stress is the more important environmental stress, both by the decrease in soil
humidity and the increase in soil salinity, and leads to physiological strains (stomatal adjustment, loss of
leaf area and hydraulic conductivity) for mangrove trees. lonic toxicity of ions Na* and CI" also explains a
part of the strain on carbon assimilation. During the dry season, re oxygenation of soils via low water table
level does not lead to an increase of physiological traits. Thus, maximum cambial growth of all species is

observed during the rainy season, when salinity is low and water table level is high.



Flooded coastal forest’s species do not have the same ability to recover after a dry episode. In all the
studied stations, A. germinans’ cambial growth rises back as soon as the rainy season starts, when, for one
station, cambial growth of L. racemosa and R. mangle stay null during the three first month of the rainy
season. This low ability to recover after a dry episode is correlated to a stronger impact of the dry season
on the physiological traits of these two species.

The greenhouse experiment shows that salinity variation patterns are to be taken into consideration for
explaining seedlings’ growth and salinity tolerance. A stronger salinity increase impacts the growth of all
the studied species; a punctual drop of salinity highlights that flooded coastal forest’s species differ in
ability to take advantage of a low salinity episode. These results are coherent with field observations as
cambial growth was fairly explained by monthly precipitation. These results suggest that monthly
environmental variations can be as important as annual averages: for instance, annual rainfall amounts do

not allow to predict precisely cambial growth.

In conclusion, responses of physiological traits and growth to environmental variations remain species
specific. A change in sea level and environmental fluctuation patterns because of climate change is likely
to impact vegetation structure along the sea land gradient in Caribbean flooded coastal forests. In the
future, R. mangle population is expected to increase and dominate mangrove forests, while L. racemosa
population is likely to decrease. Drier and longer dry season is likely to decrease water stress tolerance
and may even impact growth during the beginning of the rainy season. Moreover, climate change
projections in the Caribbean predict a decrease in precipitation during the rainy season that is very likely

to decrease primary production and carbon storage in Caribbean flooded coastal forests.
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INTRODUCTION



Les foréts cotieres inondables

Dans les régions tropicales et subtropicales, ksgmoves et les foréts marécageuses implantées
le long du littoral constituent les principaux tgpde foréts cotieres inondables (Lugo et al., 1989;
Spalding et al., 2010). Ces écosystemes forestgriscomposés d’espéces ligneuses ayant toutes
développées des adaptations particulieres a l'iatonl et aux substrats meubles sur lesquels
elles reposent (Tomlinson, 1986). La mangrove sactéise par la salinité parfois élevée de ses
sols (>20 g1 liée & sa connexion hydrologique avec le miliearim Les foréts marécageuses
cétieres sont principalement alimentées par dail@dauce, mais elles peuvent étre influencées
par des intrusions d’eau saline, principalemensdas secteurs ou elles sont en contact avec la
mangrove (Alvarez-Lopez, 1990). Les foréts cotiegnemdables se répartissent le long de 25 %
des coOtes tropicales et couvrent plus de 15 mdlidhectares (Spalding et al., 2010). Elles assu-
rent plusieurs services écosystémiques vis-a-\8sedesystéemes marins cotiers situés en aval et
des populations humaines vivant & proximité (Waltgral., 2008). Elles participent au stockage
du carbone atmosphérique dans les sols tourbewxn@hl2012) et leur forte production primaire
contribue a alimenter les réseaux trophiques dtigr; elles assurent la qualité des eaux cotieres
en limitant 'apport sédimentaire des eaux de aliement (Koshiba et al., 2013); elles protegent
le trait de cbte de I'érosion par la houle (Katb@&e & Rajendran, 2005), permettent le dévelop-
pement d’activités économiques (pécheries (Mumlat.eP004), tourisme (Desvergne, 2008)) et
fournissent du bois ainsi que des produits forestmn ligneux (Walters et al., 2008; Migeot,
2010).

Etat des connaissances scientifiques

La mangrove a tres tot intrigué les hommes qui @és, I’Antiquité, commenceé a décrire ses par-
ticularités, pour, peu a peu, I'étudier et tenterrdieux comprendre son originalité. L'intérét

scientifique pour les foréts marécageuses cotideegone tropicale a été plus tardif (seconde
moitié du XX siécle) et la littérature scientifique spécifiqaecet écosystéme est également
moindré. En ce qui concerne la mangrove, la plus ancieneetion écrite date des chroniques

de Nearchus (325 av. J-C.), cité par Bowman (191&'}ravail d’inventaire et de description des

1 On compte aujourd’hui 23 fois moins d’articlesestifiques sur les foréts marécageuses tropicalessgr les
mangroves. Résultats de recherche du nombreadéarcientifiques pour « mangrove » (8827) ebgital swamp
forest » (384) sur Scopus en Octobre 2013.
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especes de forét cotiére inondable s'est achevé ldaseconde moitié du XX6iécle (Macnae,
1969; Tomlinson, 1986). Au cours du XXiecle, les recherches sur les foréts cotieraslmioles
ont permis de dresser des typologies selon lesegrisdenvironnementaux (Beschel & Webber,
1962), le régime hydrologique (Lugo & Snedaker, 4)9¢t la géomorphologie cotiere (Thom,
1984).

En caractérisant les types de foréts cétiéres mined, les scientifiques ont rapidement compris
I'existence d'un lien fort entre caractéristiquelghiques et structure de la végétation. En man-
grove, la succession des différentes espéces rtuis monospécifiques sur un gradient terre-
mer a été décrite des 1928 par Watson, puis paisDa240). L'impact de la salinité sur le fonc-
tionnement des especes de forét cotiere inondaléue des axes de recherche majeurs de
I'étude de ces milieux (Rivera-Ocasio et al., 20Ddlormne et al., 2010; Parida & Jha, 2010).
La nature facultative ou obligatoire du sel poucraissance des espéces halophytes peuplant ces
milieux a été débattue dés 1950 (Egler, 1948; L&Wuzik, 1954; Stern & Voigt, 1959) et la
guestion reste encore discutée aujourd’hui (Ware).eR011; Krauss & Ball, 2013). La littéra-
ture scientifique a été prolifique quant aux effédda salinité sur le métabolisme des halophytes;
les principaux mécanismes de tolérance au stréasssat aujourd’hui connus et l'identification
de leurs déterminants génétiques est un axe @ehenrche actuel (Parida & Jha, 2010). Une part
importante des expériences testant I'effet de liaigasur la physiologie des plantes a consisté a
exposer les organismes a des salinités stables ldaesnps (Wang et al., 2011) et trés peu
d’études ont documenté I'effet de variations dedtnité sur leur physiologie (Ball & Farquhar,
1984a; Lin & Sternberg, 1993).

Saisonnalité et changement climatique

Dans des contextes climatiques a forte saisonn@gésaisons seches prolongées entrainent une
forte évapotranspiration, et les variations dealangé et du niveau de la nappe peuvent atteindre
de grandes amplitudes en un méme lieu. En saisopldies, les apports d’eau par les précipita-
tions diluent le sel et la salinité est au plus leasrevanche, en saison séche, la hauteur de nappe
diminue et la salinité atteint ses niveaux maximuRa exemple, en Colombie, des fluctuations
extrémes de plus de 100 4dans le sol ont été décrites dans un ancien siteahgrove (Elster,
2000). En Australie, Ridd et Stieglitz (2002) fquart de fluctuations de 35"gHans une man-

grove d’estuaire et, en Guadeloupe, Flower (2004nd des amplitudes de variations de la sali-
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nité allant de 55 & 80 & dans trois situations distinctes du point de véengorphologique. Les
especes structurantes de ces milieux doivent daore face a ces fluctuations environnementales

saisonnieres.

Par ailleurs, le changement climatique devrait ictgraces fluctuations de I'environnement éda-
phique en forét cétiere inondable. Les projectiactsielles prévoient une augmentation du niveau
de la mer entre 18 et 42 cm d’ici 2100 (IPCC, 20@ne augmentation des températures men-
suelles de 1a 4°C et une baisse des précipitagionselles dans certaines régions. Aux Antilles
par exemple, la saison seche qui concerne généaldes mois de janvier a juin devrait étre
plus seche encore, avec une baisse de 20 a 50%rélgpitations et le second semestre de
'année pourrait lui aussi connaitre une réductien précipitations (Campbell et al., 2011). Or,
les capacités de résistance, d’acclimatation eagtation des especes a des variations saison-
nieres plus marquées de leur environnement édaplaqti trés peu traitée dans la littérature
scientifique ; ces aspects méritent d'étre renseigfi@ d’anticiper les réponses futures de ces

eécosystemes au changement climatique.

Obijectifs de la these

D'une part, il s’agit de caractériser la structureroissance de facies de vegeétation représenta-
tifs des foréts cotieres inondables des Antilledeetnettre en évidence leurs déterminants. A cet
effet, quatre espéces d'arbres et cing facies déta#ion ont été choisis sur un site expérimental
localisé sur I'lle de Grande-Terre (Guadeloupe).Vagmtions saisonniéres édaphiques et clima-
tiques ont été décrites dans chacun de ces faciés eponses des especes en termes de produc-

tion primaire et de physiologie ont été étudiées.

D’autre part, ce travail cherche a évaluer lesteffle variations salines extrémes sur ces quatre
especes prises au stade plantule, afin d’appogtapdveaux éléments de discussion sur les effets
du changement climatique. L'essentiel de ces asperttdé traités en conditions contrbélées, dans

les locaux de la faculté des Sciences de I'Univeedst Antilles et de la Guyane.

Organisation du manuscrit

Ce manuscrit est organisé en cing chapitres. Laipredéfinit les objets d’étude (les foréts co-
tieres inondables des Antilles et leurs princip&sgeéces), leur importance écologique, et donne

I'état des connaissances sur le comportement écgolegles especes par rapport aux contraintes
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de leur environnement. Le deuxiéme présente leegalysico-chimique des stations d’étude, les
variations climatiques et édaphiques durant laoplérétudiée, et propose un modeéle de fonction-
nement hydrologique pour le secteur d’étude. Uisifme chapitre présente la structure de la
végétation des stations étudiées et fait état dmp#ict de variations saisonniéres de
I'environnement sur la croissance et la producties arbres. Un quatrieme chapitre dresse une
comparaison des réponses physiologiques des plantesison des pluies et en saison seche.
Enfin, le cinquiéme chapitre expose les résultaieedexpérience qui révele les effets de diffé-
rents patterns de variation de la salinité suofefionnement des plantules des espéces de forét
cétiere inondable. Une synthése mettant en peiigpsdes différentes approches de ce travail de

thése termine ce manuscrit.






CHAPITREI :
OBJETS DETUDE, CONTEXTE BIOGEOGRAPHIQUE

PROBLEMATIQUE SCIENTIFIQUE



1 Les foréts cotieres inondables

Cette premiere partie vise a définir les objetdudié que constituent les mangroves et les foréts
marécageuses et a rappeler la place que ces ém@ipent dans le monde en termes de géogra-

phie, de biodiversité et de services.

1.1 Définitions

Les mangrovesnjangrovesou mangrove foresten anglais) sont des écosystemes a dominante
forestiere ou arbustive se développant dans la mupdidale des cdtes tropicales et subtropi-
cales. Leur définition (Tomlinson, 1986) précis€etlas sont composées d’espéces végétales
ligneuses qui ont développé des adaptations phéties aux conditions de salinité, d’hypoxie et
aux substrats meubles sur lesquels elles reposEnpalétuviersmiangrovesou mangrove trees

en anglais etnanglaresen espagnol). Toutes les cotes tropicales etapib&les n’hébergent pas
de mangroves car celles-ci ne peuvent s’'installerlg long des cétes a faible énergie, protégées

par des récifs, ou dans les estuaires.

Les foréts marécageusesv@mp foresten anglais) sont des écosystémes forestiers éasast

par I'inondation de leur sol durant tout ou padéel’année. Les organismes qui y vivent ont ainsi
développé des adaptations aux sols hypoxiques anioziques (Lugo, 1990). On les retrouve
dans les zones inondables, le long des fleuvesrjsy cotes, a toutes les latitudes : dans les
milieux boréaux (Finlande : Heikuranen (1960), Raisgsakov (1968)) tempérés (Etats- Unis :
Wright & Wright (1932)), subtropicaux (delta du Missipi et Floride : Monk & Brown (1965))

et tropicaux (Ghana: Ahn (1958), Trinidad : Be&i®46), Brésil Ratter & Richards (1973),
Inde : Deva & Singh Aswal (1974)). Les foréts magguses proches des cotes peuvent étre in-
fluencées par des intrusions d’eau saline, priteipant dans les secteurs ou elles sont en contact

avec la mangrove.

Autour du globe, différentes formations de forétrécageuses cotieres, ou situées le long de
fleuves et sous l'influence des marées, ont ététdécAux Etats-Unis, les foréts des Everglades
a Taxodium distichunforment des peuplements forestiers marécageugxanuité de mangroves
(Lugo et al., 1988). Au Mexique, des forétsMetopium browneen mélange avedaematoxy-
lum campechianunet Bucida buceragpeuvent étre retrouvées dans des zones cotiarestee
salées, proches de la mangrove (Vazquez, 1963).f@emtions monospécifiques Rachira
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aguatica peuvent également étre retrouvees a l'interfadeeda mangrove et les infiltrations
d’'eau douce (West, 1966). Le long de ’'Amazone,sdanzone influencée par les marées, des
palmiers Raphia taedigeraEuterpe oleraceat Mauritia flexuosa peuvent prendre la place de
la mangrove et former des ceintures monospécifigaeslleles aux cours d’eau (Myers, 1990).
En Nouvelle-Guinée, des peuplementdviitroxylon sagwprennent une place analogue aux for-
mations deR. taedigerad’Amérique (Myers, 1990) et, lorsque les eaux eement saumatrel].
saguest progressivement remplacé pgpa fruticanset des espéces du geRandanugqTaylor,
1964). A Borneo de hautes foréts marécageusedyldidones Gonystylus bancanu€opaife-

ra palustris Dactylocladus stenostachyest Shoreaspp.) occupent I'espace cétier (Bruenig,
1990).

Enfin, dans les Antilles, mais aussi en Amériquetrede et au nord de '’Amérique du Sud, un
type de forét marécageuse cétiere se situe emeibétiet a 'amont de la mangrove et se caracté-
rise par la dominance d’'une espéce d'artfPéerocarpus officinalislacq (Bacon, 1990). Cette
forét constitue I'un des objets d’étude de ce daninet on la désignera commeddaét maréca-

geuse a P. officinalis

Ainsi, dans la zone tropicale, différentes formasidorestieres cotiéres occupent I'espace cotier
d’'arriere mangrove. Ces formations forestieres smutes inondées pendant une grande partie de
'année et des flux d’eau assurent une connexi@t & mangrove. Les eaux de ruissellement
transitent par ces foréts marécageuses cotieres deaejoindre la mangrove et, lors de grandes
marées ou d’événements cycloniques majeurs, I'eamer peut atteindre ces foréts maréca-
geuses (Malaizé et al., 2011). Malgré ce lien ammamangroves et foréts marécageuses cotieres
ont toujours, a de rares exceptions prés (Lugd.el@88; Medina et al., 2007), été traitées de
maniére indépendante. Dans la suite du documerst sdlront regroupées sous I'appellataits
cétieres inondable@-Cl) en posant I'hypothese que leur étude corggiermettra d’améliorer la

compréhension du fonctionnement de ces écosystedtiess.



1.2 Biogéographie des foréts cotieres inondables

1.2.1 Mangroves et foréts cotieres inondables des tropiques

Les foréts de mangrove se répartissent sur plusbdaillions d’hectares de littoral a travers le
monde (Spalding et al., 2010) essentiellement @ansinture intertropicale (Figure 1). Les deux
principales familles de palétuviers, en termes dmbre d'especes et de répartition géogra-

phique, sont leRhizophoraceaet lesAvicenniaceae

Aucune synthese donnant I'estimation de la suréaoeipée par les foréts marécageuses cotieres
n'a été réalisée. A titre d’exemple, en Florides fermations cétieres &. distichumoccupent
456 000 ha (Lugo et al., 1990), dans les Antilgssfbréts &. officinalisse répartissent sur 2 700
ha (Alvarez-Lopez, 1990; Imbert et al., 2000a). taréts marécageuses sur tourbe d’Asie du sud

est, (qui ne sont pas exclusivement cotiéres) emina7 millions d’hectares (Bruenig, 1990).
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Figure 1. Carte des répartitions des mangroves darle monde, tirée et modifiée de Spalding
et al. (2010)La gradation de couleur donne la diversité d’espéleemangrove.

1.2.2 Géomorphologie des cotes abritant des foréts cotiéres inondables

Le long des cétes tropicales et intertropicales féeéts de mangrove se retrouvent dans des si-
tuations géomorphologiques variées. On peut reldganombreuses configurations géomorpho-
logiques cotieres associées aux mangroves, quioat#s en commun de constituer des sites a
faible énergie, abritées des vagues. Trois gragpest de géomorphologie cotiére abritant
'essentiel des mangroves peuvent étre notés (Eigur il s’agit de sites dominés par l'influence
(i) de riviéres, (ii) de la marée ou encore (ii@ k& submersion de la mer au dessus d’'un cordon

sableux lors de fortes houles (Woodroffe, 1992).
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Les mangroves dominées par l'influence des riviseesléveloppent dans les deltas des grands
fleuves tropicaux. Ces fleuves charrient d'impotgéanquantités d’eau douce et de sédiments et
abritent les plus grandes superficies de mangrews e monde. Les Sundarbans, en Inde, qui
couvrent 1 000 000 ha dans le delta du Bramapdiustrent bien ce type de mangrove (Giri et
al., 2007). Dans ces systemes, la géomorphologla déte est assez dynamique avec une pro-
gradation ou une érosion du trait de cbte de lomie centaines de métres par eug.Sundar-
bans, Guyane francaise) (Coleman, 1969; Woodrb€82; Proisy et al., 2009).

Les mangroves dominées par l'influence des maréesisondées quotidiennement par la ma-
rée ; elles se rencontrent dans des zones ou déegtad’élévation du littoral est faible et ou le

marnage est important (> 4 m) (Woodroffe, 1992)s @Gengroves peuvent se situer le long
d’estuaires qui n'ont pas la conformation des de#teec de multiples chenaux tels que décrits

précédemment ou encore dans des zones d'ancigas (léhiom et al., 1975).

Enfin, les mangroves dominées par l'influence dagues se retrouvent dans des zones de faible
marnage et hors de I'influence de grands fleuvestype de mangrove se retrouve dans des la-
gons abrités de I'effet de la houle par une bard corail ou dans des bassins littoraux séparés
de la mer par un banc de sable et mis en connéxisrde fortes houles lorsque le niveau de la
mer dépasse le cordon sableux. Dans ces systersabdirat n’est pas quotidiennement mis en
contact avec I'eau de mer par des marées ou avag tlouce des fleuves et I'influence des sai-
sons et de I'apport d’eau douce par les précipitaty est déterminante. Il s’agit d’'un systeme de
mangrove trés présent dans la région néo-tropi&dbaeffer-Noveli et al., 1990), notamment

dans les Antilles.

Types de
géomorphologie

Lagon Estuaire

Figure 2. Diversité des géomorphologies dans lesdies se trouvent les mangrovesTiré et
adapté de Woodroffe (1992).
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En regle générale, les foréts marécageuses cotientprésentes dans des sites d’eau stagnante.
Il peut s’agir de plaines alluviales plus ou magimeches de la mer ou de deltas, les foréts maré-
cageuses sont a proximité de marais herbacés auwriére mangrove (Bacon, 1990). Dans les
Antilles, on retrouve les foréts marécageusPs afficinalisle long des cours d’eau, des fleuves,
en amont de I'estuaire ou le biseau salin ne proequps de salinité trop élevées (< 10 glé
salinité moyenne annuelle), et/ou en amont de lagneave sur les facades littorales (Imbert et al.,
2000a).

1.2.3 Origines des espéces de mangrove et de forét marécageuse

Deux groupes biogéographiques de mangroves damsrégions distinctes peuvent étre définis
(Duke, 1995; Maumont et al., 2002). Un groupe ceeidl qui occupe les bords est et ouest de
I'Océan Atlantique ainsi que les cbtes américamhe$Océan Pacifique. Un groupe oriental qui
occupe une région située entre I'Océan Indien ®iclides ouest de I'Océan Pacifique, jusque
dans les iles polynésiennes. Ces deux groupessépatés par deux barrieres biogéographiques
de nature différente : 'Océan Pacifique et le btoatinental Afrique-Europe. Le mode de dis-
sémination par flottaison des propagules (commim @upart des palétuviers), fait des océans
des vecteurs de dissémination et des continentbale®res infranchissables. L'immensité de
I'Océan Pacifique constitue toutefois une exceptiea propagules de palétuviers ne pouvant le
traverser d'une cdte a l'autre tout en restantlemfRabinowitz, 1978).

La plus forte biodiversité en nombre d’espécesalétpvier se rencontre dans le groupe oriental,
en Indonésie et Asie du Sud Est avec plus de 48cesple palétuviers vrais et associés (Spalding
et al., 2010) alors que le groupe occidental nepterque 8 espéeces dans ses mangroves les plus
riches. Certains genres tels Auicennia (Avicenniaceak et Rhizophora(Rhizophoracegese
retrouvent cependant dans les deux groupes bioggloigues.

Les plus anciens fossiles (pollens) de palétuvimtsété datés a plus de 50 millions d’années
avant notre ére sur a peu pres tous les contirfgtasmont et al., 2002). Le plus ancien fossile
desRhizophoraceaea été retrouvé en Australie et daté a -60 millidiasinées, la plus ancienne
trace dAvicenniaceaen Amérique a -54 millions d’années. Les étudedaspaléogéographie
des palétuviers donnent leurs origines a I'estad&Héthys (continent asiatique) pour la famille
desRhizophoraceaéMuller & Caratini, 1977), ou a I'ouest (contineameéricain) pour legvi-

cenniaceagDuke et al., 1998b) de la mer de Théthys. Aussemblerait que les caracteres
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morphologiques et physiologiques aient convergéréatles origines géographiques diverses.
Différentes espéces végétales, dans différentéiepaiu globe ont évolué et développé les adap-

tations nécessaires pour occuper la zone de battetes marées propre a la mangrove.

En ce qui concerne les foréts marécageuses dexdrabreuses espéces appartenant a des fa-
milles différentes sont rencontrées. Il est toutefotéressant de noter que, sur tous les conti-
nents, des formations d’Arecace&maphia taedigeraEuterpe oleracea, Metroxylon sagu, Nypa

Fruticang parviennent & dominer les zones marécageusegdamangrove.

Le genrePterocarpusest présent en Afrique et en Asie et, dans ledlésitles origines dé.
officinalis viendraient du continent africain (Rojo, 1977)e&pece aurait rejoint le continent
américain pendant le Quaternaire (entre 10 0008e1a) en traversant I'Océan Atlantique par le
courant de Benguela (Rojo, 1977). Elle serait agientre le nord-est du Brésil et Trinidad puis
aurait ensuite colonisé les cotes caraibes de liAmé du Sud et de '’Amérique Centrale d’'une
part et les Tles de I'arc antillais d’autre partnaet a deux populations génétiquement bien dis-
tinctes (Rivera-Ocasio et al., 2002; Muller et 2009b).

L'espéceP. officinalisse retrouve dans une large part de la zone nécalepéntre 20° Nord et
2° Sud. Elle se distribue sur tout I'arc antilla@sorto Rico, en Républigue Dominicaine, dans la
partie sud du Mexique, dans tous les pays d’Amérigentrale et dans la partie nord est de
I’Amérique du Sud (de la Colombie au Nord du BpééiVeaver, 1997; Migeot, 2010). Cepen-
dant les formations quasi monospécifiqueB. @fficinalis sont caractéristiques des Petites An-
tilles et de Porto Rico (Alvarez-Lopez, 1990; Intketral., 2000a).
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1.3 Services et produits des foréts cotieres inondables

Les principales fonctions des foréts cotiéres el sont (i) la provision de services écosys-
témiques essentiels, (ii) la provision de boisiét Ie soutien des pécheries (Spalding et al.,
2010).

1.3.1 Services

1.3.1.1 Stockage de carbone

Les foréts cotieres inondables constituent d’'imgratd stocks de carbone nécessaires a prendre
en compte dans I'étude des grands cycles géochesidies mangroves font partie des écosys-
témes avec les plus forts stocks de carbone atéitecelles comptent en moyenne 1 023 t& ha
leurs sols contenant entre 49 et 98 % du carbac&é&i{Donato et al., 2011). Les foréts inondées
sur tourbe d’'Indonésie constituent un autre exerdpléorét riche en carbone et comptent entre
1 100 et 2 100 tC Ha(Page et al., 2009). A titre de comparaison lest$otropicales de terre
ferme comprennent entre 100 et 225 tC Klaal, 2005; IPCC, 2006; Gibbs et al., 2007). Cette
différence de stock de carbone entre écosystenmsdés et écosystemes de terre ferme
s’explique par le fait que les conditions anoxiqdes sols inondés rendent difficile la dégrada-
tion de la matiére organique par les micro-orgaesmu sol. Par ailleurs, les mangroves font
eégalement parties des écosystemes aves les phes famoductivités primaires. Elles peuvent
stocker dans leurs parties aériennes 1,7 t€amd (Ray et al., 2011) ce qui est supérieur aux
0,63 tC hd an' mesurés pour des foréts tropicales de terre fémgis et al., 2009). Aussi, les
foréts cétieres inondables sont particulieremetdrassantes pour les différentes initiatives liées
a la réduction des émissions de gaz a effet de.selarrét de leur déforestation assurerait le
maintien d’importants stocks de C et garantirafidarsuite d’'une séquestration de grandes quan-
tités de CQ. Aussi des projets de type réduction des émissierarbone liées a la déforestation
et a la dégradation des foréts (REDD+) sont enscderréalisation au Kenya (Swahili Seas —

Ecosystem Services for Poverty Alleviatipen Equateur et en Indonésie (BlueCarbon Prjject

2 http://www.espa.ac.uk/projects/ne-i003401-1
3 http://www.thebluecarbonproject.com/
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Toutefois, une partie non négligeable du carbosemg par les foréts cétieres inondables est
finalement réexportée vers les océans et les mars 25 %) et joue un rble important dans ré-
seaux trophiques a proximités (Robertson et aB2)Ll9Dans le bilan carbone des foréts cotieres
inondables, il faut également noter que ces éceyest inondés sont producteurs de méthane, un
gaz a effet de serre au pouvoir réchauffant 24 ghis élevé que le GOCes émissions seraient
cependant négligeabfegar rapport a la quantité de carbone séquestgapuapport a d’autres
milieux (Chauhan et al., 2008; Couwenberg et Ql1,03.

1.3.1.2 Biofiltration par les mangroves

La densité du réseau de racines aériennes rdestihouvements de I'eau et piege une grande
partie (30 %) des sédiments (Koshiba et al., 20R&).ailleurs, la forte capacité de croissance de
beaucoup de mangrove leur permet d’extraire unedgrguantité de nutriments des eaux qui les
traversent. Aussi, l'utilisation des mangrovesatt gue systemes naturels pour le traitement des
eaux usées a été étudié et proposé dans de noebnm&gsons tropicales (Corredor & Morell,
1994; Herteman et al., 2011). Cette fonction pgeic@ la qualité des eaux cétieres en assurant
des eaux claires et peu eutrophisées favorablegwloppement des réseaux trophiques des la-
gons et des estuaires.

1.3.1.3 Protection cétiere par les mangroves

Les mangroves jouent un réle important dans I'ai@ion de I'érosion du trait de cote par leur

capacité a ralentir les flux d’eau ce qui permetigleet de consolider les sédiments. Les man-
groves ont également un réle de premier ordre Haiénuation et le ralentissement de la houle
(Alongi, 2008). De nombreuses études ont montrélapeésence de mangrove avait localement
réduit les dégats matériels et humains lors duatsuiqui a touché 'Asie du Sud Est en décembre
2004 (Dahdouh-Guebas et al., 2005; Kathiresan &iitlpn, 2005).

1.3.1.4 Usage récréatif, valorisation touristique

Les foréts cétieres inondables possedent égalemmenvaleur récréationnelle importante. Long-

temps fuies a cause de leur mauvaise réputationdtiqoes, odeurs soufrées), elles attirent au-

43 mg CH m? heuré" en mangrove et forét marécageuse sur tourbe cdagrevaleurs cing fois plus élevées en
milieu tempérés et boréaux
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jourd’hui de plus en plus de touristes désireuxdéeouvrir les singuliers paysages qu’elles of-
frent. Les sorties touristiques prennent la forreg@lrs en bateau, en kayak, ou de sentiers de
découverte de la faune et la flore sur des plagslaGette nouvelle forme d’'usage de ces écosys-
temes offre aux populations environnantes I'oppuotéude développer de nouvelles activités. Les
afflux de touristes peuvent atteindre plus de 80 @8iteurs par site et par an (Chine, Venezuela,
Guadeloupe) (Desvergne, 2008; Spalding et al., 2010

1.3.2 Bois et produits forestiers non ligneux

Les palétuviers étant le plus souvent de petiteirgtales produits de bois issus de la mangrove
les plus courants sont des perches (Walters e2@09). Les bois les plus denses sont utilisés
dans la construction des maisons et des bateaars, @lie les autres sont utilisés pour confec-
tionner du matériel durable de péche, notammeregida longévité du bois dans I'eau salée. De
grandes quantités de bois pour le feu sont isseesr@dngroves pour les villages et villes envi-

ronnantes, la densité des bois de mangrove pennhdtéaborer un charbon de bonne qualité.

Historiquement le bois de. officinalisa surtout servi en tant que bois énergie pouornetfon-
nement des distilleries (Migeot, 2010). Certaintears précisent que son bois aurait été utilisé

dans la confection de radeaux de péche a PortoeRitobjets d’art en Guyane (Migeot, 2010).

Dans les mangroves d’Asie, les palmes du paliigrasont couramment utilisées pour couvrir
les toitures. L’écorce de quelques espéeces de Blinzaceae est riche en tanin et a joué histori-
guement un réle important dans la confection degsieen cuir. Aujourd’hui les tanins sont es-
sentiellement industriels, mais quelques usagesgpent localement comme en Guyane ou aux
1les Tonga (Spalding et al., 2010).

Quelques communautés utilisent des fruits des gewaneratiaet Avicenniapour la cuisine,
méme si une préparation est nécessaire pour rémdingit comestible. Les feuilles de certaines
especes peuvent étre mises en tisane et il esdtédide quelques produits transformés comme
des boissons et de la glace a partirSoeneratia Un autre usage commun #8lypa consiste a
recueillir du pédoncule floral un liquide légéremesucré qui est mis a fermenter pour

I’élaboration d’'une boisson alcoolisée.

Dans I'ensemble des tropiques, les communautétekatilisent des feuilles, de I'écorce ou des

fruits issus de la mangrove pour produire des naddénts. Les fonctions obtenus par ces médi-
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caments sont larges et vont du traitement des diessomtestinaux, des ulceéres d’estomacs, des
hémorragies a des remeédes contraceptifs ou en@meefiant de traiter I'asthme (Bandara-
nayake, 1998; Berenguer et al., 2006; Agra eRaDB). La résine dE. officinalispossede éga-

lement des vertus cicatrisantes et anti herpésofBa®90).

1.3.3 Soutien aux pécheries

Les mangroves sont I'un des habitats de I'espaeetidal les plus importants pour les pécheries
de la région tropicale (Walters et al., 2008). késpnce de mangrove augmente la biomasse des
poissons de récifs en jouant le réle de nurserieneaugmentant la survie des jeunes poissons
(Robertson & Duke, 1990). Dans les Caraibes, téangontré que la biomasse de quelques es-
péces commerciales importantes doublait lorsqueHabitat a I'age adulte était en connexion
avec de la mangrove (Mumby et al., 2004). En Alistrih semblerait que les mangroves abritent
75 % des espéces commerciales au moins a un stddardvie (Manson et al., 2005). Des pois-
sons a forte valeur pour la consommation et/olethp sportive tels que mérous, pagres, mulets,
bonefishet tarpons sont associés pendant toute, ou utie,#e leur vie avec la mangrove (Na-
gelkerken et al., 2008).

La riche structure tri-dimensionnelle de I'habittire larges bancs de vase et réseaux complexes
de chenaux et de racines fournissent un refugeriapoaux poissons juvéniles contre leurs pre-
dateurs (Cocheret de La Moriniére et al., 2004)fdrge productivité de I'écosysteme est égale-
ment favorable au développement des juvénileswmalgsurant un apport en nutriments (Coche-
ret de La Moriniére et al., 2004). Au-dela du réieect de protection des juvéniles, la mangrove
participe également a I'accroissement des popuisitde poissons qui n'y pénetrent jamais. En
effet, les mangroves sont souvent associées agebeaibiers sous marins et des récifs coralliens
pour former des écosystemes a forte productivishslce contexte, la capacité des mangroves a
réguler la qualité de I'eau est essentielle podotetionnement des récifs coralliens (Walters et
al., 2008). L’eau moins chargée en particule las@trer la lumiére pour le développement des
zooxanthelles, évite I'asphyxie liee a I'hyperséelimation et I'eutrophisation liée a un exces

d’azote dans le milieu.

Des espéces commerciales de creveResdeus vannamet Penaeus monoddmse développent

des stades post larvaires aux stades subadultedadarangrove avant de terminer leur cycle de
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vie au large (Newell et al., 1995) ou dans desgaguacoles. Divers crabes de terre (genres
Neosarmatium Goniopsis Ucideg utilisent également la mangrove et la forét magécise
comme habitat pendant au moins un stade de le{Haignoll, 1988). Leur capture présente une

dimension microéconomique et culturelle importgiMagalhaes et al., 2007).

1.3.4 Evaluation économique des foréts cotieres inondables

Un nombre important d’études a cherché a quantiéiervaleurs économiques des différentes
productions et services associés a la mangrovddiBgeaet al., 2010). Les valeurs données par
hectare de mangrove et par an varient de maniggeriemte en fonction des situations écono-
miques et sociales des pays et des zones d'étugeeslimation globale de la valeur économique
de la mangrove a été chiffrée entre 1 500 et 7€0ba" an* (Wells et al., 2006). Une étude me-
née par le Parc National de la Guadeloupe a chiffrd 500 € ha an' sa valeur liée a
I'écotourisme (Desvergne & Vincent, 2010) sansrtenmpte des autres services et produits. La
forét marécageuse de Louisiand adistichuma été évaluée entre 1 400 et 9%860ha* an’
(Costanza et al., 1989) soit un ordre de grandewadeur économique équivalent a celui des

mangroves.

1.4 Déforestation et restauration des foréts cotieres inondables

Malgré les nombreux services et produits fournisles foréts cétieres inondables, leur défores-
tation et leur dégradation ont été de grande ampbet au long du XXsiécle (Egler, 1948; La-
rue & Muzik, 1954; Polidoro et al., 2010).

A I'échelle mondiale, entre 20 et 35 % de la swefde mangrove ont été perdus depuis 1980
(Valiela et al., 2001; FAO, 2003; FAO, 2007). Lesfaces de mangrove continuent a disparaitre
au taux d’au moins 1 % an(FAO, 2003; FAO, 2007) et pouvant localement attet 2 & 8 %
an' (Miththapala, 2008). Dans les surfaces de mangresentes, il a été estimé que 26 % se-
raient séverement dégradées a cause de leur suitatiph pour le bois de feu et de construction
(Valiela et al., 2001).

Une proportion importante des foréts marécageusés perdue en Asie du Sud Est avec la défo-

restation de 31 000 km? de forét sur tourbe (nafusivement cotiére) en seulement 20 ans entre

® Valeurs actualisées avec un taux d’inflation d&/8ur la période 1989 — 2013 et un cours de I'derd,35 $ US
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1990 et 2010, soit un taux de 5 %'gMiettinen et al., 2012). Dans les Antilles, ladbmaréca-
geuse qui couvrait de vastes étendues a PortodRé&é séverement réduite au cours du siecle
dernier (Eusse & Aide, 1999) et en Martinique 14iéda forét marécageuse rélictuelle aurait été
séverement dégradée voire détruite depuis les arfB@mbert & Leblond, 2004). Aujourd’hui
encore, le taux de perte des foréts cétiéres indadaerait d’l & 2 % par an (Spalding et al.,
2010).

Au-dela de cette déforestation d’origine anthropigles foréts cotiéres inondables sont sous la
menace des changements climatiques, par 'augnanmtati niveau de la mer et, dans les Ca-
raibes, 'augmentation de l'intensité des ourag&mitson et al., 2010; Vecchi et al., 2013). Il
est estimé que les mangroves pourraient encoreegpgdda 15 % de leur surface a cause des mo-

difications du contexte climatique (Alongi, 2008).

Pour lutter contre la perte de ces milieux, debeszhes ont été initiees dés les années 90 afin de
proposer des premiers protocoles de restauratibaki@pani & Reddy, 1992; Kogo & Kogo,
1997; Stevenson, 1997). La question de la resiaordes mangroves a également fait I'objet
d’'un numeéro spécial de la revue Restoration Ecokrg000 qui souligne I'émergence de cette
guestion dans le monde scientifique (Ellison, 20@@hert et al., 2000b; McKee & Faulkner,
2000). Dans les années 2000, les dégats humales @éstructions massives provoquées par le
tsunami du 26 Décembre 2004 dans I'Océan Indiensostité un renouvellement de I'intérét
pour les mangroves. En effet, plusieurs travauxnomitré que les territoires situés en arriere de
la mangrove avaient connues moins de dégats (l€atnr & Rajendran, 2005; Chang et al.,
2006) et une grande initiative de plantation etoleservation des mangroves a été lancée par les
Nations Unies et des organisations non gouvernetesnfMangrove for futur®)Concernant la
forét marécageuse R officinalis il est attendu que I'augmentation du niveau dent&x aug-
mente I'apport d’eau salée au-dela de ce que p&retP. officinalis Dans ces conditions, les
especes de mangrove devraient rentrer en compéstiecP. officinaliset le remplacer peu a
peu. Aussi, une conservation des surfaces actwildsrét marécageuse ne sera possible que si
'aménagement du territoire prévoit en amont dexlitmns favorables & son expansion (Eusse &

Aide, 1999). La capacité de colonisation des miiadjacents a la forét marécageusemaffi-

® http://www.mangrovesforthefuture.org/
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cinalis est un champ d’étude actuellement en cours dasadee du programme INTERREG
Caraibes IV mené au laboratoire DYNECAR (Imbert &d@mne, 2013).

Les questions sur les impacts du changement cjotisur 'adaptation des especes et sur la
résilience des foréts cétiéres inondables aliméntarchamp de recherche important auquel ce

travail cherche a contribuer.

2 Contexte régional : le climat et les especes des foréts cotieres

inondables des Antilles

Cette partie introductive cherche a définir le eatd climatique et biologique spécifique aux

foréts cotieres inondables des Antilles, en prenantme exemple le cas de la Guadeloupe.

Les Antilles constituent un archipel délimité parMer des Caraibes au sud et a I'ouest, par le
Golf du Mexique a l'ouest et par 'Océan Atlantiqad’est. Les Antilles sont divisées en deux
sous ensembles : les Grandes Antilles formées ggaplus grandes iles, au nord, (Cuba, Ja-
maique, Porto Rico, Haiti et la République Domiimea et les Petites Antilles formées par les

iles allant des lles Vierges, au nord, jusqu’a @den au sud (Figure 3).
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Figure 3. Carte des Antilled

" Carte tirée depuis : http:/en.wikipedia.org/wakitilles
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2.1 Environnement climatique

Les iles des Antilles sont presque toutes soungigseméme climat et les variations de tempéra-
ture ou de précipitations entre les iles sont ik@atent faibles (Table 1). Les températures

maximales sont toutes comprises entre 29 et 32¥@aviennent aux mois d’'aout, les tempéra-

tures minimales sont observées aux mois de jarviE&vrier entre 21 et 25°C. Dans les Grandes
Antilles et les Tles des Petites Antilles au reti@dntagneux les précipitations dépendent étroite-
ment du relief et de la position de la station méitogique. Dans les Petites Antilles volcaniques
(Dominique, Martinique, Guadeloupe, Sainte Lucesy précipitations sont supérieures a 1400

mm. Dans les iles des Petites Antilles au relieinsiprononcé (Antigua, St Barthélémy, St Mar-
tin) les précipitations sont de I'ordre de 1000 ipan an.
Table 1. Principales caractéristiques climatiques @k fles des AntillesTempératures maxi-

males (Thaxy et minimales (hin) journaliéres, précipitations annuelles (mm) emnbce de jours
de pluie par an (n.c. données non communiqfiées)

. Précipitation Nombr
lle Lieu Tmax (°C)  Tmin (°C) annelfeﬁézt(%’l;) jou?s (ljjeepldueie

Antigua St.John's 30 24 1052 127
Bahamas Nassau 29 21 1389 140
lles Cayman n.c. 32 21 1435 172
Cuba Havana 29 22 1189 80
Dominique Aéroport 29 23 2575 n.c.
R-domini pynta Cana 29 23 1103 113
Guadeloupe Pointe a Pitre 31 22 1730 176
Jamaique Kingston 31 23 813 93
Martinique Lamentin 30 23 2030 206
Puerto Rico San Juan 30 24 1431 199
St.Barthelemy  Gustavia 30 24 1029 132
St.John Cruz Bay 30 23 1115 180
Ste.Lucie Vieux Fort 30 25 1400 208
St.Martin Aéroport 30 25 1047 142
Trinidad Port of Spain 32 22 1408 166
Tobago Scarborough 30 23 1503 142

Moyenne + erreur type 30+£0,2 23+0,3 1394 + 109 152 +10

8 Source des données: http://www.currentresults\deather/Caribbean/average-annual-temperatureatiinf
metric.php
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2.1.1 Caractéristiques générales du climat des Antilles

Le climat des Antilles est de type tropical océariga régime d’'Alizés. Ses variations saison-
nieres sont étroitement liées a la position latitale de la Zone Intertropicale de Convergence
(ZIC). Cette zone de basses pressions est forntéa panvergence de masses d’'air chaudes et

humides sur quelques centaines de kilométres deuar

Les activités des I'anticyclone des Acores (héngspd nord) et de l'anticyclone de Sainte-
Hélene (hémisphére sud) régissent les mouvemeossitiation latitudinale de la ZIC au niveau
des Antilles par I'élaboration de courants atmosiglaés variant en intensité en fonction de la
période de I'année. Les six premiers mois de I'anme ZIC est au Sud des Antilles, proche de
I'équateur et elle remonte au Nord pour atteindr@asition septentrionale au cours des mois de
septembre- octobre au niveau des Petites Antilggi(e 4). Lorsque la ZIC est proche des files,

les passages de dépressions tropicales d'intgrigg&éu moins fortes sont fréquents.

=

ZIC en Juillet
|

ZIC en Janvier %’ '

Figure 4. Mouvements saisonniers de la Zone Intertipicale de Convergence (ZIC)9.

9 Carte tirée et modifiée depuis : http://blogs.skiaom/swa/10474/2012/09/20/568/
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2.1.2 Variations temporelles des précipitations

Dans les Antilles, les températures moyennes jdierea étant stables tout au long de I'année
(25 = 1 °C), ce sont les précipitations qui marques saisons. Deux saisons et deux inter-

saisons liées a la position de la ZIC sont remdrigsa

Le début de 'année se caractérise par un reginterdps sec, appelé « caréme » dans les An-
tilles francaises. Les précipitations sont faild¢gles fronts froids issus des latitudes tempérées
ondulent jusqu'aux Antilles. C’est a cette époquéatmée que surviennent des périodes de se-
cheresse qui peuvent étre importantes certaineSeanprécipitations inférieures a 50 mm par

mois).

De mi-avril a juin, les Antilles connaissent unésea intermédiaire marquée par une augmenta-
tion progressive des précipitations liée a des &atpres de la mer plus élevées. Les orages res-
tent assez rares et les précipitations modéréeis, ellas peuvent étre épisodiquement plus in-
tenses. De plus cette saison voit les derniersagasgdes fronts froids venus des latitudes tempé-
rées. Le mois de juin est épisodiquement un mais péc au cours duquel de courtes mais in-

tenses seécheresses peuvent survenir.

De juillet jusqu'a mi-novembre vient la saison dkses, appelée « saison cyclonique » ou « hi-
vernage » dans les Antilles francaises. Duraneqattiode des dépressions tropicales traversent
I'Océan Atlantique entrainent des précipitationsratantes (>1500 mm mdis et peuvent at-
teindre le stade de cyclones. La température detaet celle de I'air sont plus élevées (de I'ordre
de 28°C).

On retrouve une seconde saison de transition, aigecdurée, de mi-novembre a décembre. Cette
saison est marquée par une diminution de la teryrérde la mer associée a une chute rapide

des précipitations.

Les déplacements latitudinaux de la ZIC induisenpattern saisonnier de précipitations qui est
régulier d'une année a l'autre. La Figure 5 présded données mensuelles de précipitations en
Guadeloupe a la station du Raizet, le régime deigitations dans les autres iles des Petites An-

tilles est trés proche.
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Figure 5. Précipitations moyennes mensuelles (stati météorologique du Raizet, Guade-
loupe, altitude 11 m) depuis 1951 (Météo-France).es barres d’erreur figurent les erreurs
types (n = 62).

Cependant, cette constance saisonniére contrastelawariabilité inter annuelle des précipita-
tions, les années pouvant étre successivemenpltréieuses ou trés séches. A titre d’exemple,
les records de précipitations et de secheresseteat00 mm d’écart aux 1730 mm de précipi-
tations moyennes enregistrées a la station du Raéz&951 a 2012 (Figure 6) ; sur cette méme

période, le coefficient de variation des précipitas annuelles est de 20 %.
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rooi' Af’)
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Figure 6. Variabilité inter annuelles des précipitdions. Ecart annuel aux précipitations
moyennes (1730 mm) calculées entre 1951 et 2012(Vierance). Les symboles (+, -, 1) indi-
qguent des périodes pluriannuelles plus ou moingglises.
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2.1.3 Variabilité spatiale des précipitations dans les iles antillaises

En raison de la diversité des reliefs des filedlaists, les précipitations constituent la variable
climatique qui varie le plus fortement dans I'espdoes masses humides et chaudes transportés
par les alizés s’élévent localement au niveau dé&sehts reliefs et induisent différents régimes
de pluviosité (Corre, 1981). Par exemple, en Guaged (Figure 7), le nord et I'est de la Grande-
Terre recoivent dix fois moins de pluies (1 200 ngug les plus hauts sommets de la chaine de
la Basse-Terre (10 000 mm). La station Météo FrahcéRaizet, située a la jonction entre les

deux principales iles de la Guadeloupe, recoit epemne 1 730 mm par an.

s db888888883488¢888¢

Fondde carte ©IGN

o

o]
Figure 7. Carte de la variabilité spatiale des prépitations (mm) en Guadeloupe La fleche
indique la position de la station météorologiqueRaiizet (données Météo France)

10 Carte tirée et modifiée depuis : http://www.meg@éClimat/index.php
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2.1.4 Autres descripteurs climatiques

2.1.4.1 Insolation et rayonnement

La période la plus ensoleillée de 'année est isogaséche avec, en moyenne moins de 5 jour-
nées sans aucune éclaircie (insolation nulle). latitude de la Guadeloupe (16°N), le soleil at-
teint des positions au zénith au début du mois dieemnau début du mois d’aout et ne descend
pas a moins de 50° au dessus de I'horizon au deuriver. Les valeurs de rayonnement global
varient entre 460 et 630 Jimles plus faibles valeurs étant hivernales eplas fortes valeurs

coincidant avec les positions zénithales du soleil.

2.1.4.2 Humidité et température de l'air

L’humidité et la température de I'air évoluent maucours de I'année. La température moyenne
annuelle est de 26°C (Météo France, Raizet, 193126t I'écart entre la température moyenne
des mois les plus frais (janvier) et les plus clafabut) varient entre 3 et 4 °C et restent bien
inférieurs aux écarts journaliers de températufe 16). L’humidité relative de I'air suit le méme

pattern saisonnier que les précipitations ; au ®aen Guadeloupe elle évolue de 73 a 82 %

entre les mois de mars et d’octobre.

2.1.4.3 Vents

Les vents dominants sont de secteur est a nordhas,ils connaissent eux aussi un pattern sai-
sonnier. Pendant la saison seche, ils soufflentligdgment avec des vitesses comprises entre 30
et 50 km H. Pendant la saison des pluies, ils sont moinsliggguplus faibles et orientés est,
sud-est. Lors du passage de dépressions tropitedegnts enregistrés atteignent des valeurs trés
importantes. Ainsi pendant un cyclone les ventsspeuatteindre 100 & 200 km'h le record
enregistré en Guadeloupe étant de 270 Knols du passage du cyclone Hugo en 1989 (Bou-
chon et al., 1991).

2.1.4.4 Pression atmosphérique

La pression atmosphérique suit également un pasesonnier autour d’'une pression moyenne

de 1013 hPa. Elle est généralement élevée lorgatigr semestre de I'année (> 1015 hPa) et
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diminue lors de la saison des pluies pour atteidésevaleurs proches de 1012 hPa. Le passage

de cyclones peut générer temporairement de tré&edasessions (jusqu’'a 920 hPa)

2.1.5 Niveau de la mer

Les Antilles se caractérisent par un faible marnage. 60 cm). En effet, la marée est générée au
large et est accentuée en arrivant sur les cassngellement lorsqu'il y a un plateau continental
important (cas dans le golfe de Gascogne par exgnapllocalement par la forme méme des
cOtes (cas de la baie du Mont-Saint-Michel). DassAntilles, ces deux conditions ne sont pas
remplies, d'ou la faible amplitude des marées.cBatre le niveau des mers peut étre influencé
par d'autres phénomeénes tels que les cyclonesr@gilee de pression atmosphérique. Ainsi, au
mois de mars, au coeur de la saison séche, le nilekumer est sensiblement plus bas (-15 cm)
gu'’au moment des passages de dépressions troparal@sllet. Le passage de cyclone occa-
sionne des marées de tempéte liées aux tres msssons au centre du phénomene qui peuvent
atteindre 2 & 3 m d’amplitude. Ceci provoque utuaff’eau de mer dans les formations cétieres

inondables.

2.1.6 Projections climatiques

Les modeéles de projections climatiques actuellerdauidiés sont a I'échelle du bassin des Ca-
raibes avec une résolution de 278 km. lls ne somnc dpas particulierement applicables a
I'échelle d’une ile mais donnent des tendancesrgégsur la quantité de précipitations poten-
tielles dans le siecle a venir. Pour la périodel2R¥00, les projections des modeles climatiques
régionaux prévoient une augmentation des tempé@&stuensuelles de 1 a 4°C et une baisse de
10 a 20% des précipitations annuelles pour le suthdCaraibe. Les mois de janvier a juin se-
raient plus secs avec une baisse de 20 a 50% éeipitations et le second semestre de I'année
pourrait lui aussi connaitre une réduction desipitations (Campbell et al., 2011). La tempéra-
ture des eaux de surface devrait augmenter de d #Liicengendrerait des conditions favorables
pour une augmentation de la fréquence des dépnsssapicales (Angeles et al., 2007). Les pro-
jections du changement climatique prévoient égaitraae augmentation du niveau de la mer
entre 20 et 60 cm d’ici 2100 (IPCC, 2007).
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2.2 Lavégétation etles sols des foréts cotieres inondables des Antilles

2.2.1 Sols et contexte sédimentaire

Les forét cotieres inondables se développent dasscdntextes sédimentaires variés entre des
zones alluviales avec d’abondants apports sédimesteninéraux et des iles océaniques avec
trés peu ou pas d'apports allochtones de sédinféVawedroffe, 1992). Les iles des Antilles en
général, et des Petites Antilles en particulient si® petites dimensions avec des bassins versants
de petites tailles. En conséquence, sur leurs clidesapports sédimentaires allochtones sont
faibles comparés aux grands systéemes continentawdelia ou d’estuaire. Lorsque les apports
sédimentaires sont faibles la mangrove peut selajgyer a méme des substrats sableux, coral-
liens rocheux ou encore sur du sédiment autochtdeda tourbe produite par la mangrove elle-
méme (Woodroffe, 1983). Ces mangroves forment ppeualeur propre substrat par la produc-
tion de biomasse racinaire, transformée progressmwe en matiere organique. Les marées étant
de faible amplitude dans les Antilles, les solsemisinondés la plus grande partie de 'année dans
des conditions d’anoxie telles que la matiére dgganse minéralise trés peu. Aussi, de grandes
guantités de tourbes racinaires de mangrove ebréé fharécageuse (jusqu’'a 10 m de haut) ont
été retrouvées dans différentes iles des Antilleggalement sur les cotes caraibes (Belize
(McKee et al., 2007), Floride (Scholl, 1964), Guadee (Feller et al., 1990), Jamaique (Robin-
son, 1977), Panama (Phillips & Bustin, 1996), Ru&ico (Medina et al., 2010)). Ce type de
mangrove sur tourbe concernerait 780 000 ha darGdeaibes (FAO, 2003; McKee et al., 2007).
Toutefois les foréts cotieres inondables ne sostymaguement sur des substrats tourbeux et la
sédimentation allochtone peut générer des soltearg(Parra et al., 1986) sur lesquels des for-

mations de mangrove se sont installées (Imbeit,et988; Turenne, 1997).

2.2.2 Facies de végétation et gradient écologique

Les foréts cotiéres inondables antillaises offrem¢ grande diversité de paysages répondant a
chaque contexte hydrologique particulier par umacsire de végétation différente (Figure 8,
p31). On peut distinguer quatre principales cegdute végétation (Lugo & Snedaker, 1974; Im-
bert et al., 1988; Imbert & Ménard, 1997).
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La mangrove du « bord de merfrir(ge mangroveu sens de Lugo et Snedaker (1974)), haute de
moins d’'une dizaine de metre, est constituée parcemture de 5-30 m de large, structurée par le
palétuvier rouge Rhizophora mang|eRhizophoracede et I'enchevétrement de ses racines aé-
riennes. Cette mangrove se retrouve sur les taumiprs metres du littoral et le long des canaux

qui remontent dans les terres.

En arriére de cette mangrove les peuplements dgnmasn prennent une forme « arbustive »
(scrub sur des surfaces plus ou moins étendResnangley forme des fourrés trés denses, ne
dépassant pas 2 m de haut, d'ou émergent quel@létipers noirs Avicennia germinangt
Avicennia schauerianndvicenniaceagpouvant atteindre 6 — 7 m de haut. Ces deux tgpes
végeétations sont dus aux conditions édaphique€rees dans lesquelles poussent les palétu-
viers : isolement hydrologique et peu d’apportsirsédtaires, susbtrat constitué de tourbe raci-
naire, carence en phosphore (Lovelock et al., 20@&dinité élevée, pH acide et potentiels Re-
dOx tres négatifs. Dans certains cas, d'origingareie ou anthropique (sur-salinité en saison
seche, affaissement et inondation d’'une zone, ceuge I'hydrologie naturelle par un aménage-
ment), les conditions de tolérance de ces espemegept étre dépassées et un dépérissement
large touche I'ensemble de la communauté végdtaasemble constitue en quelques années un
paysage composé de troncs morts défeuillés sagsérion apparente au sol. Le phénoméne
d’'«étang bois sec » décrit par Flower (2004) f&iérence a un dépérissement d’origine naturelle

dont les déterminants restent aujourd’hui mal casnpr

En amont de ces facies arbustifs, lorsque I'apporélément terrigenes devient plus important, le
sol est plus fertile et les peuplements de manggagnent en hauteur pour atteindre 20 m de
haut. Il s’agit de la mangrove « haute mixte » ocekature forestiére interne bassin man-
grove), composée majoritairement Be mangleen mélange aves. germinanset/ouLaguncula-

ria racemosaCombretaceade Deux strates de végétation peuvent généraleétenidentifiées :

la strate des arbres adultes, sous forme de phyabis aux troncs élancés et dont les houppiers
occupent I'espace entre 12 et 20 m de haut ; #esttes juvéniles, qui ne dépasse pas 2 m de
haut et constitue, entre les racines échasses ph&matophores, un tapis plus ou moins dense

de plantules a I'affut d’un chablis pour poursuilger croissance en hauteur.

Lorsque I'on poursuit le trajet depuis le lagonsvéintérieur des terres, plusieurs facies de végé-

tation peuvent se rencontrer.
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A mesure que le niveau topographique s’éleve,dguence des submersions diminue et
le substrat devient essentiellement argileux aveonince horizon tourbeux en surface.
Les conditions importantes d’évapotranspiratioradtita saison seche favorisent alors la
concentration du sel dans le sol et la salinit€eke sites atteint des valeurs tres élevées.
Au fur et a mesure que la salinité augmente, ldevde la mangrove s’abaisse et les peu-
plements sont de plus en plus dominésAagerminangour devenir monospécifiques.
En arriere de ces peuplements la salinité deviglig tju’aucun ligneux ne parvient a
s'installer de maniére pérenne. Le sol y est angjl@ulvérulent et dépourvu de toute vé-
gétation. Ces sols rappellent les profils de taoleervés a proximité de la mangrove au
Sénégal (Vieillefon, 1977).

Dans les plaines inondables et le long des esgjd@rdaisse de la salinité des eaux inters-
titielles liée a I'éloignement de la cote conduilés peuplements progressivement domi-
nés pal.. racemosasur argiles et tourbes, jusqu’a aboutir a de rpeeplements monos-
pécifiqgues dd.. racemosa

En arriére de certaines mangroves, lorsque laigaldontinue de diminuer, I'écotone
entre mangrove et forét marécageuse se caractgisein enchevétrement de lianes
(Rhabdadenia biflora, Cydista aequinoctialis, Hippttea volubili§ sur une largeur
d’'une dizaine de métre. La forét marécageuBteeocarpus officinaligPapillonaceag se
développe ensuite sur des sols tourbeux dont ileitéadiminue de 20 & 0 ¢') la hauteur

de sa voute et la surface terriere augmentent gseiyement.

Il est également possible de trouver des étendaedaageuses non arborées sous forme
de marais &ladium jamaicens€Cyperaceag(Imbert & Delbé, 2006) dont la hauteur et
la richesse diminuent avec 'augmentation des nixebeau, salinité et de potentiels Re-
dOx.
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Figure 8. Schéma des grands types de peuplement fdeét cotiere inondable en fonction du gradient meiterre, de la texture
majoritaire du sol et des variations spatiales dealsalinité (d'aprés Imbert et al., 1988).
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2.2.3 Les principales especes ligneuses des foréts cotieres inondables antil-

laises

La flore de mangrove est relativement pauvre pppae aux foréts de terre ferme situées aux
mémes latitudes. Dans les Antilles, elle ne conopte trois espéeces ligneuses dominanies (
mangle A. germinansL. racemosaauxquelles est associée schauerianalans le faciés arbus-
tif (Davis, 1940).

La forét marécageuseR officinalisest essentiellement composéeRiefficinalis (56 et 99 %
des effectifs) (Migeot, 2010). De nombreuses awspeces accompagnéhtofficinalisen forét
marécageuse, Imbert et al. (2000a) donne un tetal’/8 espéces de plantes vasculaires dans ces
foréts.P. officinalismis a part, une seule autre espéce est ubiquisteljane :Hippocratea vo-
lubilis. La forét marécageuseR officinalis héberge quelques espéces végétales rares dans les

Antilles, voire endémiques de la Guadeloupg.(Aechmea flemingiBroméliaceag

Les paragraphes qui suivent présentent une a srespgces principales des formations cétieres

inondables.

2.2.3.1 Rhizophora mangle

Rhizophora manglé. (1753) Rhizophoracegeou palétuvier rouge se caractérise par des racine
échasses caractéristiques en forme d’arcs (Figur€dte espece sempervirente peut atteindre
plus 20 m de haut et développer, lorsque le sabastet oligotrophe, un port arbustif, avec des
individus inférieurs a 2 m. Les feuilles sont opfes décussées, avec un limbe de 4-5 cm de
large sur 11 cm de long, dont I'extrémité apicalearondie. Le pétiole de 2 cm de long est de
couleur vert clair. Le fruit constitue prend unenfie en olive verte de 2 cm de long. Des la fé-
condation, I'embryon ne cesse de s'allonger powedie une plantule qui reste accrochée a
'arbre mere jusqu’a atteindre 20-30 cm de long.plantule est photosynthétiquement active,
murit et finit par se détacher de I'arbre mereo8dRabinowitz (1978), la plantule R mangle
(improprement appelée « propagule ») pourrait resteflottaison entre 20 et 100 jours et rester

viable plus d’'un an dans I'eau de mer.
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Figure 9. Photographies d’ensemble et de détails d& mangle. A : peuplement monospéci-
figue deR. mangleen bordure de chenal, B : racines échassé& deangledans un peuplement
de mangrove haute, C : feuilles, D : fleur, E itfru

2.2.3.2 Avicennia germinans

Avicennia germinané_.) L. (1764) Avicenniacea®u Acanthaceagest appelé localement « pa-
Iétuvier noir » a cause de son tronc a I'apparemaee due a la fixation sur son écorce d'une
algue de couleur foncée (Figure 10). Cette especé gtteindre plus de 20 m de haut. Lors-
gu’elle croit dans des conditions trés contraiges\nelle peut prendre un port bas et buissonnant.
Les racines se développent horizontalement a geeldizaines de centimétres sous le sol et pro-
duisent a intervalles réguliers des pneumatophetrees racines absorbantes. Une coupe trans-
versale du tronc réveéle des tissus secondairepamiisuliers, avec une alternance de xyleme et
de phloeme rappelant les cernes de croissancefeLdies sont opposées décussés, de forme
lancéolée (3 cm de large et 11 cm de long) ave@étsles cours (inférieurs a 2 cm), prolongés
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par une nervure centrale tres résistante. Les Bmbartent des glandes spécialisées dans
I'excrétion de sel. En période séche, il est fréqukobserver de petits cristaux de sel sur la face
supérieure des feuilles. Les fleurs sont petitlgdhes et portent 4 pétales disposés en croix. Le
fruit en ellipse mesure environ 3 cm de long a miguDeés sa chute, le fruit perd son péricarpe

et manifeste le caractere vivipare de son gerienbryon apparait entouré de deux cotylédons

charnus chlorophylliens repliés en « V » et lagalé, bien développée, est dotée sur sa partie
distale de fines soies retroxes qui contribuentoa ancrage dans le substrat. La plantule

d’A.germinansinsi disséminée peut flotter et rester viablegdrl0 jours passés dans I'eau de

mer (Rabinowitz, 1978).

Figure 10. Photographies d’ensemble et de détail A germinans. A : individus d’A. germi-
nansdominants de®. manglearbustifs, B : fleur dA. germinansC : feuille, D : racines aé-
riennes, E : pneumatophores, F : plantule.
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2.2.3.3 Laguncularia racemosa

Laguncularia racemosglL.) C.F.Gaertn. (1807)Jombretaceaeou « palétuvier blanc » est une
espece typigque des endroits les moins salés detenove ou il peut s'établir en peuplement
monospécifique (Figure 11). Des pneumatophorefiésea leur extrémité, sont émis en quantité
variable selon la fréquence d’inondation et peuvétné complétement absents dans certaines
situations exondées. Les feuilles ovales (3 cmadgel et 8 cm de long), strictement opposées
décusseées, et les paires de glandes aux extré&hurgpétiole rouge constituent d’efficaces cri-
teres d’identification de I'espéce sur le terrdies glandes présentes sur le pétiole constituent
une source extra florale de nectar (Tomlinson, 1@86'autres glandes dans le limbe remplis-
sent une fonction d’'excrétion de sel (Sobrado, 20D4€corce est rugueuse, fissurée verticale-
ment et plutdt claire (portant fréquemment desdichde couleur orangé, gris ou blancs). Les
fleurs, blanches, font entre 4 et 5 mm de diam&tsont agrégées en panicules. Le fruit de 2 cm
de long est oblong et cannelé longitudinalemerpelit flotter une trentaine de jours dans I'eau

de mer et rester viable (Rabinowitz, 1978).
Mesfd M0 7R |

Figure 11, Phtographies d’ensemble et de détail$ @essin delL. racemosa. A : peuplement
delL. racemosaen mélange aveR. mangleB : feuille, C : inflorescence, D : fruits, E étdil de

I'écorce, F : pneumatophores

1 Photographies C et F de la Figure 11 tirées réispewent depuis http://eol.org/pages/487142/ovevviet
http://etc.usf.edu/clipart
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2.2.3.4 Pterocarpus officinalis

En forét marécageuskterocarpus officinalislacq. (1763)Rapillonaceag est facilement recon-
naissable a la structure de son tronc qui déveldppgrands contreforts drapés, pouvant atteindre
5 m de hauteur (Figure 12). L’arbre atteint a s@ximum 40 m de haut avec un diamétre de 90
cm a hauteur de poitrine (Weaver, 1997). Les fesiifont alternes, composées de 5 a 11 folioles
mesurant 5 & 21 cm de longueur. Le pétiole estdeng a 10 cm et renflé au niveau de son inser-
tion sur la tige. Les fleurs sont jaunes marbréebrdin-rouge, petites et regroupées en panicule
d'une dizaine de centimétres de long. Le fruitwes gousse ailée de 3 a 5 cm de diametre, le
plus souvent comportant une seule graine. Cettesgoest capable de germer alors qu’elle flotte
sur I'eau, mais I'appareil racinaire ne se dévetogpe lorsque la gousse s’échoue sur le sol hu-
mide. Les tiges peuvent présenter de nombreux exeaison d’une forte capacité de réitération
qui confere &. officinalisun avantage sélectif pour restaurer la canopée(res1980), en par-
ticulier apres le passage de cyclone (Bouchon.efi@91). Cette particularité peut expliquer le
caractere monospécifique de ces peuplements dsasels la salinité, lorsqu’elle est faible, ne
constitue pas toujours un facteur limitant poutfas espéces (e.8ymphonia globulifepa(lm-

bert et al., 2000a). En forét, la régénératiorPdefficinalisse constitue en patch épars, avec des
densités trés importantes au niveau des zones sml kst peu fréquemment inondé. Les graines
se dispersent par flottaison, dérivent et échonetdmment au pied des arbres adultes ou le sol

est suréleveé par I'accumulation de litiere (Alvatempez, 1990).
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Figure 12. Photographies d’ensemble et de détaile . officinalis. A : peuplement monospé-
cifique deP. officinalisadultes dont le sol est tapissé de plantulessénis groupé de plantules
deP. officinalis C : contreforts, D : feuille composée, E : fleu¥s grainé”.

12 photographies D et E de la Figure 12 tirées ddptps//biogeodb.stri.si.edu/biodiversity/specie&Q26
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3 Stress environnementaux, contraintes physiologiques et

adaptations des especes de foréts cotieres inondables

Le positionnement particulier des foréts cotieremdables entre la terre et la mer implique dif-
férents stress environnementaux pour les arbres'yjdiéveloppent. Les différentes espéces pré-
sentes ont toutes mises en place des fonctionnerpeat germer, croitre et se reproduire malgré
ces stress. Dans un premier paragraphe, les pinciponcepts de I'écophysiologie sont définis.
Les paragraphes suivants précisent la nature ffégedits stress environnementaux auxquels sont
soumis les arbres des foréts cétiéres inondabledgazivent les différents mécanismes mis en

place par ces plantes pour survivre dans leur emv@ment.

3.1 Définitions

Ce paragraphe donne les définitions des princigamcepts utilisés en écophysiologie et repris

dans la suite de I'étude.

3.1.1 Stress environnemental, réponse physiologique

L’écophysiologie est I'étude du fonctionnement ge#antes dans leurs environnements. Les
termes et les concepts de cette discipline ontdéfiais par Levitt (1972) en analogie avec la

physigue des matériaux.

En physique des matériaux, d&essreprésente une force qui s’exerce sur une sudaee tra-
duit par uneéponsedont la mesure correspond a la mesure de la défammndu matériau sou-

mis au stress.

Ces concepts se transposent facilement au monbigyigjoe. Lestresscorrespond aux variations
environnementales susceptibles d'étre défavorahl@sorganismes, leéponsecorrespond aux

modifications physiologiques et biochimiques degaoismes en réponse aux stress.

3.1.2 Adaptation et plasticité

L’ adaptationest un processus évolutif qui augmente les pednoms d’'une population. Par

exemple, le long d’'un gradient d’intensité de strksperformance des individus d’'une espéce
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n’est pas constante. La performance (réponse) meyeflete ladaptationde I'espece au stress
environnemental (Figure 13). La diversité des pemtmces des individus pour une intensité de
stress donnée reflete péasticitéde I'espece a s’adapter plus ou moins bien aasstre

I 3

«—— e Plasticité de Ia reponse de |'espece

Survie, performances

X o
Intensité du stress
Y [
Gamme de stress pour laquelle Gamme de stress pour laquelle
I'espece est adaptee I'espece n'est pas adaptée

Figure 13. Variation théorique de performances de roissance en fonction de lintensité
d'un stress pour une especelLa courbe pleine représente les performances megende
'espece au stress, la courbe enveloppe reprétemtieersité de performance des individus de
'espece. La croix représente I'absence de surgi€edpece a partir d’'une certaine intensité de
stress.

3.1.3 Acclimatation, sensibilité, tolérance, résistance

Lorsqu’un individu est confronté a une modificatide ses conditions environnementales (sou-
mis a un stress) deux phases de réponse peuverdigtinguées (Figure 14 A). Une premiere
phase dacclimatationau cours de laquelle les performances de l'individ sont pas encore sta-
bilisées, et une seconde phase ou les performaaresstables dans le temps et dépendent de

I'adaptationde I'espéce a cette intensité de stress.

L’ acclimatationest un processus d’ajustement physiologique dfiochimique d’un individu a

un stress pour atteindre un nouvel état de perfocem

Une fois la phase d'ajustement passée, la comparaisi nouvel état de performances de

lindividu avec son état avant le début du stremsnet de définir les individusensiblesqui ne
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survivent pas a la nouvelle intensité de stressinigividusrésistants dont les performances a la
nouvelle intensité de stress se stabilisent au méweau de performance gu’avant le début du
stress, et les individuslérants dont les performances a la nouvelle intensitétdess sont infé-
rieures aux performances avant le début du stPessi, latolérancepeut étre définie comme le
rapport entre I'état de performance final, a lavedke intensité de stress, et I'état de performance
initial, avant le début du stress.

A A
Phase d’acclimatation Performance liée a 'adaptation de l'espéce

4 L <4

Espéce résistante

Espece tolerante

Performances

Espéece non adaptee

>

Temps

Retour a 100 % de l'état initial

Performances

Retour a 50 % de |'état initial

-
>

Temps

Figure 14. Représentation théorique des différenteeéponses des performances de crois-
sance d’'un individu & un stress prolongé (A), ou an stress ponctuel (B)La croix représente
I'absence de survie de I'espéce.

3.1.4 Retour al’état initial

D’une maniére générale, les conditions environneates et les intensités de stress varient et il
est fréquent qu’un stress soit limité dans le terhfzrét du stress entraine une nouvelle phase

d’acclimatation et I'individu atteint un nouvel étde performances. Lretour a I'état initiald’'un
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individu au stress est sa capacité a retrouvepadsrmances de croissance initiales lorsque les
conditions de stress s'arrétent (Figure 14 B). Aussretour a I'état initial peut étre défini

comme le rapport entre les nouvelles performanpessa’arrét du stress et les performances
avant le début du stress. Par exemple, un indipélu retrouver ses performances initiales a 100
%, alors qu’un autre individu qui ne parvient paseetiouver ses performances initiales méme
aprées l'arrét du stress sera plus ou moins résilRour continuer I'analogie avec la physique de
résistance des matériaux, on pourra dire que lansgpd’un individu résilient a 100 % edas-

tique, alors que celle d’'un individu moins résilientasplastique

Les paragraphes qui suivent détaillent les strasgueels sont soumises les espéces ligneuses de
forét coétiere inondable et décrivent les differem&canismes mis en place (adaptations, straté-

gies de tolérance) par ces plantes pour surviune Baur environnement.

3.2 Inondation et hypoxie des sols

Dans les foréts cotieres inondables, I'inondaties dols varie entre des rythmes d’inondation
saisonniers et une inondation quasiment permanAntenoment d’'un épisode d’inondation, les
concentrations d’oxygéne dans le sol peuvent éttaites de 28 % en 6 h, 72 % en 20 h et com-
pletement anoxiques lorsque l'inondation se protoag-dela de 48 h. Moins de 24 h apres le
début d’une inondation, des pressions partiellexytjéne plus basses peuvent étre observées
dans les aérenchymes racinaires (McKee, 1996).aP¢nmhe anoxie d’une courte durée, les ra-
cines peuvent fonctionner en anaérobiose quelgraps (McKee & Mendelssohn, 1987), ce-
pendant le métabolisme des racines, basé surdaatsn, est perturbé par le manque d’oxygéne

dans le sol.

Les réponses du métabolisme a I'hypoxie sont uméndition de la photosynthése, une augmen-
tation de la concentration en alcool déhyrogénafiH)). Les effets de I’hypoxie peuvent égale-
ment aller jusqu’a une diminution de la surface f@eslles et de la biomasse produite (Pezeshki
et al., 1997).

La stratégie la plus efficace consiste a éviteydxie en développant des systémes d’aération
internes (aérenchymes, lenticelles). Or, en fondfies adaptations mises en place, les espéces de
forét cétiere inondable n’'ont pas la méme toléraaddypoxie. En travaillant sur les trois es-

péces de mangrove caribéenne, Mc Kee (1996) a énqutr I'espece la plus résistante au stress
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hypoxique étaiR. mangleLa structure de ses racines est composée d'ge &renchyme et de
nombreuses lenticelles dans les racines plongeguiegheminent I'oxygene aux radicelles plus
efficacement que les pneumatophores. djierminanset delL. racemosaToutefois, un moindre
acces a I'oxygene ne semble pas impacter tropnfiemné la morphologie &. germinanset del.
racemosagui ont montré des taux de croissance, des surfatiaires et un diamétre au collet du
méme ordre de grandeur dans des traitements hypescief dans des traitements aérés (McKee,
1996). En revanche, dans une expérience chercharttuae des potentiels RedOx fortement
négatifs (-200 mV), généralement observé dans deecd’'inondation (et donc d’hypoxie) pro-
longée, il a été démontré du’ germinangdiminuait sa biomasse totale et en particuliebisa

masse racinaire alors que celleRlananglaeste constante (Pezeshki et al., 1997).

R. manglea adapté son systeme racinaire de maniéere a Emitpoxie. A. germinanstL. race-
mosatolérent I'hypoxie, la réponse au stress prenarfotme d’'une légére réduction de carac-

teres morphologiques.

Par ailleurs, les résultats d’une expérience seggéque les plantules de palétuvier parviennent
également a aérer la rhizosphére a proximité imatédifin de limiter les contacts des racines

avec les espéces réduites qui peuvent deveniruesithS) (McKee, 1996).

3.3 Salinité

3.3.1 Stress liés a la salinité

Dans les écosystemes de mangrove, la salinité darie I'espace et dans le temps. Générale-
ment, dans les Antilles, la salinité augmente defauimer vers l'intérieur des terres et elle dimi-
nue plus en amont au contact de la nappe aquifsoe ides bassins versants. Ces patterns de sa-
linité sont a I'origine des différents peuplemesits« bandes » paralléles au rivage (Davis, 1940).
La salinité varie également dans le temps aveteti@nce des saisons. Dans les cours d’eau, la
salinité est moindre en amont et les salinitésé&dsvsont repoussées en aval par le flux d’eau
douce lié aux précipitations. En saison sechelligrfce de la mer remonte plus en amont dans
les cours d’eau et la salinité augmente (Ridd &ditiz, 2002). En dehors des cours d’eau, les
saisons influencent également les entrées de merldamangrove et I'apport d’eau douce par les

précipitations. Dans les sites plus salés que ldEmmer, la saison des pluies et les niveaux ma-
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rins éleveés entrainent une dilution et ou un legpivde la solution hypersalée du sol. L'apport
direct d’eau douce par les précipitations tendatgaht a diminuer la salinité. En saison séche, la
mer a un niveau plus bas, I'évapotranspiration ingmde du couvert diminue la quantité d’eau

dans les sols et augmente la concentration enuseblddans le méme temps. Les variations sai-
sonnieres de la salinité seront détaillées dachdpitre Il (p56). L'espace et le temps imposent
donc une gamme de salinité importante a laquesl@détuviers ont du respectivement s’adapter

et s'acclimater.

Les effets de la salinité peuvent impacter le fiemetement des plantes a différents niveaux. Les
fortes concentrations ioniques d’'une solution sakaissent la composante osmotique de son
potentiel hydrique et rendent I'eau moins dispamipbur la plante. En ce sens le stress salin
constitue en partie un stress hydrique. Par adl|ldigxcés des ions Ngeut entrainer une com-

pétition avec d’autres ions essentiels,(K&") et engendrer des carences nutritives. Enfin, les
enzymes des plantes halophytes étant aussi sensibi&e salinité que celles des plantes glyco-
phytes (Flowers et al., 1977), I'arrivée d’'ions'N& CI en excés dans le cytosol ou dans les chlo-

roplastes perturbe le fonctionnement enzymatique.

3.3.2 Stratégies de tolérance a la salinité

Les plantes halophytes mobilisent trois stratégiascipales afin de tolérer les contraintes phy-
siologiques liées a la salinité. (i) L’exclusionskd permet un flux d’entrée de sel le plus bas pos
sible, (i) la compartimentation consiste a stodesrions Na et CI en excés dans des organes
et/ou organites non photosynthétiques et (iii)derétion qui consiste a excréter le sel en dehors
de I'organisme. S’il semble que toutes les esppratijuent I'exclusion et la compartimentation,
seules quelques uneA. (germinansL. racemosapossedent des glandes spécialisées dans la sé-

crétion du sel.

3.3.2.1 Exclusion

Les espéces de mangrove parviennent a limitembe ghtrant de sel dans leurs racines par un
mécanisme d'ultrafiltration (Scholander, 1968; A&izKhan, 2001a). Le mécanisme exact de
n'est pas encore complétement caractérisé maig sssentiellement physique. Les pressions
hydrostatiques négatives développées par les plantenoment de la transpiration seraient suffi-

santes pour compenser le potentiel hydrique nédatia solution du sol. L’eau est ainsi attirée
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vers lintérieur du systeme racinaire, les ionkegstsubstances non désirées en restant exclues. Un
autre aspect de I'exclusion repose sur des mécasisia transport actif des ions Nt CI, qui

sont entrés dans la racine, vers I'extérieur, damtre leurs gradients de concentration. Ce trans-
port mobilise des antiporteurs Md" et de pompes a proton ATP dépendantes. La satiaita

séve deR. mangleest trés peu salée (<19 (Medina & Francisco, 1997) et chez d'autres es-
péces les concentrations en séve mesurées somtféésures (de 90 %) a la salinité de I'eau de
mer (Lawton et al., 1981).

3.3.2.2 Compartimentation

La compartimentation du sel se fait en séquestemnions dans les vacuoles des feuilles, les
feuilles deviennent de plus en plus salées avge (Bugo et al., 2007b) et leur abscission permet
a la plante d’éliminer le sel accumulé (Aziz & Kh&®01b). Une augmentation de la teneur en
sel dans les organes non photosynthétiques (radiges, rachis) est également privilégiée chez
les plantes les moins tolérantes confefficinalis(Medina et al., 2007; Dulormne et al., 2010).
La régulation de I'entrée d’'ions’Koar rapport aux ions Nal'expulsion de N&hors de la cellule

et I'utilisation privilégiée des ions Ngour I'ajustement osmotique sont autant de sti@sémise

en ceuvre par les palétuviers pour maintenir déssrif/Na’ élevés nécessaires au bon fonction-
nement de la cellule. La séquestration dans laolaales ions Naest une stratégie particuliére-
ment couteuse en énergie puisqu’elle repose syprission et I'activité d’antiporteurs NE™ et

de pompes a proton ATP dépendantes.

Une autre stratégie de compartimentation obserhée K. mangle et L. racemosa consiste a
charger préférentiellement les feuilles dgées edesenaniere a ce que leur abscission entraine

une perte en sel (Lugo et al., 2007b).

3.3.2.3 Excrétion

Les plantes pourvues de glandes a sel f&.germinansL. racemosarégulent en partie leur
salinité foliaire en excrétant le sel en exces (MMwson, 1986). Il a été monté que le mécanisme
d’excrétion du sel était indépendant de I'actiyptéotosynthétique et lié a l'activité mitochon-
driale via une FATPase (Dschida et al., 1992). Au cours d'un swgisonnier des flux
d‘excrétion de sel, il a été montré que la quant&é&el excrété dépendait de la salinité du milieu,

les taux d’excrétion de sel étant plus importantawrs des périodes seches et salées (Sobrado,
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2002). On peut penser que ce meécanisme a un fareoergétique et il est certain que la gestion

du sel par les plantes munies de glandes excretnieeepose pas uniquement sur ce mécanisme.

3.3.3 Réponses morphologiques et physiologiques au stress salin

Malgré les différentes stratégies de tolérancesaliaité, les ions Naet CI finissent toujours par
rompre ’lhoméostasie des plantes. Les plantes dbalers tolérer cette salinité et subissent un

certains nombre de contraintes morphologiquesyiplogiques.

3.3.3.1 Réponses morphologiques

Les aspects les plus visibles de la contraint@eaont d’ordre morphologique. Au niveau de la
plante, la salinité réduit le taux de croissanaeproductivité primaire, la hauteur des plants, la
surface foliaire et la surface spécifique foliaf8lA) des quatre especes étudiées (Medina &
Francisco, 1997; Cardona-Olarte et al., 2006; Do et al., 2010). Au niveau du peuplement,
l'indice de surface foliaire (LAI), la hauteur dagbres et la surface terriere sont plus faibles en
mangrove et en forét marécageuse lorsque la gabsit plus importante (Cheeseman & Love-
lock, 2004; Lovelock et al., 2006a; Rivera-Ocagiale 2007; Krauss et al., 2008; Migeot, 2010).

3.3.3.2 Accumulation de composés osmotiques compatibles

Un aspect important de la gestion de la salinitélgmplantes réside dans leur capacité a contre-
balancer 'osmolarité importante du sel par despms@s osmotiques compatibles avec leur fonc-
tionnement (Parida & Jha, 2010). Les plantes psmhiiet accumulent une grande quantité de
composés de faibles masses moléculaires qui negemat le fonctionnement enzymatique et les

réactions biochimiques. Ces composés sont proenitbautant plus grand nombre que la salinité

du milieu est importante (Parida et al., 2002). temposés osmotiques utilisés par les plantes
sont assez nombreux, varient d’'une espece a l'gitaeida & Das, 2005). Cette stratégie a toute-

fois un cout qui peut devenir important, la productde chague composé nécessitant 30 a 50
ATP (Munns, 2002).

3.3.3.3 Diminution du potentiel hydrique

L’accumulation des composés osmotiques compatéildes fortes valeurs de transpirations sont

nécessaires pour maintenir un flux d’eau asceraigmitis les racines vers les stomates. A titre de
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comparaison la composition en sel de I'eau de ti@e) est équivalente & un potentiel hydrique
de -2,5 MPa (Sperry et al., 1988). Lorsque la géliaugmente les potentiels hydriques mini-
mums peuvent diminuer jusqu’a des valeurs tréstivega(-6 MPa) (Scholander, 1968; Aziz &

Khan, 2001a).

3.3.3.4 Limitation des échanges gazeux foliaires

La plupart des études sur le stress salin ont misvalence une diminution de I'assimilation en
carbone avec l'augmentation de la salinité. Cesatra montrent que la salinité affecte
I'assimilation en carbone en diminuant la conductastomatique (Ball & Farquhar, 1984b; Aziz
& Khan, 2001b; Cheeseman & Lovelock, 2004; Lugalet2007b). A plus long terme les taux
de croissance relatif (Relative Growth Rate) sdfecéés (Cardona-Olarte et al., 2006; Lopez-
Hoffman et al., 2006; Lovelock et al., 2006b). Qegent, lorsque la salinité est plus élevée la
conductance stomatique diminue plus que l'assiroilaét amene a des efficacités d’utilisation
de l'eau (rapport I'assimilation et la conductastematique) plus importantes (Sobrado, 1999b;
Krauss & Allen, 2003; Lovelock & Feller, 2003; Clseenan & Lovelock, 2004; Lopez-Hoffman
et al., 2006; Lugo et al., 2007a; Krauss et al080

3.3.3.5 Osmolarité de la séve et diminution de la conductivité hydraulique

En mangrove, il a été montré que I'osmolarité dedee suivait étroitement la concentration en
sel de la solution du sol pour des salinités ebitet 30 g . Au-dela I'osmolarité de la séve de-
vient plus variable (Medina & Francisco, 1997). t€etelation peut étre expliquée par
'augmentation de la synthése d’'osmolites avecgiaentation de la salinité et les limites de la

stratégie d’exclusion.

Il a également été montré que la conductivité hyliljae de tissus conducteurs dépourvus
d’embolie était liee a 'osmolarité de la séve (eagPortillo et al., 2005). Un optimum de con-

ductivité hydraulique est atteint pour des sévex an potentiel osmotique de -0,8 MPa. Lorsque
la seve atteint I'osmolarité de I'eau de mer lacwantivité hydraulique est réduite de 70 %. Cette
diminution de conductivité hydraulique est attribwgux relations entre les ions et les hydrogels
au niveau des ponctuations. En augmentant l'ositolde la seve, salinité extérieure peut indi-

rectement agir sur les capacités de conductioa déve.
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3.3.3.6 Embolie et perte de conductance hydraulique

La baisse des potentiels hydriques entraine unmenigtion de la tension de la séve dans le xy-
leme. Lorsque la tension devient trop importante piertes de conductivité hydrauliques peuvent
étre observées. Les conductivités hydrauliquels. dacemosaet R. manglediminuent de moitié

pour des potentiels hydriques respectivement deMBa (Ewers et al., 2004) et -5 MPa (Sperry
et al.,, 1988). Ces pertes de conductivité hydraeligont dues a I'apparition du phénomeéne
d’embolie dans le xyleme. Sous les fortes déprassie la séve, des bulles d’air se forment et

stoppent le flux de séve dans un vaisseau.

3.3.3.7 Diminution du flux de séve

Il a été montré que la transpiration et le fluxs@ge diminuait dans un contexte plus salé ¢hez
germinans(Muller et al., 2009a) et chdz officinalis(Dulormne et al., 2010). La baisse de con-
ductance stomatique, la perturbation des hydrogelgyléme et I'apparition d’embolie contri-

buent a expliquer une réduction du flux de sévegoe la salinité devient importante.

3.4 Carences en nutriments

La quantité de nutriment disponible est un facessentiel qui influence la structure dans toutes
les communautés végétales (Tilman, 1987), y conganss les foréts cétieres inondables (Love-
lock & Feller, 2003). Dans certaines régions, eparticulier dans les Antilles, les foréts cétieres
inondables ne sont pas proches des sources tasigEnnutrimente(g. estuaires) et se dévelop-
pent sur des sols trés pauvres. Dans ces conditiertaines mangroves se développent sur de la
tourbe racinaire peu dégradée et les racines rleavaht émises colonisent les galeries des an-
ciennes racines a la recherche de nutriment (McR@e@l). Le fonctionnement des palétuviers
s’est avéré tres sensible a la teneur en azote eh@sphore du sol que cela soit dans des expé-
riences en conditions contrélées (Yates et al.2p00 sur le terrain (Lovelock et al., 2004). Les
zones avec les plus fortes teneurs en azote eplpbiesconduisent a des taux de croissance plus
élevés, des surfaces foliaires plus importantesmetaugmentation de la conductivité hydraulique
et des échanges gazeux foliaires (Lovelock e2@04; Lovelock et al., 2006b). A I'échelle de la
structure forestiére les zones sur tourbe a faitelesur en nutriment limitent la croissance des

peuplements qui prennent alors une structure avieusasse typique des mangroves arbustives
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décrites par Lugo et Snedaker (1974). L’ajout desphore relance la croissance de ces plants de

maniére significative et modifie la structure fdi@® (Lovelock et al., 2006a).

3.5 Forts rayonnements

L’association d’'un environnement salé avec lessfoayonnements du milieu tropical prédispo-
sent les plantes des foréts cotieres inondableia Ies effets d’'une photoinhibition. En effet,
pour la plupart de ces especes les taux de comgcttomatique sont faibles, avec de bonnes
efficiences d’utilisation de I'eau et des taux @tusation photosynthétiques élevés (Ball & An-
derson, 1986). La photoinhibition intervient loredes taux de photosynthése sont faibles et que
les rayonnements élevés amenent un exces d’én@migquantité supérieure a celle nécessaire

pour la photosynthése) qui rend le photosystemenlfonctionnel.

Cependant il a été montré que les espéces de nvangvaient une forte capacité d’évitement de
la photoinhibition (Christian, 2005). Elles peuvemttre en place différentes stratégies pour lut-
ter contre ces forts rayonnements. Elles modifiemtlinaison de leurs feuilles par rapport au
soleil de maniére a diminuer l'interception desormyements lumineux (Tupfers et al., 1999) et
changent la composition en pigments de leurs &uiéin produisant plus de pigments de type
xanthophiles (Christian, 2005) et produisent pliesjgeces oxydantes pouvant capter les élec-
trons en exces (Cheeseman et al., 1997). Parrailldes interactions entre photoinhibition et
salinité ont également été mises en évidence. ligitéadiminuant la capacité photosynthétique
des plantes des foréts cotiéres inondables, mé@nedjie est utilisée pour la photosynthése et la
guantité d’énergie en exces est plus importante.danbinaisons de forts rayonnements et de
fortes salinités sont parmi les conditions les piontantes pour I'assimilation en carbone et la
croissance (Ball, 2002). Il a d'ailleurs été praposie les différences de résistance a la photoin-
hibition pourraient expliquer les répartitions dégpfues de certaines especes de palétuviers
(Krauss & Allen, 2003).

3.6 Stress combinés

Les contraintes de croissance des plantes de fodééges inondables (salinité, inondation, ca-
rence en nutriment, forts rayonnements) peuvenduon a des stress oxydatifs qui provoquent

I'accumulation d’espéeces oxydantes,; ((H,0,) (Cheeseman et al., 1997). Ces réactifs peuvent
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causer des dommages importants au métabolisme pactamt la structure des lipides, des pro-
téines et des acides nucléiques. Il a été décoguertes palétuviers avaient des quantités d’'anti

oxydants importantes qui leurs permettent de surenaes stress oxydatifs (Jithesh et al., 2006).

3.7 Menaces du changement climatique pour les foréts cotiéres inon-

dables

Le changement climatique est percu comme l'unent&saces les plus importantes pour les éco-
systemes. L’augmentation du niveau de la mer, dentgérature, de la concentration atmosphé-
rigue en CQ, les modifications des régimes des précipitatemnioccurrence plus fréquente de

perturbations extrémes sont autant de conséquehcehangement climatique auxquelles les
foréts cotieres inondables sont et seront de plysies confrontées. De toutes, 'augmentation du
niveau de la mer est sans doute la conséquendeatigement climatique la plus critique pour le

maintien des foréts cotiéres inondables. Cettéepalierche a recenser les effets a venir des dif-

férentes menaces du changement climatique potorigts cétieres inondables.

3.7.1 Elévation du niveau de la mer

A l'avenir, les systémes de forét cotiere inondaibée pourront couvrir les mémes surfaces
gu’actuellement que dans la mesure ou leurs taagcdétion suivent le taux d’augmentation du
niveau de la mer. Or, il a été montré une grandabitité de réponse de I'accrétion des sols de
mangrove aux récentes évolutions du niveau de ta(@ahoon et al., 2006). Dans la plupart des
cas l'accrétion de la surface est corrélée positerg a I'élévation du niveau de la mer. Cepen-
dant dans de nombreux secteurs, la subsidence agmpaccrétion et conduit a une perte rela-
tive d’altitude. Dans ces secteurs, les substrattesquels la mangrove se développe ne se main-
tiennent pas par rapport au rythme actuel d’augatiemt du niveau de la mer (Gilman et al.,
2008). Ces variations dépendent de processus thecswat de sub-surface (accrétion et érosion

sédimentaire, production primaire souterraine taiian et compaction des sols) interconnectés.

Dans les secteurs ou le rythme d’élévation du nivéa la mer sera supérieur a I'accrétion du
substrat et dans la mesure ou les especes charthetonserver leurs positions par rapport aux
gradients de salinité et d’'inondation, il est prégie la zone couverte par les foréts cotiéres-inon

dables se décalera vers l'intérieur des terresldFiL995; Duke et al., 1998a). La structure et la
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composition des foréts cotieres inondables en cdemmigration dépendront étroitement du taux
d’augmentation relatif du niveau de la mer. Enteffeest entendu que toutes les espéces n'ont
pas la méme capacité de migration et ne sont gasta@sistantes aux modifications de leur en-
vironnement. Il est également critique que les espa I'intérieur des terres soient disponibles
pour une colonisation par les foréts cétieres iades. Dans de nombreuses situations ces es-
paces ne sont plus disponibles a cause de la gpboiogie cétiere ou d’activités anthropiques
(agriculture, aquaculture, urbanisation). Danssiegtions les foréts cotieres inondables seront

réduites a un fin cordon de végétation et/ou fipmadisparaitre.

3.7.2 Augmentation des températures

Au cours du XX siécle, la température moyenne a augmenté d’endit@. La plupart des mo-
deles climatiques prédisent une accélération deytteentation des températures, entre 2 et 4°C,
au cours du siecle a venir (IPCC, 2007). L’augnt@rades températures moyennes devrait af-
fecter les foréts cotiéres inondables en modiflantomposition spécifique, en changeant les
rythmes de floraison et de fructification, en augtaet la production primaire. L’augmentation
des températures pourrait également élargir lartiépa globale des mangroves vers des lati-
tudes plus élevées (Field, 1995; Quisthoudt eRall3).

3.7.3 Elévation de la concentration atmosphérique en CO2

La concentration atmosphérique en GOaugmenté de 280 a 400 ppm (+35 %) depuis letdébu
du XX° siécle. Pour la plupart des plantes, une augmentde la concentration en G@ntraine
une augmentation de leur potentiel de croissaneze(®t al., 1998). Les réponses varient en
fonction des espéces de mangrove (Krauss et @8)20ais une augmentation de la concentra-
tion en CQ semble plutdt augmenter la production primairariBaorth et al., 1996) et amélio-
rer lefficacité d’utilisation de l'eau (Field, 199. Cependant ce gain de productivité
n'interviendrait que dans des conditions de croissaptimales (salinité, inondation, nutriments)
ou la teneur C@serait un facteur limitant. La compétition aveautires especes au niveau des
écotones pourrait devenir défavorable aux espéederdts coétieres inondables. Par ailleurs, les
résultats obtenus par Farnsworth et al. (1996)edd F1995) sont a nuancer dans la mesure ou il
a eté montré que les effets de concentrations enpG@ des plants en conditioas situne sont

pas prédictifs des effets de ces concentratiomsikeu naturel (Poorter & Navas, 2003).
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3.7.4 Modification du régime des précipitations

Les zones pour lesquelles il est prédit une dinnutes précipitations disposeront de moins
d’entrée d’eau douce pour recharger les nappeknegrder les cours d’eau. La baisse d'entrée
d’eau douce dans les systémes de forét cotierelaiba devrait entrainer une augmentation de la
salinité. L’augmentation de la salinité devraittpdser le fonctionnement des plantes et entrainer
une baisse de la productivité primaire. Une baikese précipitations pourrait entrainer une con-
version de surface de mangrove en étendues hyigessdépourvues de vegetation (Field, 1995;
Duke et al., 1998a; Imbert & Flower, 2006).

3.7.5 Augmentation de la fréquence des évenements climatiques extrémes

Au cours du XXf siécle, le groupe d’experts intergouvernemental l'swolution du climat
(IPCC) prévoit une probable augmentation du nondereyclones et de leur intensité en termes
de vitesse de vent et de quantité de précipitatiiSC, 2007). La hauteur des marées cyclo-
niques et des submersions marines de tempéte eetvégjalement augmenter dans la mesure ou
les vents seraient plus violents et les pressitmesphériques plus basses. L’augmentation de
lintensité et de la fréquence des cyclones dewaagimenter les dégats subis par les mangroves
(perte de feuilles, volis, chablis, mortalité). @Egats entrainent une diminution du stock de car-
bone sur pied et affecte la productivité primaireoart terme. Toutes les especes n'ayant pas la
méme capacité de résilience aux stress causés ggclone, la composition spécifique peut étre
modifiée (Imbert et al., 1996). Dans le cas deayes majeurs la mortalité peut toucher séveére-
ment tous les stades de développement et retapdes dong terme la résilience de I'écosystéme.
Des phénomenes de mortalité étendue peuvent affeectgéomorphologie, I'’hydrologie et
'accrétion du sol, entrainant une sensibilité aecde I'écosysteme a 'augmentation du niveau

moyen de la mer (Flower, 2004).
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4 Problématique - Influence des fluctuations saisonnieres du
climat sur I'’environnement édaphique et le fonctionnement

des arbres de foréts cotieres inondables

D’importantes variations temporelles de I'enviromsat ont lieu dans les foréts cotiéres inon-
dables (Partie 2, p20). Les variations journali@®#su saisonnieres du niveau de la mer impli-
guent des modifications des flux d’eau et de nudnts, ainsi que des modifications de
l'inondation et de la salinité. Dans des contest@sonniers comme celui Antilles, avec une sai-
son seche prolongée, les variations de la saletitdu niveau de nappe peuvent atteindre de
grandes amplitudes. La salinité minimum est attegm saison des pluies et un maximum est
atteint en fin de saison séche. En Colombie, desuiations extrémes de plus de 100 gans le

sol ont été décrites dans un ancien site de maadgister, 2000). En Australie Ridd et Stieglitz
(2002) font part de fluctuations de 35gdans une mangrove d’estuaire. En Guadeloupe, Flowe
(2004) donne des amplitudes de variations de iaigahllant de 55 a 80 ¢'let de hauteur d’eau
de 10 a 80 cm dans trois situations géomorpholegiariées. Par ailleurs, les projections du
changement climatique anticipent une réductionpiésipitations a méme de modifier le pattern

actuel de variation de la salinité et du nivealedsappe.

Au vu des contraintes physiologiques liées a I'ietion et a la salinité et au vu des stratégies
couteuses développées par les especes de forigesdhondables pour s’adapter a leurs mi-

lieux, on peut se demander en quelle mesure cgtsifltions impactent leur fonctionnement.

La question de I'impact des fluctuations sur lectionnement des especes de mangrove et de
forét marécageuse a été trées peu abordée darttetatlire. Dans des syntheses consacrées a
I'effet des stress environnementaux et en parécau stress salin, Krauss et al. (2008) et Wang
et al. (2011) suggerent que les plantes pourraemomporter difféeremment sur le terrain, ou la
fluctuation du milieu et de la salinité est plusdgle que I'exception, par rapport aux expériences
en conditions contrdlées, ou les salinités soptus souvent maintenues constantes. Les réponses
des plantes a ces fluctuations peuvent étre de niguxes, (i) les espéces pourraient profiter des
fenétres de temps a faible salinité pour maximliser croissance ce qui permettrait a certaines

especes de survivre dans des environnements alinitésmoyenne est supérieure a leur tolé-
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rance (Orcutt & Nielsen, 2000), ou bien (ii) ladluation en elle-méme pourrait constituer un
stress pour le fonctionnement des espéces, celesvant se ré acclimater de maniére répétée

aux nouvelles conditions du milieu en changearstdgégie (Krauss et al., 2008).

Un seul travail expérimental sur cette questiotéaniené par Lin & Sternberg (1993). Dans leur
expérience, des traitements a salinité variabledghtomparés a des traitements a salinité cons-
tante ayant les mémes salinités moyennes. Ce gf@rimental a été conduit pour des salinités
moyennes de 6, 14 et 30 §dur des plantules de. mangle Leurs résultats montrent un effet
négatif de la fluctuation de la salinité pour lasirstés de 6 et 14 ¢'] et une absence d’effet des
fluctuations pour une salinité moyenne de 30".gks auteurs concluent qu'en général les fluc-
tuations de la salinité ont un effet négatif sucri@issance par rapport a des traitements de méme

salinité moyenne.

Dans les Antilles, les foréts cétieres inondabéesaractérisent par une diversité de structures de
peuplement liées aux conditions édaphiques. Pkugs| la saisonnalité météorologique de la
Guadeloupe a pour effet direct une variation saigoa des conditions du sol dans les foréts c6-
tieres inondables (Flower, 2004; Migeot, 2010). leffets des variations saisonniéres de
I'environnement sur le fonctionnement hydrologigiescologique des foréts cotieres inondables
restent aujourd’hui mal connus et doivent étre egmees afin d’anticiper les réponses futures de
ces écosystémes aux projections climatiques.

Les questions spécifiques listées ci-dessous sadvassées dans les chapitres qui suivent.

* Quelles sont les variations saisonniéres des gésars édaphiques ? En quelle mesure
les variations climatiques saisonniéres permetteries expliquer ?

» De quelle maniére les variations spatiales édapkigupliquent la diversité (composition
spécifique, structure) des faciés de végétatiofogdt cotiere inondable ? Comment les
variations saisonnieres environnementales (climatq et édaphiques) permettent
d’expliquer la production primaire de ces écosysem

* Quels mécanismes physiologiques permettent d’ex@lida saisonnalité de production
primaire chez les espéces de forét cétiére inordabl

* En quelle mesure les variations de la salinitéeless mémes, constituent un stress pour

les plantules de forét cotiére inondable.
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5 Main objectives

Coastal flooded forests are strongly linked withltojogical and edaphic settings. In the Antilles,

meteorological seasonality leads to strong seassdegdhic variations in coastal flooded forests.
Salinity increases during the dry season and dserearing the rainy season. For a specific
stand, salinity level at the end of the dry seasties on dry season intensity and duration and
also on the position of the stand on the sea laadignt. Impacts of seasonal variations of the
environment on hydrology and ecology of coastabdied forest remain unknown and have to be

investigated to anticipate future responses ofegtlee®systems to climatic projections.
Following questions will be addressed in this manips.

* How do edaphic parameters fluctuate seasonally? iaeh seasonal climatic variations
explain the variation of edaphic parameters?

* How spatial variations of edaphic parameters erptands diversity structure and com-
position? How environmental (climate and soil) seas$ variations explain net primary
production in coastal flooded forests?

» Does net primary production fluctuate accordingéason? Are species as resistant and
resilient to dry season? What physiological medrasiexplain seasonality of carbon as-
similation?

« May salinity variations (amplitude, salinity incssarate, number of salinity decreases) be

a stress in themselves for physiology of coastaldéd forest species?
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CHAPITREII :
CONTEXTE PEDOCLIMATIQUE DE L ETUDE -
SAISONNALITE CLIMATIQUE ET DIVERSITE DES CONDITIONS

EDAPHIQUES EN FORET COTIERE INONDABLE
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1 Introduction

Le principal enjeu de ce travail est de mettreadation les réponses biologiques des foréts co-
tieres inondables avec leur environnement climatiqu édaphique, via des descripteurs de la

physiologie des arbres. Or cet environnement \éaléefois dans I'espace et dans le temps.

Les descripteurs de I'environnement édaphique alétsf cotieres inondables tels que la salinite,
I'oxygeéne dissous, le pH et le potentiel RedOx duvarient en fonction de la géomorphologie
de la c6te, de la topographie de I'éloignementadmér et du type de sol (Twilley et al., 1998).
Les descripteurs climatiqgues quant a eux varienndeiére prononcée au cours de I'année : les
précipitations, 'humidité de l'air, la températute I'air et le rayonnement atteignent des valeurs
maximales en saison des pluies et diminuent ausadeila saison seche. Ces variations saison-
niéres du climat impactent en retour les descriptédaphiques : par exemple, la salinité et les
potentiels RedOx atteignent leurs plus fortes valemnuelles au cours de la saison seche (Ridd
& Stieglitz, 2002; Flower, 2004). Par ailleurs, ledieux d’interface, comme les foréts cotiéres
inondables, sont soumis a des flux d’eau en pravemade la mer et de la terre qui déterminent

leurs conditions édaphiques (Santos et al., 2012).

Le dispositif d’étude choisi a cherché a mettreégimence la variabilité des conditions éda-
phiques en sélectionnant, en Guadeloupe, cingpsgati’étude, représentations des principaux
faciés de végétation des foréts cétiéres inondatdesAntilles. Un suivi du climat et des descrip-
teurs édaphiques dans ces stations a égalememrdiaéis® sur deux ans. Des prélévements d’eau
dans les piézomeétres des stations et dans lesedifés sources d’eau pouvant alimenter les sta-
tions ont été effectués ; les compositions isotogsqde ces prélevements ont été mesurées afin
de mieux comprendre les connexions entre I'eaueptésdans les stations et les différentes

sources d’eau potentielles.
Les objectifs de ce chapitre sont de

* présenter et caractériser le contexte saisonnieatitjue et édaphique du site d’étude
* mettre en relation les conditions climatiques stdescripteurs édaphiques sur les diffé-

rentes stations

* proposer un modeéle de fonctionnement hydrologiquéadzone d’étude (alimentation en

eau des stations en fonction des pools d’eau detnteau de pluie, circulation de I'eau)
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2 Matériel & Méthodes

2.1 Dispositif d’étude, stations

Cing stations ont été choisies dans le secteurathal®errin, sur I'lle de Grande-Terre (archipel
de la Guadeloupe). Elles représentent les facigggeétation les plus étendus dans les mangroves

des Antilles, la forét &. officinalisainsi que son facies de transition saumatre (Ei¢6).

» Deux stations de mangrove présentent les troiscespde palétuvieh. germinansL. race-
mosaetR. manglemais avec des physionomies différentes :
0 un peuplement de type arbustif proche de la mer§MA
o un peuplement d’'une hauteur de couvert d’environn2@ans la ceinture interne
(MAO)
» Une station monospécifiguefa germinansians la ceinture externe (TAS).
» Deux stations ont été choisies en forét marécageuse
o la premiere est caractérisée par un peuplemeRt dfficinalisbas et ouvert a proximi-
té immédiate de la mangrove (FMS)
o la seconde est située dans un beau peuplemdnt aféicinalis plus haut et fermé que
le précédent et proche d’'une ligne de résurgedd©]
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Figure 15. Positionnement des stations selon la stture de la végétation et les gradients de
salinité.
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La Table 2 donne les coordonnées géographiquesidgsstations d’étude et la Figure 16 les

positionne sur la carte de la Guadeloupe.

Table 2. Coordonnées géographiques des stations ditees

Station Latitude Longitude

MAO 16°18'30,398"N 61°31'32,098"0
MAS 16°18'35,285"N 61°32'11,405"0
TAS 16°18'31,049"N 61°31'30,811"0
FMO 16°18’15,791"N 61°31'32,652"0
FMS 16°18'24,873"N 61°31'31,801"0
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Figure 16. Localisation des stations d’étude sur laarte de la Guadeloupe.
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2.2 Saisonnalité climatique et variations du niveau de la mer

Les données météorologiques horaires (tempérgbuéejpitations, rayonnement global, durée
d’ensoleillement, humidité de I'air, vitesse du et été acquises par la station météorologique
du Raizet (16°15'48"N, 61°30'54"W) grace a un pasaiéat avec Météo France depuis janvier
2011. Cette station est située a moins de 5 knstagions étudiées. Le bilan hydrique (précipita-
tions — évapotranspiration) a été calculé en s'gapusur une relation établie localement entre le
rayonnement global et I'évapotranspiration (Baster§ Mounier, 1989). Météo France a éga-
lement fournit des données sur les précipitatiomsualles depuis 1929 et sur les précipitations

mensuelles depuis 1951.

Les enregistrements des marégraphes de Pointeecsitt la propriété de I'Institut Géophysique
du Globe de Paris et sont mis a disposition ssitéedes Réseaux de référence des observations
maregraphiques (refmar.shom.fr). Pour la périodgude, les données utilisées ont été les don-
nées horaires du niveau de la mer validées pagrldc® Hydrographique et Océanographique de
la Marine (SHOM). Lorsque les données n'avaient @asore été validées par le SHOM, les

données brutes a 10 minutes ont été utilisées.

2.3 Topographie du secteur d’étude

Un piézométre a été installé dans chacune desrsdaties piézometres ont été construits au la-
boratoire avec des tubes de PVC de 6 cm de diareettenviron 1,5 m longueur de maniere a
atteindre 1 m de profondeur dans le sol et a t@gjoanserver une partie du piézometre en de-
hors de I'eau. Les piézométres ont été percéosate teur longueur, afin de faciliter les échanges
d’eau entre le sol et I'intérieur des piézométeggecouverts de géotextile, pour éviter qu’ils ne

se comblent de sol. La hauteur d’eau dans chagzemitre a été relevée une fois par mois.

La microtopographie de chaque station a été cars@tetous les métres sur 2 transects de 10 m
dans un contexte de nappe affleurante. La différ@lechauteur entre la surface du sol et la sur-
face de la nappe a été relevée tous les métremdedes transects et au niveau du piézometre.
Ces données ont ensuite permis de calculer unuigde@u moyen dans chacune des stations a

partir de la seule mesure de hauteur de nappetaarpetre.
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Afin de déterminer les altitudes relatives des atadions d’étude, la technique du niveau d’eau a
été utilisée sur la journée du 25 octobre 2011teJetirnée était dans un contexte de bilan hy-
drigue positif (+ 43 mm sur les 15 derniers joursgis sans grande perturbation météorologique
(maximum des précipitations journaliéres inférisuae24 mm sur les 15 derniers jours) et avec
une nappe d'eau affleurante aux piézometres deddes stations. L’hypothése que la nappe
d’eau était horizontale a I'échelle de notre sectéétude a été posée et les hauteurs d’eau dans

chaque piézometre ont été utilisées pour déterntiaigtude relative des stations.

2.4 Profil textural et composition des sols

Les sols des stations d’étude ont été caracté@pmebsétablissement de profils verticaux de leur
texture. Ces profils sont établis a partir d'éciilams de sédiment prélevés au moyen d’'une
« pelle-a-vase ». Cet instrument permet d’extrdags échantillons cylindriques de 6 cm de dia-

metre et de 1 m de long a partir d’'une vase argdew d’une tourbe.

La composition chimique des sols a été déterminé& prélevements par station effectués entre
0 et 20 cm de profondeur. Les teneurs (% de mass€arbone total,.Ps, K,O, MgO, NaO,
Calcaire total, CaO et la capacité d’échange ciafien(CEC) (Cmdl kg™) ont été mesurées par

le laboratoire LCA (La Rochelle, France), apréshage a 40°C pendant une semaine, selon les
normes suivantes : Calcaire total : NF 1SO 106@avrbone organique : NF 1SO 14235 / Azote
total : NF 1SO 13878 / Phosphore Joret-Hebert XNBL-161 / Bases échangeables : NF X 31-
108 / CEC : NF X 31-130/

Les densités apparentes des sols entre 0 et 26 qgmnotbndeur ont été mesurées pour chaque
station sur 6 prélevements. Les volumes de prélémeont été calculés en fonction du diameétre
de la pelle a vase et de la mesure précise dadméur de I'échantillon. Les sols ont été séchés a

105 °C pendant 72 heures puis pesés. La densiteayip (kg i) a été calculée comme suit
Densité apparente = ((Masse sol sec)/(Volume échantillon)) / (dEnsité d2Il’ Bau)

Les teneurs en éléments minéraux ont été calcelé@sasse d’élément minéral par unité de vo-

lume.
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2.5 Suivi des descripteurs édaphiques

Trois descripteurs de la nappe ont été relevésumdament dans les piézométres, au cours de 20
sessions de mesure du 28 janvier 2011 au 28 fé&20i&8 (hauteur de nappe, conductivité élec-
trique (MS cnt), température de I'eau (°C) a 5, 20 et 60 cm déopdeur). Les valeurs de con-
ductivité électrique et de température de I'eau &itobtenues avec un multimétre Multi 350i

équipé d’'une sonde multiparamétres ConOx (WTW,Adigne).

Avec la méme fréquence de suivi que les descriptdarla nappe, le pH et le potentiel RedOx
des sols ont été mesurés avec le méme multimatipédes électrodes pH InLab Solids (Mettler
Toledo, USA) et RedOx Blue Line 31 RX (Scott Instent, Allemagne)n situa 5 et 60 cm de
profondeur. Les humidités et salinités du sol &@ecm de profondeur ont été mesurées au labo-
ratoire. Des échantillons de sols ont été prél¢és— 7,5 cm et 55 — 65 cm de profondeur), pe-
sés frais (précision a 0,01 g), séchés a 105°Cgmeradl moins 72 heures (jusqu’a stabilisation de
la masse de I'échantillon) puis repesés secs. Lititinmassique a été calculée de la maniére
suivante.

Massefraiche — Massegsyche

Humidité; =
' Massefraiche

Avec Humidité I'humidité massique initiale de I'échantillon del rélevé sur la station (%),

Mass@aiche €t Massescnerespectivement les masses de I'échantillon dexganht et apres le sé-
chage (g).

Pour la mesure de la salinité les échantillonsoflsexc ont été broyés puis tamisés (maille 2 mm)
jusqu’a obtenir 10 g de sol sec. Les 10 g ont ¢émsiié remis en solution dans 50 ml d’eau distil-
lée et agités pendant 5 minutes. La salinité deolation ainsi obtenue a été mesurée avec un
conductimetre (Multi 350i et sonde ConOx, WTW, Gany) et la salinité initiale de la solution
du sol calculée de la maniere suivante.

Massegycne

Salmltef X Volumef X Masse,

Salinité; =
' Massefraiche - Masseséche

Avec Salinité la salinité initiale de la solution du sol prélesdr la stationSalinitg la salinité
finale mesurée au conductimétkglume le volume de la solution finale pour la mesurecan-
ductimeétre (ici 50 ml)Massela masse de sol broyé et tamisé (ici 1OMBSS@aiche €t MaSS@eche

respectivement les masses fraiche et seche daltigitbn de sol prélevé dans la station.
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2.6 Mise en relation des descripteurs édaphiques et climatiques

Afin de catégoriser des réponses types de I'enmgorent du sol, les valeurs des descripteurs
édaphiques relevées lors des différentes sessiongedure ont été mises en relation par des ma-
trices de corrélation pour chaque station. Un destomparaison de matrice (tests de Mantel -
Monte Carlo, 9999 permutations) a ensuite été quatsur chague couple de matrice pour éva-
luer les différences de réponse de I'environnerdengol d’une station a I'autre. Une matrice de

distance entre les stations et un dendrogrammeégalement été établis en prenant pour indice

de distance la p. value du résultat du test de &1§p86).

Une analyse de la variance (ANOVA) a été conduiter mlistinguer les parts des effets stations
et des effets climatiques liés aux différentesquis de mesure sur la hauteur de la nappe et la

salinité de surface du sol (3.5.1, p96), sur lethgn modéle du type

Descripteur édaphique;; = Station; + Période; + &;
ou le descripteur édaphique est la hauteur de nappe salinité de surface mesurée dans la sta-
tioni a la périodg, Station est |'effet lié a la station Périodg est I'effet lié a la période de me-
surej ete; un effet aléatoire pour la statioa la périodg.
Une analyse de la covariance (ANCOVA) a été réalsur chaque station afin de préciser la
part des effets liés au niveau de la mer et ausigitations sur le niveau de la nappe et la s&linit

du sol en surface dans chacune des stations (p%72, Les ANCOVA se sont basées sur des

modeles du type
Descripteur édaphique;; = Hmer; + Précipitations; + Hmer * précipitations; + &;;

ou le Descripteur édaphigyeest la hauteur de nappe ou la salinité de surfaEsurées dans la
stationi a la périodg, Hmer, etpreécipitations le niveau marin moyen journalier et la somme des
précipitations sur la période de 30 jours précé&lientelevé du niveau de la nappe et de la salini-

té, ¢j un effet aléatoire de la périofpour la station.

2.7 Mesures de la composition isotopique de I'’eau du sol

Lorsque I'eau s'évapore, la vapeur d’eau est apja@n isotopes lourd$H, °0) et I'eau res-

tante est enrichie. Sur I'ensemble de la planetegdmposition isotopique des eaux météo-

62



riques?, a été mesurée de maniére systématique (Craid).196e composition isotopique stan-
dard a été déterminée a partir de la compositiolofsgue moyenne des océans (Standard Mean
Ocean Water) par I'International Atomic Energy Agers ®Osmow=5°Hswow=0). Il a été mon-

tré qu'a I'échelle du globe la relation entre legeurs de&*°0 et3°H est constante. Ceci est dii au
fait que les isotopes de I'hydrogéne et de I'oxygeant fractionnés dans la méme proportion au
moment du processus d’évaporation. A cette échallepmposition isotopique de I'eau dépend
beaucoup de la température et de la pression at@ongpe (Dansgaard, 1964). De ce fait, les
hautes latitudes ont les ont des valeurs ttés négatives alors que les régions tropicalésles
valeurs proches de 0. Cette relation peut étreriatisée dans un plast?O x §°H par la Global
Meteoric Water Line (GMWL).

A une échelle plus locale (secteur d’étude, papsyque des mesures de compositions isoto-
piques sont effectuées dans différents sites,ldior entre5'®0 etd?H différe Iégérement de la
GMWL et une Local Meteoric Water Line (LMWL) peutré est définie. Ces LMWL ont des
pentes inférieures a celle de la GMWL : 'eau dé@vapore sur un site et/ou qui se mélange avec
des eaux n‘ayant pas subi autant de processus dgméralement des points inférieurs a la
GMWL. La répartition des compositions isotopiquess cechantillons d’eau sur une LMWL
donne des informations sur la recharge en eau ajgses et sur la saisonnalité. Les échantillons
qui se situent en dehors de la LMWL renseignenptesessus d’évaporation ou de recyclage de

la vapeur d’eau.

Dans le cas d’estuaires ou de situation de coetace les eaux douces et les eaux de mer, il est
nécessaire, dans un premier temps, de confrontepasition isotopique et salinité. La salinité
permet de distinguer les eaux douces fortementoggap (lac fermé) ou en contact avec la mer.
Dans un second temps, le positionnement des éltbastilans le plad'®0 x 5°H permet de vé-

rifier dans quelle mesure les processus d’évamoratnt a I'origine de la salinité mesurée.

Dans le cadre de cette étude, des prélevementpigoes ont été réalisés dans toutes les stations

a deux périodes de I'année afin de préciser lds pespectives de I'apport d’eau dans les stations

13 es « eaux météoriques » déterminent un termeolygigue pour définir I'eau dans le sol existargdahgue date
(a I'échelle géologique) qui provient des préctfmtes pluviales. Cela comprend I'eau des lacsrid@res et ice-
bergs, qui tous proviennent indirectement de piétipns. L'eau météorique est essentiellementtitoés des eaux
souterraines car les autres origines d'eaux nenfques un rdle important dans le cycle hydrologidies formes
d'eaux souterraines non météoriques sont I'eailef@td'eau magmatique.

Source : www.aquaportail.com/definition-12538-eagtenrique.html#ixzz2hjV5Aut9
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par la mer et par les précipitations. Aux mois d® at d’'octobre 2012, de I'eau a été extraite a
60 cm de profondeur dans les piézomeétres et envieplateforme isotopique Shiva au labora-
toire EcoLab (Toulouse, France) pour une analysdstgopes stables de I'eaif’D etd’H). Au

mois de mai, des prélévements d’eau de pluie etudde mer, dans le Grand Cul-de-Sac Marin,

ont été réalisés pour tracer une ligne de mélaagaeleuce - eau de mer et une LMWL.
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3 Résultats & Discussion

3.1 Saisonnalité climatique

Cette partie donne les évolutions des descripteliratiques sur la période d’étude et discute

des projections climatiques a venir.

3.1.1 Température, rayonnement et durée d’ensoleillement

De 2011 a 2012, la température journaliere de Bawrarié saisonnierement entre 24 et 28°C
(Figure 17) pour une moyenne annuelle de 26,2°Gnais le plus chaud a été le mois de juillet,
les mois les plus frais ont été les mois de mafd 20 de janvier 2012. La température suit un
pattern semblable d’'une année sur I'autre avecaugenentation de janvier a juillet, des valeurs

élevées et stables jusqu’en septembre-octobreupaisliminution d’octobre a janvier.
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Figure 17. Température moyenne mensuelle de l'ait @ayonnement global mensuel de jan-
vier 2011 a décembre 2012.

Les évolutions de la température de l'air peuvesit un effet sur la température de la nappe
d'eau et du sol. La température affecte égalemensémble des processus métaboliques des
plantes, par exemple dans la gamme mesurée, laatesp des racines augmente linéairement

avec la température (McKee, 1996). Lorsque les éeatpres deviennent trop élevées (> 40°C),
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elles peuvent dénaturer les enzymes ou endommagenémbranes cellulaires (Krauss et al.,
2008).

Le rayonnement a également varié saisonnieremernauériode d’étude autour d’'une valeur
mensuelle de 550 MJ M(Figure 17). Le rayonnement global mensuel a vamige 427 et 680
MJ m? en lien avec le positionnement relatif du soléds plus fortes valeurs ont été mesurées

aux mois de juillet (solstice d’été) et les pluibles aux mois de décembre (solstice d’hiver).

La température mensuelle est en étroite relati@t & rayonnement globak (= 0,421,F = 16,
p<0,001) : elle augmente significativement lorsgaedyonnement recu au cours du mois aug-
mente. La relation entre rayonnement et températaréair est particuliérement bonne sur le
second semestre de I'année. Au cours du premiegstegrdes masses d’air froid venues du Nord

maintiennent une température moyenne plus basseale le rayonnement augmente.

La durée mensuelle d’ensoleillement a varié sedsmbois (Figure 18) avec un pattern de varia-
tion moins saisonnier que les descripteurs clinnagprécédents. Globalement les valeurs
d’ensoleillement sont plus importantes de juin ptes@bre mais les variations inter mensuelles
restent importantes. En effet, la durée d’ensel@iéint dépend des passages nuageux et de la
longueur du jour. Les jours dont les durées sanplaes longues (juin, juillet, aout) correspondent
également aux mois avec de forts passages nuageuwx,dont les durées sont les plus faibles
(décembre, janvier, février) correspondent a dessnsecs avec peu de nuages. La durée
d’ensoleillement est un facteur important dansdetdle phénologique des plantes (Borchert et
al., 2005).
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Figure 18. Durée d’ensoleillement mensuelle de jarer 2011 a décembre 2012.
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3.1.2 Pression atmosphérique, précipitations et humidité de I'air

Dans les Antilles, les régimes de variations daréssion atmosphérique et de I'humidité de I'air
sont intimement reliés au régime des précipitati@mapitre |, p23). Les mois de basses pres-
sions atmosphériques sont des mois avec le passagembreuses et/ou grandes dépressions

tropicales qui amenent un grand nombre de nuagis gtandes quantités de précipitations.

Sur la période de suivi, pression atmosphériqueéatipitations mensuelles ont été négativement
corréléesr = 0,22,F = 7,57,p = 0,01) : les mois avec les moyennes de pressitmnesphé-
riques les plus élevées (janvier a mars) ont étélies secs, les mois avec les pressions les plus
basses (septembre, octobre) ont été les plus pkigiggure 19). L’évapotranspiration étant rela-
tivement constante, ce sont essentiellement leatiars de précipitations qui déterminent le

bilan hydrigue.
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Figure 19. Moyennes mensuelles de pression atmosphée et d’humidité relative de l'air
de 2011 a 2012.

Les deux années de suivi offrent deux contextaggiene de précipitations (Figure 19). L'année
2011 a été plus pluvieuse (2250 mm) que I'anné@ ZOT75 mm). On retrouve un pattern sai-
sonnier commun avec peu de précipitations sur eéneqe allant de février a avril pour 2011 et

de décembre a avril pour 2012, une courte péribdequse d’avril a mai, des mois de juin 2011
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et 2012 secs, des précipitations intenses detjaileectobre — novembre. Ce pattern est plus mar-
gué pour I'année 2012 que pour I'année 2011. Endsrde bilan hydrique, I'année 2011 compte
3 mois de déficit hydrique (février, mars, juinpnére 7 mois (décembre 2011, janvier, février,

mars, avril, juin, septembre) en 2012.

L’humidité de I'air a également été fortement liéex précipitationsrf = 0,40,F = 15,65,
p<0,001), I'air étant plus humide lorsque les priéatpns sont importantes et d’autant plus sec
gue le bilan hydrique est négatif. Aussi, les navisc les humidités de I'air les plus importantes
ont été les mois de juillet, aout 2011 et mai, br®012.

Confrontée aux précipitations mensuelles et anesiethoyennes depuis 1951 (Figure 20),
'année 2011 apparait comme une année plutbt pigeieavec des précipitations mensuelles au
dessus des moyennes mensuelles pour tous les mdiandée excepté octobre et décembre.
L’année 2012 correspond a une année moyenne paortapla période 1951-2012, avec cepen-
dant quelques mois exceptionnellement secs (jeiptesnbre, novembre) ou pluvieux (mai, oc-
tobre). Les cumuls annuels de précipitations cowditt ces observations : sur 62 ans (1951 —
2012), 'année 2011 est I& dnnée la plus pluvieuse et 'année 2012 est @az$é
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Figure 20. Précipitations moyennes mensuelles (192012) et précipitations mensuelles sur
la période de suivi.Les barres d’erreur représentent des erreurs (ppe$2).

Dans les foréts cétieres inondables des Antilles précipitations sont importantes a prendre en

compte car elle influent sur les parameétres édaglsign modifiant le niveau d’eau, la teneur en
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eau des sols et la salinité dans les stations @fla2004; Migeot, 2010). Par ailleurs, les précipi-
tations déterminent le niveau de I'humidité derl'qui peut avoir une importance importante
dans le fonctionnement des arbres. Lorsque I'dgithamide la différence entre potentiels hy-
drigues de I'atmosphére et du sol est moindreseplantes sont soumises a des gradients de po-
tentiels hydriques moins importants. Leurs stomamsvent étre plus ouvertes et favoriser les

échanges gazeux entre la feuille et 'atmosphésgrtalation, transpiration).

3.1.3 Niveau de la mer

Le niveau de la mer et ses variations dépendenbdreux facteurs tels que la géomorphologie
des cotes, la latitude, le positionnement par reppo masses d’eau océanique, les variations de
température et de pression atmosphérique. Ladatitle la Guadeloupe et son positionnement
entre la mer des Caraibes et 'océan Atlantiqgu& d¢strigine d’'un régime de marée mixte (entre
diurne et semi diurne), de faible amplitude, canasé par deux marées basses et deux marées
hautes quotidiennes d’amplitudes différentes ().
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Figure 21. Evolution horaire du niveau de la mer &ointe a Pitre au cours d'une journée
type (3 janvier 2011).

L’amplitude des marées journaliéres, écart moydredas maxima et minima quotidiens, est de

33 £ 9 cm. La plus forte amplitude de marée au <alar la période d'étude a été de 63 cm, la

plus faible de 12 cm.

Au cours de la période de suivi, le niveau moyeradmer a varié saisonnierement, les valeurs

les plus basses (44 cm) étant atteintes entregaavimars et les valeurs les plus élevées (68 cm)

69



entre juillet et octobre (Figure 22). Aussi, l'aitypdle de variation saisonniere du niveau moyen
de la mer (24 cm) est du méme ordre de grandeulegueariations quotidienneg.§.40 cm
pour le 3 janvier 2011).
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Figure 22. Niveau de la mer moyen mensuel au marégphe de Pointe a PitreLes données
sont fournies par I'lPGP via le site internet REFRIAu SHOM.

Le niveau moyen journalier de la mer est donc foeet influencé par le régime de variation de
la pression atmosphérique. La relation entre nivkala mer et pression atmosphérique est signi-
ficative (2 = 0,412,F = 146,p< 0,001) et de signe négatif, le niveau de la nsed&utant plus

bas que la pression atmosphérique est forte (FRRMe
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Figure 23. Relation entre le niveau moyen de la mest les pressions atmosphériques entre
les mois de novembre 2010 et de mai 2011.

Niveau dela mer [cm

Au moment de la saison des pluies, la ZIC se reg@u niveau des Antilles et les basses pres-
sions entrainent un relevement du niveau de la Remdant le caréme les Antilles sont sous un
régime anticyclonique de hautes pressions quiqieetit & faire baisser le niveau de la mer (cha-
pitre 1, p27).
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3.1.4 Projections climatiques

Les données climatiques recueillies localement\déréo France confirment les observations
climatiques a I'échelle des Antilles (chapitre 27p. La Figure 24 donne I'évolution des précipi-
tations annuelles depuis 1929, des précipitatienprdmier et second semestre et du nombre de
mois avec moins de 100 mm de précipitations (quiespond environ a la demande climatique

mensuelle) depuis 1951.
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Figure 24. Evolutions de différentes variables lieeaux précipitations (annuelles, du pre-
mier semestre (£ S), du second semestre 12S) et nombre de mois par an avec moins de
100 mm).Les données concernent les 84 dernieres annéetepqurécipitations annuelles, et les
62 derniéres années pour les précipitations segllEgtret mensuelles.

Les précipitations annuelles et le hombre de meéx anoins de 100 mm de précipitations ont
respectivement tendance a diminuer et augmept&),@2, Table 3). Les précipitations du pre-
mier semestre et du second semestre ont tendadusirzuer, quoique la pente de la relation

entre précipitations du premier semestre et lesesreste faiblement significative=£ 0,08).
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Table 3. Descripteurs (pente, r2, F, p value) de leelation entre le temps (années) et différentes va
riables liées aux précipitations.

Période Variable pente r2 F p
1929-2012 Précipitations annuelles -3,35 0,06 5,2 0,017
Précipitations du®semestre -2,18 0,05 7,9 0,080

1951-2012 Précipitations du"™ semestre -4,40 0,09 3,2 0,006
Nombre de mois < 100 mm 0,03 0,10 6,0 0,017

Les années futures semblent tendre vers des aphéeseches, avec un second semestre (qui
correspond habituellement a la saison des pluiegsrpluvieux et/ou des saisons seches com-
mencant plus tot (dés les mois de novembre ou d&regmies précipitations du premier se-
mestre (qui correspond habituellement a la saiéohey ont également tendance a diminuer mais
de maniére moins prononcées que celles du secaresse.

3.2 Topographie et sols du secteur d’étude

Cette partie caractérise le positionnement demsgafdistance a la mer, altitudes relatives), leur

topographie ainsi que la texture et la compositiereurs sols.

3.2.1 Topographie et texture du sol du secteur d’étude

La Table 4 présente les positions des stationtesgmradient mer — terre, leurs altitudes relatives
par rapport a la hauteur de nappe le 25 octobré,2fihsi que la microtopographie. D’'une ma-
niére générale, l'altitude des stations a tendanaegmenter avec leur éloignement a la mer, ex-

cepté pour la station MAO qui est la plus basstdtes les stations.

Table 4. Caractérisation des stationsDistance a la mer, altitudes relatives et inteevdie va-
riation de la microtopographie/)).

MAS MAO TAS FMS FMO

Distance a la mer (m) 50 750 1000 1050 1350
Dénivelés moyens (cm) -2,5 -9,3 -0,9 -3,4 -0,4
Altitude relative moyenne (cm) -2,1 -8,9 -0,5 -3 0

Intervalle de variation min : max (cm)}7:-1 -14:-5 -15:0 -65:05 -5:7

La Figure 25 schématise les variations de textuterig d’un profil vertical dans les sols des cing

stations d’étude. Dans toutes les stations, exeelt&S, les niveaux profonds sont argileux.
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MAO et MAS présentent une accumulation de tourbesweface. Le sol de MAS est composé

essentiellement de tourbe racinaireRlenangldres compacte et faiblement décomposeée.

MAS MAO TAS FMS FMO
Om |
| Légende
| B Litiére
B Tourbe
| I Argile
1ml

Figure 25. Profil textural des sols des stations da surface jusqu'a 1 m de profondeur

La Figure 26 propose une représentation synthétigsealtitudes relatives, de la microtopogra-
phie et de la texture du sol des différentes statiba station MAS trés proche du bord de mer
est séparée du lagon par une légére surélévatimoldourbeux (Figure 26). Cette surélévation
du sol coupe les échanges directs de masse d’éaua@mer et la station tant que le niveau de la
mer ne le submerge pas. Dans la station MAS, laatapographie du sol tourbeux est assez uni-
forme avec peu de creux et de bosses. La statio® &gt en arriere mangrove dans une cuvette,
plus basse que la station MAS, et avec une micogi@phie plus irréguliére faite de chenaux et
de buttes ; le sol de surface y est tourbeux pengedt argileux a partir de 20 cm de profondeur.
La station TAS est surélevée par rapport aux autlesest a I'extrémité d’'un des gradients mer
— terre possible, a proximité immédiate de patisaBe MAO a TAS l'altitude du sol augmente
doucement et la texture devient argileuse dés rgBigrs cm ; la microtopographie est trés peu
marquée avec peu de creux et de buttes. En for@&cageuse les altitudes des stations différent.
La station FMS est assez basse avec quelqueshbites aux pieds déx officinalis La station
FMO est en moyenne plus haute, grace a des bultitetapges que dans la station FMS, entre ces

buttes on retrouve des zones plus basses dangllesde niveau d’eau est important.

Aussi, selon cette topographie, on constate qu'angmve et en forét marécageuse les niveaux

d’'inondation different selon les stations : FMO, Bl&t TAS sont les stations les moins inondées
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(les plus exondées), FMS et MAO les stations les shondées. Le niveau moyen d’eau de
chaque station est a relativiser en fonction denitzrotopographie ; ainsi les microtopographies
trés accusées dans FMO, FMS et MAO aménagent dettes dans lesquelles le niveau d’eau

reste important une grande partie de I'année.
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Figure 26. Schéma synthese de la localisation déat®ns d'étude sur le gradient mer — terre La figure donne les altitudes moyennes (cm) et
la microtopographie (cm) des stations, ainsi quexture de sol dominante.
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3.2.2 Caractéristiques physiques et composition chimique des sols des sta-
tions d’étude

La Table 5 répertorie les caractéristiques physiimique des sols des stations d’étude. Les sta-

tions se distinguent en fonction des valeurs deitteapparente. Les stations de mangrove a do-

minante argileuse ont les sols les plus denses ,(M¥), les stations de forét marécageuse ont

des densités apparentes intermédiaires, et larstdéi mangrove sur tourbe a la plus faible densi-

té apparente.

Table 5. Caractéristiques édaphiques des stationsétude. Densité apparente et composition
chimique de la surface du sol (min : max, n = 3).

MAS MAO TAS FMS FMO
Densité apparente (kgth 22,4 106,7 166,1 89,3 71,1
Carbone Total (kg /) 19:22 55:6,8 02056 32:59 31:45
P,0s (g m°) 01:01 05:07 02:02 02:04 06:21
K0 (g m®) 47:53 65:79 54:70 23:28 08:09
MgO (g m°) 260 :270 520:540 490:510 220:290 180:220
NaO (kg m?) 03:12 28:39 18:18 06:1,7 01:05
Calcaire total (kg r'ﬁ) 00:00 00:015 14:26 1,4:2,7 00:00
CaO (kg nit) 01:01 04:0,7 08:15 04:05 05:0,6
CEC (Cmof kg™ 98:100 46:48 15:29 42:65 69:89

La composition chimique des sols varie selon latigts. Les teneurs en carbone total les plus
fortes sont celles de MAO et les plus faibles setle MAS. Les teneurs en@ ont tendance a
étre plus élevées en forét marécageuse qu’en magrais elles permettent également de dis-
tinguer les stations au sein de la forét marécagetusie la mangrove : FMO possede plus de
P,Os que FMS et MAO est plus riche que MAS et TAS. Emanche les stations de mangrove
ont des teneurs en,®, MgO, NaO plus importantes que les stations de forét mgeicse,
MAO étant la plus riche et FMO la plus pauvre. Bnfes valeurs de calcaire total ont été plus
importantes dans FMS et TAS. Les capacités d’éadmogtioniques varient selon les stations.
Les valeurs les plus élevées ont été observéesMABset FMO (> 68 mol kg) ; les stations
MAO et FMS ont des valeurs de CEC équivalentes plas faibles que les deux stations précé-
dents (> 41 mol K et la station TAS les valeurs de CEC les plubléai de tous les stations
(< 30 mol kg"). En mangrove, la fertilité de la station MAO pétre reliée avec son positionne-
ment en cuvette par rapport aux autres stationsemantes. Elle peut ainsi certainement rece-
voir des eaux de ruissellement provenant d’auteg®as et les minéraux qu’elles contiennent.
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3.3 Suivi mensuel des descripteurs de I'environnement édaphique

Cette partie donne les évolutions de I'environnenéelaphique au cours de la période d’étude et

propose un schéma de relation entre les diffédegsripteurs édaphiques étudiés.

3.3.1 Descripteurs de la nappe
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Figure 27. Variations du niveau d’inondation par rapport a la surface du sol, de la tempé-
rature et de la salinité dans la nappe a 60 cm deqfondeur pour les cing stations.
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3.3.1.1 Hauteur de nappe

Pour chaque station, la hauteur de la nappe pporggu niveau moyen de la surface du sol varie
fortement d’'une saison a l'autre (Figure 27). Leeau d’'inondation maximal a atteint une di-
zaine de centimetres au cours de I'hivernage 2@hk ¢th station MAO et une valeur minimale

de -50 cm en dessous de la surface du sol datetiansTAS au cours de la saison seche 2013.

D’une maniére générale, la nappe s’'abaisse au deuls saison seche et remonte au cours de la
saison des pluies. Ceci se vérifie sur les troisean étudiées dans les stations de mangrove
(MAO, MAS, TAS), mais pas pour les stations de for@récageuse (FMO, FMS) ou, lors de la
saison seche 2012, la nappe est restée affleu@ntpeut également noter un abaissement de la
nappe sous la surface du sol dans FMO au moisinl@@12, alors que toutes les autres stations
d’étude étaient inondées. Au cours du premier see@812, deux situations marquées sont ca-
ractérisées par le niveau de la nappe. Ce niveasoes la surface du sol dans les stations de
mangrove et supérieur a la surface du sol en foaéécageuse de janvier a mars. Au mois de juin
ces situations s’inversent avec une mangrove irefuiEppe submergeante) et une forét maréca-
geuse a sec (niveau de nappe sous la surface)d&tsolt donné les faibles difféerences d’altitude
entre les différentes stations, il est probable lgueappe d’eau n’ait pas été parfaitement plane
lors de plusieurs périodes. Elle aurait basculée&’pente descendante, depuis la forét maréca-
geuse (amont) vers la mangrove (aval) en mars 2@&t8,une pente ascendante au mois de juin
2012.

Au cours de la saison des pluies, 'ensemble ddgss est inondé et la nappe d’eau libre re-
trouve son horizontalité. Les différences de nivd@au entre stations sont a relier a des diffé-
rences topographiques, celles situées les plusnenta FMO, FMS, TAS) étant les moins inon-
dés.

3.3.1.2 Température de nappe

Au cours de la période d'étude, les mesures dengpérature de la nappe a 5, 20 et 60 cm de
profondeur ont été trés corrélées entre elles ttanes les stations. Les corrélations entre la tem-
pérature de la nappe a 60 cm et les températusestaa 20 cm de profondeur présentent des
coefficients tous supérieurs a 0,78. En raisoriab@issement de la nappe a certains moments de

'année, le jeu de données des températures 2B @h de profondeur est incomplet dans toutes
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les stations. Aussi, il a été choisi de n'analype les températures a 60 cm de profondeur, les
variations de température a 5 et 20 cm étant cepermmésentées en annexe. La température de
la nappe a 60 cm de profondeur varie de maniésersaiere dans toutes les stations (Figure 27).
Elle atteint des valeurs maximales de 28°C en 2002 dans MAS et TAS et des valeurs mini-
males de 23°C en forét marécageuse les mois deejad2¥11 et 2012. Dans les deux stations de
mangrove mixtes et dans les deux stations de fosgtcageuse 'amplitude thermique de la
nappe est de 3°C, elle est de 4°C dans TAS.

Mangrove et forét marécageuse se distinguent pardieurs de température de la nappe (test de
Mann & Whitney,U = 320, p<0,001). Les températures les plus élevées sontirées dans
MAS et TAS, les plus basses dans FMO et FMS. Legpéeatures mesurées dans MAO sont

intermédiaires.

3.3.1.3 Salinité de nappe

Etant donné les variations de hauteur de nappealestés a 5 et 20 cm de profondeur dans la
nappe n’'ont pas pu étre mesurées tout au long piEriade de suivi. Afin de privilégier un jeu de
donnée complet, seules les valeurs de la salieitéaghpe & 60 cm de profondeur ont été analy-

sées. Les variations de la salinité de nappe 26 et de profondeur sont présentées en annexe.

La salinité de la nappe a 60 cm de profondeur eggefaiblement entre les saisons mais varie de
5 a 80 g T selon les stations (Figure 27). La salinit¢ dedppe & 60 cm permet de distinguer
chaqgue station avec les autres. La station de foaéécageuse FMO est la moins salée avec des
valeurs stables inférieures a 10%gpuis vient FMS avec des salinités entre 25 & B5 puis les
deux stations de mangrove mixte. Avec des valeumpcises entre 50 et 60§ la station MAS

est légérement moins salée que MAO dont les s&diniirient entre 55 et 65 § (Mann Whit-
ney,U = 170,p<0,001). La station TAS est la plus salée aveosdb=urs entre 70 et 80 §.!

Pour I'ensemble des stations de mangrove et FM&liaité de la nappe a 60 cm de profondeur
a tendance a diminuer faiblement au cours de lagede suivi (Table 6, n = 18). Cette diminu-

tion est d’autant plus prononcée que la nappe aéesles plus fortes diminutions de salinité
étant observées dans TAS, puis dans MAO et MA&fet dans FMS.
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Table 6. Parametres des tests de pente (Fisher) Bévolution de la salinité en fonction du
temps dans les différentes stations.

Station df F p.value r2 pente
MAS 16 184 ok 0,51 -0,009
MAO 16 715 il 0,53 -0,011
TAS 16 16,6 ik 0,81 -0,017
FMS 16 6,11 * 0,27 -0,005
FMO 16 0,42 ns. 0,02 0

3.3.2 Descripteurs du sol

3.3.2.1 pH

A 5 cm de profondeur, les valeurs observées degrtént entre 4,5 et 7 (Figure 28). Des varia-
tions saisonniéres de pH sont observables en mangnb varie tres fortement dans MAS et
MAO avec une amplitude de 2 unités et dans une agn@imesure (1,5 unités) dans TAS. Le pH
de surface est significativement inférieur dans Mp& rapport & MAO (Mann Whitney,

U =117,p<0,001,). En forét marécageuse, les mesures deapeht de 0,5 unité autour de 6,5 et
sont similaires dans les deux stations. Dans |iab$e des stations de mangrove, le pH de sur-

face diminue au cours de la saison seche et rerpaigese stabilise en saison des pluies.

En profondeur, le pH varie dans une moindre megufen surface, entre 6 et 7 sur les diffé-
rentes stations. L'amplitude saisonniére est daufiite dans la plupart des stations. Les valeurs
les plus basses sont atteintes au cours de lansséshe et elles remontent progressivement au
cours de la saison des pluies 2012. En profondesimesures sont significativement inférieures
dans MAS par rapport a MAO et TAS (WilcoxdfY,= 0 etp<0,001 pour les deux comparaisons
entre stations). Les pH de profondeur sont équiNaldans MAO et TAS (WilcoxorvV = 25,

p = 0,09), mais légérement différents entre FMOMSKWilcoxon,W = 13,p = 0,008) ; FMO

est tres légerement plus acide (0,1 — 0,2 unitéquid)FMS.
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3.3.2.2 Potentiel RedOx

Les mesures du potentiel RedOx varient fortemetredas saisons (Figure 28). L'amplitude de

ces variations est plus importante en surface (24280 mV) qu’en profondeur (-375 a 0 mV).

En surface, dans toutes les stations de mangrey@tentiel RedOx augmente en saison séche
pour atteindre des valeurs positives allant dedl @285 mV et diminue brusquement au retour des
pluies (mois d’avril et de mai) pour se stabilisatre -330 et -400 mV au cours de la saison des
pluies. En forét marécageuse, I‘évolution du pageiRedOx suit le méme pattern saisonnier que
dans les stations de mangrove, mais avec des adgditmoindres. Dans FMS et FMO le poten-

tiel RedOx varie de -255 a 20 mV et de -279 a 1hlerespectivement.

En profondeur, le potentiel RedOx varie entre -87% mV sur 'ensemble des stations. Pour
toutes les stations, sauf pour MAS, les valeurgdientiel RedOx sont assez variables sans
gu’'un pattern saisonnier n’apparaisse de maniagrdhte. On constate quelques valeurs plus
élevées, mais toujours négatives, en saison seaie MAO et TAS. Dans MAS, le potentiel

RedOx est remarquablement stable en profondeur de®waleurs comprises entre -364 mV et

-310 mV tout au long de la période de suivi.
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Figure 28. Evolution des pH et des potentiels RedCx5 et 60 cm de profondeur dans les stations d'ée de janvier 2011 a oc-
tobre 2012.En fonction des profondeurs les échelles en ordesné sont pas les mémes.
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3.3.2.3 Salinité du sol et teneur en eau en surface

Sur I'ensemble des cing stations d’étude et spéliode de suivi, la salinité de la surface du sol
(Figure 29) varie entre des valeurs proches dd D(gtation FMO) et des valeurs supérieures a
100 g I* (station TAS). La gamme de variation de la saieist différente selon les stations. Dans
la station FMO la salinité reste stable tout awlde la période de suivi et reste comprise entre
2 g I' et un maximum de 11 ¢ lau cours de la saison séche 2011. Elle varie ave@mplitude
plus prononcée dans FMS avec, au cours de la sdésopluies 2011, des minima de 12",
pendant les mois de mars et juin 2012, des vaRipérieures & 30 g.|En mangrove mixte, les
patterns saisonniers sont plus prononcés. Lesngatkeusalinité diminuent régulierement au cours
de la saison des pluies 2011 et les valeurs les Iphgses sont obtenues en fin de saison des
pluies, 21 et 33 g'i pour MAS et MAO respectivement. La salinité defate augmente ponc-
tuellement aprés les mois de mars et juin de chagoée pour atteindre des valeurs maximales
de 53 et 65 g1 dans MAS et MAO respectivement. Dans la statiorSTPamplitude de varia-
tion de la salinité de surface est encore plus itapte : le minimum de salinité observé est de
34 g I & la fin du mois d’octobre 2012 et le maximumastl13 g & la fin du mois de juin
2012, soit une amplitude de 784 De la méme maniére qu’en mangrove mixte, damsaa-
grove aA. germinangla salinité de surface augmente au cours desrsageches et diminue ou
se stabilise pendant la saison des pluies. Poteddes stations, exceptée FMO, un pattern de

variation saisonniére de la salinité en surfacease dessine.

Les stations se hiérarchisent en fonction de laemog de salinité de surface avec des différences
significatives (Mann Whitney pour chaque couple stiations,p<0,002) dans l'ordre suivant

(moyenne * écart type, g)l:
FMO (6  2) < FMS (21  7) < MAS (32 + 9) < MAO (309) < TAS (72 + 20)

La teneur en eau du sol a la surface (Figure 28& \emtre 40 et 85 % selon les stations et les
saisons. Les gammes de variation de I'humiditéome gas les mémes selon les stations. En forét
marécageuse les sols de la station FMO sont gigtiifement plus humides (78 £ 3 %) que ceux
de FMS (67 £ 5 %) (Wilcoxon)V = 170,p<0,001). En mangrove, les sols de MAS sont sigaific
tivement plus humides (83 + 2 %) que ceux de MA@ £& %) et TAS (50 £ 4 %) (Wilcoxon,

W = 171,p<0,001). Les variations de 'humidité du sol netspas liees de maniere flagrante

avec les différentes saisons.
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3.3.2.4 Salinité du sol et teneur en eau en profondeur

A 60 cm de profondeur dans le sol, la salinitél'suirsemble des stations varie dans une gamme
similaire a celle observée en surface (Figure 9)différences entre stations étant cependant
plus marquées. Les stations peuvent étre hiéréehide la méme maniere, avec, dans un ordre

croissant de salinité (moyenne * écart typéhg |
FMO (10 £ 2) < FMS (32 £ 6) < MAS (54 + 6) < MAOT& 11) < TAS (107 £ 11)

Au sein d’une station, I'amplitude des variatiores|d salinité varie de 7 & 36 4. IFMO est la
station dont la salinité est la plus constante (@umge de 7 gf), viennent ensuite les stations
FMS et MAS avec des amplitudes de 20,5 et 22;6rgdpectivement, puis les stations MAO et
TAS avec des amplitudes supérieures a 3b(@5%,9 et 34,4 g respectivement). La distinction
d'un pattern de variation saisonniere n'est pasiée, les augmentations et diminution de la

salinité en profondeur ne se faisant pas aux mamnta saison des pluies et de la saison seche.

Les teneurs en eau des sols a 60 cm de profondeienventre 41 et 87 % sur I'ensemble des
stations. Les stations se distinguent bien les dessautres : en mangrove, MAS est la station
avec les plus fortes teneurs en eau (84 £ 2 %iesde MAO (64 £ 4 %) et TAS est la station
avec les teneurs en eau (massique) les plus fdibles 2 %). En forét marécageuse, FMO a tout
le temps des teneurs en eau plus élevées (66 +qu&FMS (57 + 4 %). La teneur en eau des
sols de MAO est intermédiaire entre celles de FM®MS. La hiérarchisation de la teneur en
eau a 60 cm de profondeur rend bien compte defreliftes de texture du sédiment. Les sols les
plus tourbeux (MAS, FMO, MAO) sont ceux avec lagpfarte teneur en eau car la porosité de la
tourbe est plus importante que celle de l'argilI$; TAS). Comme en surface, I'évolution de la
teneur en eau en profondeur ne semble pas suiyattign de variation lié a I'alternance saison
des pluies — saison seche.
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Figure 29. Evolution de la salinité du sol et de leeneur en eau et & 5 et 60 cm de profondeur de jaer 2011 a octobre 2012.
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3.3.3 Relations entre descripteurs édaphiques

Les paragraphes précédents ont montré qu'au seimednéme station les descripteurs éda-
phiques varient dans le temps. Il apparait intémstsd’illustrer les covariations entre ces descrip-
teurs afin d’expliciter les liens qui peuvent lesruOn peut, par exemple, penser que le niveau
de nappe et la salinité du sol ou encore que letdel potentiel RedOx sont liés, les forts niveaux
de nappe diluant la salinité, et les conditiongpdtentiel RedOx modifiant les équilibres acido

basiques.

3.3.3.1 Groupement des stations d’étude selon les réponses édaphiques

Pour chaque station il est possible de dressematece des corrélations entre descripteurs éda-
phiques afin d’illustrer leurs covariations (cestmeas sont présentées en annexe, piv). Afin

d’identifier si la réponse globale des descriptégaphiques aux variations saisonnieres se diffé-
rencie entre les stations, il est possible de coengleux a deux ces matrices de corrélations par
des tests de Mantel. La Table 7 rassemble les piliba associées a chaque test de Mantel et la

Figure 30 présente les similarités des réponsestdgsns sous la forme d’'un dendrogramme.

Table 7. Matrice des probabilités associées aux tesde Mantel entre les stationsCes tests
reposent sur la comparaison des matrices de ciorédales descripteurs édaphiques pour chaque
station. Les valeurs inférieures a 0,05 (en gradiguent qu’un lien fort existe entre les matrices
de corrélation des descripteurs édaphiques desrstat

FMS MAO MAS TAS
FMO 0,0001 0,4964 0,3649 0,0206

FMS 0,116 0,2226 0,0447
MAO 0,0035 0,1863
MAS 0,0065
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Figure 30. Dendrogramme effectué sur la matrice deprobabilités associées aux tests de
Mantel. L’échelle dans la partie supérieure donne les valdas probabilités associées aux tests
de Mantel et la fleche rappelle I'éloignement desi@ns par rapport a la mer.

Les covariations des descripteurs édaphiques désrst de forét marécageuses (FMO, FMS)
sont trés prochep<£0,0001). Les covariations dans les deux statienmangrove (MAO, MAS)
sont également trés similairgs<Q,01) et se distinguent fortement des variatian$oeét maré-
cageuse. Cependant, les variations des descrigidaphiques ne permettent pas de séparer stric-
tement les réponses édaphiques de la mangrovellde de la forét marécageuse. Malgré leur
forte proximité géographique les stations MAO etSTént des réponses différentps=0,186)

gu’il parait important d’expliciter par la suite.

Les paragraphes qui suivent commentent plus préeisgtrois matrices de corrélation : (i) en
forét marécageuse (les variations des descriptlaghiques de FMO et FMS confondues), (ii)

dans les peuplements mixtes de mangrove (MAO et MABii) dans la station TAS.

3.3.3.2 Covariations des descripteurs édaphiques dans les groupes de stations

La Table 8 présente les matrices de corrélatiore etgscripteurs édaphiques dans les groupes de

stations déterminés dans le paragraphe précéedent.

En forét marécageuse, la hauteur de nappe vaee pssl et ses corrélations avec les autres des-
cripteurs édaphiques sont faibles. Au contraireysdi@s stations de mangrove (MAO, MAS,
TAS) la hauteur de nappe est bien corrélée avdéreifts descripteurs édaphiques : dans ces
stations, le pH et le potentiel RedOx de la surfemet respectivement corrélés positivement et

négativement aux variations du niveau de la nappas TAS, la hauteur de nappe est également
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fortement corrélée a la salinité et a la teneveande surface : le sol est plus humide et laisalin

té plus faible lorsque le niveau de la nappe estél

Dans les stations de forét marécageuse et damstiansaA. germinangTAS) la teneur en eau
de la surface du sol est négativement corréléesaliaité de surface, alors que dans les stations
de mangrove mixte (MAO, MAS) ces deux descriptearst faiblement et positivement corrélés.
Une corrélation négative entre teneur en eau detssélinité est observée en profondeur dans
toutes les stations. Cette corrélation est plugefdans les stations de mangrove (MAO, MAS,
TAS).

Dans toutes les stations étudiées le pH et le petdRedOx de la surface du sol sont négative-
ment corrélés ; cette relation est étroite danstasons de mangrove € -0,5) et moins forte
dans les stations de forét marécageuse. Pour testetations, les pH et les potentiels RedOx des
niveaux de surface du sol et de profondeur vadans le méme sens ; ces relations sont fortes en
forét marécageuse pour le pH et le potentiel Redile,est forte uniquement pour le pH dans
TAS et elles sont faibles dans les stations de lpengnt mixte mangrove pour les deux descrip-

teurs.
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Table 8. Matrice des corrélations (r de Spearman)rdre descripteurs édaphiques dans les
différents groupes de stationsLe sens de corrélation est indiqué par les couldesscases (vert
: corrélation positive, rouge : corrélation négaliet l'intensité de la couleur donne le niveau de
corrélation. Lesg de Spearman supérieur a 0,4 sont considérés caldonwant une corrélation
significative entre les deux descripteurs.

— — o o
3 e o % 3 8 28 § £
- 2 3 E 2 % 5% ¢
EMO-EMS e s e s @ ) £ o £ )
hnap 02 03 01 02 01 -01 01 0,2 -01 -03
temp60 00 00 00 00 00 03 05 -01 0,3
ph5 -03 06 -02 02 -04 02 0,3 -05
redox5 -0. 04 03 -02 00 00 0,2
ph60 -01 02 -02 03 02 -04
redox60 -2 00 -0,2 -03 0,0
sal5sol -04 03 0,0 -0,2
hum5sol 0,1 -01 0,3
sal60sol -0,2 0,2
hume60sol -0,4
MAO-MAS
hnap 05 06 -07 -01 03 -01 -04 -0 01 -01
temp60 00 -02 -03 03 02 -03 02 01 -03
ph5 -08 03 -02 -04 -03 -03 00 04
redox5 01 03 02 03 04 -01 -01
ph60 -03 03 00 01 -01 01
redox60 03 -02 02 00 0,
sal5sol -001 03 0,0 0,0
humbsol 0,1 -0,1 -04
sal60sol -08 0,0
hum60sol -0,2
TAS
hnap o6 04 07 01 -03 -06 07 01 -03 -02
temp60 00 -02 02 -083 -01 01 01 0,0 -01
ph5 , 06 06 -02 -04 04 -01 -01 0,1
redox5 00 03 07 06 00 04 0,1
ph60 , 00 01 00 02 0,2 0,0
redox60 04 -02 01 0,1 -0,7
sal5sol , 08 01 0,1 0,0
humb5sol 0,1 -0,1 -0,2
sal60sol , -0,6 -0,2
hum60sol 0,2
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3.3.3.3 Bilan pour toutes les stations

Bien que les relations entre les descripteurs édaph ne soient pas toujours les mémes en fonc-

tion des stations, on peut considérer quelquesostacommunes (Figure 31).

Relation
Nappe o—— positive
e— —» négative
Température  Salinité Bermerrens » dépend de la station
Hauteur
b

Surface du sol Profondeurdu sol

B
o Humidité <" : Humidité e
|

»> Salinité < L Salinité «
(Oxygénation)

Potentiel RedOx J > Potentiel RedOx

7/

/
e

pH == > pH

( !

N /

Figure 31. Relations entre les différents descriptes édaphiques de la nappe, du sol en sur-
face et en profondeurLes fleches vertes indiquent des relations positiles fleches rouges des
corrélations négatives et les fleches bleues dasars dont le sens dépend des sites.

D’une maniére générale, la hauteur de nappe arteadmimpacter des descripteurs de la surface
du sol. Ces relations peuvent étre directes oueanttis. L'élévation du niveau de la nappe pro-

voque une augmentation de la teneur en eau desesgtsi de surface apres gu'ils aient été plus
ou moins émergés au moment de la saison secheh&@wmene ne fait pas systématiquement
diminuer la salinité de la surface du sol car leflganent de la nappe peut étre lié a des transferts
d’eau salée. En revanche, I'abaissement de la requmela surface du sol correspond toujours a
des périodes de déficit hydrique qui entrainentané&giement une augmentation de la salinité de
surface par évaporation d’'une fraction de l'eawerstiticlle (stations de forét marécageuse et
TAS).
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En mangrove, les variations du niveau de la nappé fertement reliées a celles du potentiel
RedOx (négativement) et du pH (positivement) efaserdu sol. L’augmentation du niveau de la
nappe entraine une moindre aération du sol. Lagidh de I'oxygene dans I'eau étant beaucoup
plus lente que dans l'air, le prolongement de @eslitions engendre un état hypoxique des sé-
diments inondés. Aux moments des baisses de noleda nappe, les sols s’aérent, le milieu de-
vient de plus en plus oxygéné et les potentielsORkeaugmentent jusqu’a devenir positifs. Par
ailleurs, lorsque les potentiels RedOx augment&nydation du milieu libére des ions'Hians

la solution du sol et abaisse son pH. De plusyb@nation du sol favorise I'activité microbiolo-
gique et la décomposition de la litiére qui libérdas ions A (Yamashita et al., 2011). Ainsi, en
mangrove, la hauteur de nappe, via I'oxygénatich stds, détermine les variations du pH et du
potentiel RedOx. L'absence d'observation de ce pime dans les stations de forét maréca-
geuse peut étre due au couvert plus important gtérchine des niveaux d’évaporation plus

faibles.

A 60 cm de profondeur, les sols sont restés inoddas les cing stations pendant toute la période
d’étude, aussi les gammes de variations du potdRédOx et du pH ont été beaucoup plus ré-

duites qu’en surface. Dans toutes les stationgHest/ou les potentiels RedOx de surface et de
profondeur sont bien reliés et les descripteurpléidaes des deux horizons varient dans le méme

sens.

3.4 Relation entre les descripteurs climatiques et édaphiques

Les parties 3.1 et 3.3 ont montré que les desariptelimatiques et édaphiques variaient dans le
temps. Or, les variations des descripteurs climasgsont susceptibles d’influencer les descrip-
teurs édaphiques dans les stations étudiées. Bampéx les apports d’eau par les précipitations

doivent étre reliés aux variations du niveau deslppe dans les différentes stations.

Dans un premier temps, cette partie pose la quedtd’étendue de la fenétre de temps a consi-
dérer lorsque I'on s’intéresse au lien entre lescdpteurs du climat et du sol. Dans un second
temps, cette partie propose un bilan des lienctdiret indirects entre variables climatiques et

eédaphiques.
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3.4.1 Influence des précipitations passées sur les niveaux de nappe

Lorsque I'on cherche a mettre en relation desarigtelimatiques et réponses édaphiques, il est

BN

nécessaire de savoir quelle est « I'étendue derlétfe climatique » a considérer. En prenant
'exemple de l'influence des précipitations sur mdgeaux de nappe dans les stations étudiées, on
peut raisonnablement penser que les précipitatienia veille de la session de mesure influen-
cent moins le niveau de la nappe que la somme rdegpjiations sur la derniere semaine. Mais
jusqu’a quand les descripteurs climatiqgues passégrcore une influence significative sur les

descripteurs édaphiques mesurés ?

Afin de répondre a cette question les coefficiel@scorrélation entre somme des précipitations
desx derniers jours et niveaux de nappe ont été cal@gué les données de niveaux de nappe du
mois de janvier 2011 au mois d’octobre 2012, avex «étendues de fenétre climatiqueg)» (

variant de 1 a 150 jours avant la session de mébigere 32).
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Figure 32. Evolution des coefficients de corrélatio entre niveau de nappe et somme des
précipitations en fonction de la largeur de la fenige climatique (jours) précédant les me-
sures de niveau de nappe.

Au début de l'augmentation de I'étendue de la fenétimatique, la relation entre niveau de
nappe et précipitations s’améliore, pour toutesstations. Les relations entre niveaux de nappe
et 'étendue de la fenétre climatique ne sont céaenpas les mémes selon les stations au-dela
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d’une vingtaine de jours. Le niveau de nappe ésitaire des précipitations mais aussi des écou-
lements et de I'évaporation. En effet, de faiblescpitations ont une faible influence sur le ni-
veau de la nappe et sur de courtes périodes. s fprécipitations ont une action a trés court
terme, quasi instantanée, sur le rechargement dagpe. En revanche, I'évaporation, qui ne
s’exprime que lors des périodes a faibles prédipita, est un phénomeéne trés lent (5 mmpur
lorsque la nappe est au dessus du sol ; I'évaparast beaucoup plus rapide ensuite et sa vitesse
dépend de la texture et de la porosité du sol. Aurgern I'étendue de la fenétre météorologique
revient & donner plus de poids au phénomene d'ésapo au aux particularités propres a

chaque station dont il dépend (topographie, couwertégétale, texture du sol).

Les valeurs du coefficient de corrélation augmentapidement dans FMO pour atteindre un

maximum de 0,75 au bout de 20 jours, se stabilieestite autour de 0,6 jusqu’a 60 jours puis

diminuent brusquement vers des valeurs prochesddd €s précipitations cumulées sur des pé-
riodes allant jusqu’a 55 jours sont celles qui Epnt le mieux les niveaux de nappe mesurés
dans cette station. Ces résultats peuvent étregergl par la capacité de stockage d’eau dans
'environnement de la station, un temps de late¥taat nécessaire pour qu’une réponse soit ob-
servée. En effet, les précipitations des 10 desp@ns représentent une faible quantité d’eau par

rapport a la quantité d’eau présente dans la statio

Ces observations sont du méme ordre de grandewt’gutees phénomenes observés par ailleurs
dans le monde ou les eaux cétiéres peuvent éeptied et piegees pendant 2 a 6 semaines, par
exemple dans le cadre de grands marais dans legl&ies (Jimenez et al., 2012). Dans ces mi-
lieux, les flux d’eau sont fortement ralentis erofpndeur par le substrat tourbeux qui agit
comme une éponge et ralentis en surface par lebneoises racines qui augmentent les coeffi-
cients de frottement.

Les allures de courbe dans les stations MAO et A& différentes de celle observée pour
FMO. Les coefficients de corrélations augmenteagpssivement jusqu’a une largeur de fenétre
climatique de 56 jours pour atteindre 0,77 et Ol&% coefficients de corrélation restent proches
de leurs maxima jusqu’a une largeur de 84 jours piminuent progressivement. Cette diffé-
rence dans l'allure des courbes par rapport a FM@Dtra que I'alimentation et la capacité de
stockage d’eau de ces stations est différentet ppmbable que les hydrologies de surface de ces

deux stations soient différentes de celle de FMi@sElevraient étre plus hydrologiquement iso-
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lées des bassins versants et ce les processusisi@npsur le long terme (évaporation) semblent

mieux expliquer les variations du niveau de la mapp

Dans les stations MAS et FMS, les niveaux de catiggls entre précipitations cumulées et ni-
veaux de la nappe sont les plus élevés (0,55)Ipe®0 derniers jours avant la mesure, puis bais-
sent pour des fenétres de temps supérieures. limgnsation en eau semble dépendante des

précipitations dans une moindre mesure et a plug terme que les autres stations.

Chaque station est influencée d’une maniere diftérdes autres par les précipitations (niveau de
corrélation et temps de latence). Ceci montre biemles paramétres du bilan hydrique (qui dé-
termine le niveau de la nappe) varient selon la$osts. Outre les différences de texture de sol, il
existe certainement des effets de bassin versaetdiges résurgences ont été observées proche
de la station FMO), de capacité de stockage d'epo@raphie en cuvette pour MAO) des con-
nexions avec des canaux (le canal Perrin est prdeHa station FMS et un autre canal proche

des stations MAO et TAS), et une influence de laéagropre a chaque station.

La Figure 32 montre que I'étendue de fenétre depseaptimale serait de 20 jours, puisque les
coefficients de corrélation sont alors supérieués5apour toutes les stations. Néanmoins, la pé-
riode de 30 jours retenue pour cette étude correspaun niveau de corrélation entre niveau de
nappe et précipitation correct dans toutes lesostiet est facilement transposable & une autre
zone d’étude, dans la mesure ou les données dijnegtiles plus accessibles sont les données

mensualisées.

3.4.2 Bilan des relations entre descripteurs climatiques et édaphiques

Les descripteurs climatiques journaliers ont ét§enaés sur la période du mois précédent la

session de mesure des descripteurs édaphiquesisuen relation avec eux par des matrices de
corrélations. Les relations entre les descriptelinsatiques et édaphiques de chaque station ont
été détaillées en annexe (page x). La Figure 38epté, pour le site d’étude, un bilan des liens

directs et indirects entre variables climatiquesdetphiques mensuelles de janvier 2011 a octobre
2012.

Les liens entre les variables climatiques s’apfusen les résultats de la partie 3.1 de ce chapitre
Le lien le plus fort entre les descripteurs climaés et édaphique est celui entre la température

de l'air et la température de la nappe. Le nivealadnappe est quant a lui bien contr6lé par les
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précipitations, I'évaporation et le niveau de larnie niveau la nappe impacte I'humidité du sol
et son oxygénation qui détermine le potentiel ReddXde pH du sol. Les précipitations,

I'évapotranspiration et le niveau de la mer impatcte salinité du sol mais le sens de la relation
entre ces descripteurs varient en fonction desostatLes paragraphes qui suivent tentent
d’expliciter en quelle mesure les précipitationgeativeau de la mer peuvent impacter le niveau

de la nappe et la salinité du sol.

Climat
e P ) \\‘\
/’/ Humidité de l'air o \-\_
t “» Evapotranspiration

rd

/ \
/]

// Précipitations \ Sol

“f==> Niveau dela nappe

\ "

! \\ . - F
o Salinité «

~

Température de l'air »

ar®
we®
.....
......

'\I ®
‘ Pression atmosphérique
»

\
%

: —+ Humidité
Insolation «——— | i

Température o\
v

i
!

Oxygénation £

Niveau de la mer Potentiel RedOx  pH

Relation
«—» positive
— — - négative

PO— » dépendde la station

Figure 33. Schéma des interactions entre descriptes climatiques et descripteurs éda-
phiques de surface du solLes fleches vertes indiquent des corrélationstiges, les fleches
rouges des corrélations négatives, les flechesebldlustrent des relations dont le sens de la
corrélation dépend du station d’étude.
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3.5 Variations du niveau de la nappe et de la salinité de surface du sol

La salinité de surface du sol et la hauteur de @apgissent priori le stress salin et le stress
hypoxique chez les espéces ligneuses de forétredti@ondables. Cette partie a pour but
d’approfondir les variations de ces descripteuapéajues en fonction d’autres parametres (sta-

tions, période de mesure, descripteurs climatiques)

Un premier paragraphe illustre la part des effes¢sations » et « saison » sur les évolutions du
niveau de la nappe et de la salinité (3.5.1). lhose paragraphe donne pour chaque station les
influences respectives du niveau de la mer et dgpitations sur la hauteur de nappe et la sali-
nité du sol (3.5.2). Un dernier paragraphe proplesex mécanismes (pour la mangrove et pour la

forét marécageuse) afin d’expliquer les variatidasiauteur de nappe et de salinité (3.6).

3.5.1 Variations spatiales et temporelles du niveau de la nappe et de la
salinité
La Figure 34 donne les proportions de varianceadgedur de nappe et de salinité de surface des

sols expliquées par les effets « station » et iogérde mesure » (Table d’analyse de la variance

en annexe, px).

Hauteur de nappe

Salinité du sol

0% 20% 40% 60% 80% 100%

M station periode residus
Figure 34. Proportion de variance de la hauteur deappe et de la salinité de surface expli-
guée par les effets « station » et « période de rues ».
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La proportion de variance de la hauteur de nappbgerée par la variable « station » est faible (8
%), ce qui montre que, dans I'ensemble, les statiéagissent de la méme maniére. En revanche,
I'effet des différentes périodes de mesure suralatdur de nappe est important (70 %). La va-
riance résiduelle (22 %) est liée a l'interactiore les effets « station » et « période de mesure

(e.g.des évenements n’affectant pas toutes les stdtiod’'une période de mesure).

Méme si la salinité en surface du sol mesurée darsite de forét marécageuse est essentielle-
ment liée a la station, il a été montré que langalidu sol varie entre les saisons (3.3.2, p80).
Cette variation apparait faiblement dans les ramitie 'ANOVA car les écarts de salinité entre
les stations sont au moins autant importants queglitude de variation de la salinité. Les para-
graphes qui suivent mettent en relation la haudeua nappe et la salinité de surface du sol avec

deux variables majeures cupriori les contrdlent (les précipitations et le nivealadmer).

3.5.2 Influence des variations du niveau marin et des précipitations sur la

hauteur de nappe et la salinité de surface par station

En considérant que c’était lors des hautes merdigflaence marin devait étre la plus forte, le
niveau marin moyen considéré dans la suite deljaazest la moyenne des maxima journaliers
au cours des 30 jours précédents la mesure degpdess édaphiques. La variable précipita-
tions considérée dans la suite de I'analyse esblame des précipitations sur cette méme pé-

riode.

La Figure 35 présente dans chaque station I'éwoiudu niveau de la nappe, de la salinité rela-
tive (rapportée a la salinité moyenne de chaqu®sjadu niveau marin relatif (rapporté au ni-
veau moyen des hautes mers) et des précipitationsois précédent, au cours des 21 sessions de

mesure.
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Niveau de nappe (cm) salinité relative (g I')
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Les résultats des analyses de la covariance guéisentés dans la Figure 36 (les tables d’analyse

de la covariance sont présentées en annexe, pxvii).

FMO +
) i
[
o FMS
c |
E MAO #
Lj- .
g mas +
= o)
(4]
T TAS *

0% 20% 40% 60% 80% 100%

FMO ] -
3 FMS . m
-0 =
o
w MAO
= ’
T MAS |=
w =

TAS . - |

0% 20% 40% 60% 80% 100%

précipitations M niveaude la mer M précipitations x niveau de la mer  résidus

Figure 36. Proportions de variance du niveau de nge et de la salinité de surface du sol
expliquées par les précipitations et le niveau daImer dans chacune des stationges signes
donnent le sens de la relation. Exemples pour FM@ » la hauteur de nappe est corrélée posi-
tivement aux précipitations, « - » la salinité @strélée négativement aux précipitations.

Dans FMO, le niveau de la nappe est bien expliquégs précipitations et le niveau marin. Il est
significativement corrélé aux précipitatioms=(0,53,p = 0,012) et au niveau de la mer<0,62,
p = 0,002). La salinité de surface n’est pas infagenpar le niveau de la mer et elle diminue avec

'augmentation des précipitations= -0,49,p = 0,035).

Dans la station FMS, le niveau de la mer(0,6,p = 0,003) et les précipitations € 0,49,p =
0,043) expliquent & eux deux 46 % des variatiorseokes du niveau de la nappe. Le niveau de

la nappe augmente lorsque les précipitations mitvlEsau marin sont élevés. La salinité de surface



n’est pas bien expliqguée (15 %) aux précipitationsau niveau de la mer mais elle a tendance a

augmenter lorsque les précipitations et le nivealadner diminuent.

Dans MAO, les précipitations et le niveau de la mxliquent 63 % des variations du niveau de
la nappe. Le niveau de nappe est significativeroemélé aux précipitations € 0,53,p<0,001)
et au niveau de la mer € 0,73,p = 0,012). Le niveau de la nappe augmente rapidepuem des
précipitations inférieures a 180 mm et un niveauimiaférieur a 67 cm. La salinité de surface
est expliquée par le niveau de la mer (22 %) et aligmente lorsque le niveau de la mer dimi-

nue, en revanche, elle n’est pas expliquée paréspitations.

Dans MAS, le niveau de la nappe est expliqué a pabtes précipitations € 0,78,p<0,001) et

le niveau marinr(= 0,49,p = 0,021). Le niveau de la nappe augmente linéantjusqu’a ce
gue celui-ci atteigne 67 cm. Au-dela, le niveadadeappe reste constant alors que le niveau de la
mer continue d’augmenter jusqu’a 83 cm. Le nivealachappe augmente avec les précipitations
jusqu’a 180 mm, et reste stable pour des prédipitaiplus importantes. La salinité de surface est
faiblement expliquée par les précipitations etileeau de la mer (25%) mais a tendance a dimi-
nuer lorsque le niveau de la mer augmente ¢0,33) et lorsque les précipitations deviennent

importantesr( = -0,2).

Dans TAS, le niveau de la nappe est bien expliqrégs précipitations et le niveau de la mer
(63%), alors que la salinité est moins liée a casables (29%). Lorsque le niveau de la mer
augmente, le niveau de la nappe augmente,73,p<0,001) et la salinité diminue € -0,51,

p = 0,027). Le niveau de la nappe est égalementiyaEsient corrélé aux précipitations=£ 0,53,
p=0,012).

3.5.2.1 Bilan pour toutes les stations

Dans toutes les stations, le niveau de la nappeoestdlé a la fois par les précipitations et gar |
niveau de la mer du mois précédent. Le niveau deppe est d’autant plus élevé que les précipi-
tations et le niveau de la mer ont été importangs. parts d’explication de la variabilité de la
hauteur d’eau par les précipitations et le niveainmne sont pas les mémes selon les stations.
La hauteur d’eau est majoritairement controléelgmprécipitations dans FMO, la station la plus
éloignée de la mer, et majoritairement controléel@aiveau de la mer dans MAS, la station la

plus proche de la mer. En effet, lorsque le contatte la nappe de la station et la mer peut se
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faire l'influence de la marée est prépondérantee: augmentation du niveau de la mer de 10 cm
correspond a la méme une hauteur d’eau que 100 enpiugks. Lors du passage de dépressions
tropicales, les basses pressions atmosphériquekfiamide niveau d'eau de la haute mer et

d’'importantes quantités d’eau pénetrent en mangrove

La salinité de surface des stations est moins @x@d par les précipitations et le niveau de la mer
gue ne l'est le niveau de nappe. Dans toutes di®iss, exceptée FMO, la salinité a tendance a
augmenter lorsque les précipitations diminuentuetlg niveau de la mer baisse. La variabilité de
la salinité du sol n'est pas expliquée de la méraeiéne dans toutes les stations. Dans les sta-
tions de forét marécageuse s’est essentiellemebhise des précipitations qui conditionne
'augmentation de la salinité. En mangrove, la $®idu niveau marin explique la plus grande
part de la variabilité de la salinité de surfac®@tS est la station dont le niveau de la nappe est
le mieux corrélé au niveau de la mer. Le nivealadaer n’influence pas de la méme maniére la
salinité selon les stations de mangrove. Il a tecéa faire diminuer la salinité dans MAS et
TAS. La salinité, généralement plus élevée dansdésde mangrove que dans la mer, est ponc-
tuellement diluée lors d’'un apport d’eau de mempédelant ce sel apporté par I'eau de mer ne
contribue pas a augmenter le stock de sel suratéost Ceci peut étre expliqué par des con-
nexions entre I'eau des stations et de la mesglex le niveau de la mer diminue, I'eau de mer se
retire avec le sel. Dans MAO le phénoméne est seyda salinité augmente lorsque le niveau de
la mer augmente, bien que la salinité des sols A© Iveste plus élevée que la salinité de la mer
toute I'année. Dans cette station, le sel appaatél’pau de mer contribue a I'augmentation du
stock de sel dans la station. Ceci peut étre ex@lpr la position topographique (en cuvette) de

cette station.
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3.6 Variations dans I'espace et le temps de I'approvisionnement en eau
et de I’évaporation en forét cotiere inondable - apport des isotopes

stables de I'eau

Cette partie propose d'utiliser les variations @edmposition isotopique de I'eau entre stations
et entre saisons pour mieux comprendre les proses&approvisionnement en eau et

d’évaporation dans chacune des stations.

La Figure 37 présente les résultats de compositiotopique et de salinité des prélévements
d’eau dans les piézometres en mai et octobre 2@ fois d’octobre 2012 a été caractéristique
d’'un mois de saison des pluies, le mois de mai 2@t&spond a un mois pluvieux encadré par

des périodes seches (de janvier a avril puis jOi2p

La composition de I'eau de mer correspond aux statsd: les valeurs d#®0 etd’H sont supé-
rieures a 0 a cause de I'évaporation de I'eau dephis importante aux latitudes tropicales que
pour la moyenne globale et la salinité est proeh&adsalinité moyenne des océans de 35 gd
composition de I'eau de pluie est proche de ceksurée dans d’autres iles des Caraibes (Van
Sambeek et al., 2000). La ligne de mélange « egluile— eau de mer » a été établie en joignant
les coordonnées des échantillons d’eau de pluikeats de mer. La LMWL a été établie en joi-
gnant les compositions isotopiqués’Q et8’H) des échantillons d’eau de pluie et d’eau de mer.
La LMWL a une pente de 7 légerement inférieure GNAWL (8) ce qui est en accord aux résul-
tats d’analyses isotopiques de I'eau effectuées dautres iles des Caraibes (Van Sambeek et
al., 2000) et au Costa Rica (Lachniet & Patter@@®?2). Cette différence de pente proviendrait
du processus d'évaporation des gouttes de plusederleur chute, plus important sous les tro-

piques qu'ailleurs (Kendal & Mac Donnel, 1998).
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3.6.1 Approvisionnement en eau pendant la saison des pluies

Au mois d’octobre 2012, les stations de forét magécse sont peu salées avec des valeurs de
880 correspondant & une alimentation exclusiveméatdide I'eau de pluie (Figure 37 A). En se
basant sur les valeurs 880, FMO et FMS seraient alimentées & 99 et 93 %'gau de pluie.
Dans ce contexte de forte saison des pluies, #i®1s$ de mangrove sont autant salées les unes
gue les autres. Les prélevements d’eau des stafidBset MAS ont des valeurs isotopiques
proches de celles de I'eau de mer (respectiven&et 89 %, Figure 38). La station MAO est au
dessus de la ligne de mélange « eau de pluie desaner », c'est-a-dire plus salée qu’'elle ne le
devrait si son eau constituait un simple mélangeedieau de mer (37 %) et I'eau de pluie (63
%). Les stations FMO et FMS sont au dessus de l#/LMvec des valeurs enrichies @ les
stations MAS et TAS sont en dessous de la LMWL alescvaleurs appauvries &t MAO est

la seule station a peu prés sur la LMWL (Figurd337

100% -

=

g

= 80% -

a

c

L 60% -

]

£y

S 40% -

E

T 20% -

<

: U% = e ™ S AT 8 g L iy L, e gy L "i“-_i" =i ~

2 T | | ®| ¢ | ®s| &E|®R| Q| R| @

S E 8| | BB | B E|8|&| 38

o 4= A 4 = 4

=) (%) (] L] [%) [

g o o G o o
MAS |  MAO TAS FMS FMO

B Eaude mer Eaude pluie

Figure 38. Proportion de I'approvisionnement en eaules stations issue de I'eau de mer ou
de I'eau de pluie.Le calcul des proportions s’est fait en se basantasprojection de la valeur
end*®0 du prélévement sur I'axe d&¥0 de I'eau de mer et de I'eau de pluie.

Deux hypothéses peuvent étre mobilisées pour exgligs positionnements de stations en des-

sous de la LMWL (i) des phénomeénes d’évaporatiaregtichissent en isotopes lourds I'eau, ou

des connexions avec le pool d’eau de mer plus rrhesotopes lourds que I'eau de pluie. La

structure arbustive et le couvert trées ouvert deSwWA TAS favorisent I'évaporation de la nappe
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d’eau et peut expliquer en partie ces valeurs.aifl@urs, comme la salinité de ces stations est
proche de la salinité de la mer et il est égalempenbable que des connexions hydrologiques
entre ces stations et la mer existent. Etant dbemplacement de la station MAS et sa proximité
par rapport a la mer (50 m), il est probable quedppe soit essentiellement alimentée par I'eau
de mer et expligue sa composition isotopique. Equieconcerne la station TAS, les résultats ne
permettent de rejeter aucune des deux hypothéaesmppe pourrait étre alimentée en eau par les
pluies et serait ensuite soumise a de forts prasafgvaporation ce qui expliquerait sa composi-
tion isotopique. La salinité de la nappe de TA%iselors due a la présence de sel stocké dans la
station et remis en solution au moment des plbfiedgré son éloignement a la mer (1000 m) la
mer pourrait influencer la composition de la nappe une connexion hydrologique directe via

des canaux, ou de maniére indirecte via le sous sol

Au contraire, dans FMO et FMS, les valeurs appasweit O ou enrichies efH, seraient liées &
un recyclage de la vapeur d’eau (Levia et al., 20D&ns ces stations, 'ambiance est forestiére
et le couvert est plus fermé. L’eau de la nappeagére mais se condense en grande partie dans

les strates supérieures de la végétation, puisnéate la nappe.

Enfin, dans MAO, I'évaporation est faible et laisié élevée que I'on y observe ne peut étre liée
gu’a la présence de sel stocké sur la stationegbord du cycle de 'eau. Lorsqu’il pleut, I'eau de

pluie remet ce sel en solution.

3.6.2 Approvisionnement en eau durant la saison seche

Au mois de mai 2012, la composition isotopiqueaesdlinité de la station MAS sont proches de
celles mesurées en octobre (Figure 37 C). Leostatie forét marécageuse sont [égerement plus
salées et enrichies éfO qu’en octobre. La station MAO s’enrichit forterhem **0 mais con-
serve la méme salinité qu’en octobre. Enfin, dargtdtion TAS la salinité augmente fortement et
I'eau s’appauvrit erf?O. Les positions des stations autour de la LMWLngeat entre le mois
d’'octobre et le mois de mai (Figure 37 D) : FMO, $Mt MAO s’enrichissent efH, FMO et
MAO atteignent la LMWL alors que FMS passe sousNBVL, TAS se rapproche également de

la LMWL mais par un appauvrissement’&@ et MAS s’appauvrit légérement &.

En forét marécageuse, la nouvelle composition @qgtee peut étre due a une augmentation du

processus d'évaporation dans le contexte de larsaische : I'eau s’enrichie éfO et la salinité
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augmente légérement. La station MAS semble toujoajeritairement alimentée par I'eau de la
mer (91 %) avec des valeurs &€O et de salinité encore trés proches de cellezda e mer.

La station MAO se rapproche de la signature isgiopiet de la salinité de I'eau de la mer. On
peut penser que, pendant le mois de mai, la stddwient alimentée proportionnellement de ma-
niére plus importante par I'eau de mer (70 %) qael)eau de pluie (30 %). Enfin, la signature
de l'eau de la station TAS en mai rappelle celldvtlO pendant le mois d’octobre. La station
est positionnée sur la LMWL, ce qui signifie qu'awoment du préléevement les processus
d’évaporation n’étaient pas particulierement imaot$s, mais la salinité est tout de méme trés
élevée. Le mois de mai ayant suivi une peériode es@hpeut penser que la salinité est liée a
I'évaporation de la nappe de décembre a avril, pdsremise de ce sel en solution pendant les
pluies du mois de mai (350 mm).

3.7 Propositions de mécanisme d’évolution de la salinité et de la hau-

teur de nappe en forét cotiere inondable

Les paragraphes suivants proposent des mécanissuegxpliquer I'évolution du niveau de la

nappe et de la salinité en surface du sol en fomctes saisons.

3.7.1 Mécanisme d’évolution de la salinité et de la hauteur de nappe en man-

grove

La Figure 39 propose un mécanisme pour expliqueéwlutions de la salinité de surface et du

niveau de la nappe dans les stations de mangridéehalle de la période d’étude.

 En A, la situation représente le contexte de saigmpluies (novembre 2011, session 9,
Figure 35, p98). Le niveau de la mer et le niveasl précipitations sont élevés, la salinité
de nappe est du méme ordre de grandeur que l#&alinla mer (35 %) dans toutes les
stations.

* En B, la situation représente un contexte de sasohe (mars 2012, session 12). Les
précipitations ont été faibles depuis plusieurssrati les niveaux d’évapotranspiration
élevés, le niveau de la mer est également basgipfusieurs mois. L'évapotranspiration
a provoqué la diminution du niveau de la nappéaegmentation de la concentration en

sel de la nappe ; une partie du sel est déposie sl et augmente la salinité du sol de
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surface dans toutes les stations. Dans MAO, sénéontrebas, la nappe reste affleurante
et 'augmentation de la salinité de la surface oluest moindre que dans les autres sta-
tions.

En C, la situation représente un contexte de sasohe interrompue par des précipita-
tions (mois d’avril et mai 2012, session 14). Leeaiu de la mer reste bas mais les préci-
pitations sont importantes. Le niveau de la nagpeonte par I'apport de I'eau de pluie.
Dans MAO le niveau de nappe remonte, I'eau de plemeet le sel de la surface du sol
des différentes stations en solution.

En D, la situation représente le contexte d’'uneisegardive de la saison séche (mois de
juin 2012, session 15). Les précipitations sorléa et I'évapotranspiration importante,
le niveau de la mer remonte. En remontant le nivdeala mer alimente la nappe de la
mangrove via des transferts direct par des canaugao le sous sol (« effet piston »).
L’afflux d’eau de mer compense la perte d’eau papétranspiration et augmente la con-
centration en sel de la nappe. La salinité de sarnfi@s sols augmente de nouveau.

En E, la situation représente le contexte d'un téleusaison des pluies (mois d’aout
2012, session 16). Les précipitations sont impoetaat lessivent les sols de TAS (et dans
une moindre mesure de MAS) dont la salinité dimiatigui alimente en sel la nappe de
la station MAO positionnée en contrebas. La s&idie la nappe et la salinité du sol de
MAO restent élevées malgreé la reprise des prétipits et 'augmentation du niveau ma-
rin.

En A’, la situation représente le contexte d'uns@ades pluies établie (novembre 2011
et octobre 2012, sessions 9 et 19). Les précipitatse poursuivent, le niveau de la mer
augmente et les échanges entre la mer et lesnstatimt facilités. L’exces de sel dans les

stations est exporté vers la mer moins salée ffasdin et par convection (marées).
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A - novembre
Mer

F - octobre
-3

C- avril

E - aout

Figure 39. Schéma des relations saisonniéres entiveau de la mer, pécipitations, hauteur de nappet salinité de surface dans les sta-
tions de mangrove Les ronds rouges figurent le sel, libre dansu'ea stocké dans les sols (alignés). Les flechestéas figurent les flux d'eau :
P pour précipitations, E pour évapotranspiratioes fleches a gauche des schémas figurent lesioagatu niveau marin. Les fleches épaisses a

tirets figurent les transferts d’eau salée. L'élehkbrizontale n’est pas respectée.
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3.7.2 Mécanisme d’évolution de la salinité et de la hauteur de nappe en forét

marécageuse

En forét marécageuse, méme si 'augmentation deanivmarin contribue a augmenter le niveau

d’eau dans les stations, le niveau de la mer rsadfiafluence significative sur la salinité. Aussi,

il ne semblerait pas qu’il y ait de connexions dies entre ces stations et la mer, mais que la mer

ait une influence via un « effet piston » sur lezsees d’eaux souterraines. La Figure 40 propose

un mécanisme pour relier niveau marin, précipitetjomiveau de la nappe et salinité de la surface

des sols dans les stations de forét marécageuse.

En A, la situation représente un contexte de saigmnpluies (mois de novembre 2011,
session 9, Figure 35). Le niveau de la mer esgé¢vwnonde la mangrove d’eau de mer.
Les précipitations sont importantes et les écoutgseu bassin versant et des résur-
gences alimentent la station FMO en eau douce.td#os FMS positionnée entre la
mangrove et les flux d’eau douce transitant par FMi@e salinité intermédiaire.

En B, la situation représente un contexte de saéohe (mois de mars 2012, session 12).
Le niveau de la nappe diminue en forét marécagewses l'action conjuguée de
I'évapotranspiration et de la baisse du niveauadmér. La salinité de la surface du sol
augmente dans FMS. Malgré I'absence de précipitstia station FMO est toujours ali-
mentée en eau et sa salinité reste quasiment nulle.

En C, la situation représente un contexte d’'infgram ponctuelle de saison séche par des
pluies (mois d’avril, mai 2012, session 14). Leeaiu de la mer reste bas et influence peu
le niveau de la nappe. Les précipitations reprenatalimentent en eau douce la forét
marécageuse. La salinité diminue dans la statio8.FM

En D, la situation représente un contexte de reptes saison séche (mois de juin 2012,
session 15). Le bilan hydrique est trés négatié @iveau de la nappe a tendance a dimi-
nuer en forét marécageuse. Le niveau de la mermtensd soutient les niveaux de nappe
en mangrove et en forét marécageuse. La salingéhente de nouveau dans la station
FMS en lien avec 'augmentation du niveau de la etda perte d’eau par évapotranspira-

tion.
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A - novembre

Mer

Figure 40. Schéma des relations saisonnieres entnezeau de la mer, précipitations, hauteur de nappet salinité de surface
dans les stations de forét marécageudees ronds rouges figurent le sel, libre dans l'eawstocké dans les sols (alignés). Les fleches
annotées figurent les flux d’eau : P pour préciftes, E pour évapotranspiration, A pour les appuid des aquiféres adjacents au
systéme étudié. Les fleches bleues a gauche démasltfigurent les variations du niveau marin. Larlee a tirets cadratin - point
figure Iisocline de salinité 20 g'l Les fleches rouges figurent les déplacementssteline 20 g T en fonction des mois. L’échelle

horizontale n’est pas respectée.

110



* En E, la situation représente un contexte de dédsaison des pluies (mois d’aout 2012,
session 16). Le niveau de la mer augmente, lespiaions sont importantes, les ni-
veaux de nappe en forét marécageuse augmentefhixlageau douce qui traverse FMO

dilue le sel de la station FMS.

3.7.3 Perspectives sur I'’étude de I’hydrologie des foréts cotieres inondables

Dans les milieux a linterface entre la mer etdad, les flux d’eau dans le sol sont déterminés
par des différentes forces physiques qui contrélemtréactions géochimiques des sédiments
(Santos et al., 2012). Par exemple, dans le sysééumad@, les gradients hydrauliques sont respon-
sables de l'influx d’eau douce pendant la saisapleies (Burnett, 2003). De la méme maniére
gu'un effet « piston » a été décrit a I'échelletdmps de la vague ou de la marée (Robinson,
2007), les fluctuations saisonniéres du niveauadmér ont influencé la salinité de surface du
systeme étudié. Ce phénomene a déja été deécritepmliquer les variations saisonnieres des
échanges entre un aquifere et 'océan (Michael €2@05) et pourrait également affecter la sali-
nité du sol en profondeur. Cela se vérifie darseldeur d’étude, notamment dans la station FMS,
dans la mesure ou, en profondeur, la salinité iest ¢orrélée avec le niveau de la mer. Dans les
stations de mangrove, des relations entre lesigésars édaphiques de surface et de profondeur
laissent penser que des flux verticaux liés auértiices de densités des solutions du sol en sur-
face et en profondeur (convection) pourraient irgeir dans la détermination des descripteurs
édaphiques (Webster, 1996). Les flux d’eau sontuldésdpar la texture du sol dont dépendent la
porosité et les capacités de conduction horizomaleerticale. Aussi, dans la station MAS, dont
le sol est entierement tourbeux, la porosité epomante et facilite les transferts d’eau en pro-
fondeur, alors que dans les autres stations, pyile@ses, la porosité ralentit les flux d’eau entr

les différents compartiments.

A I'échelle de cette étude, le schéma propose eteayans lequel les stations retrouvent leurs
salinités initiales apres une saison des pluiametsaison seche. Or les différences de salinité
entre station montrent bien que certaines d’erltes se sont, par le passé, « enrichies en sel »
plus que d’autres. Un suivi sur une période de @asxn’a pas permis de mettre en évidence des
variations inter annuelles de salinité et il sergitessaire de considérer des échelles de temps

plus long pour déterminer les processus a l'origiee salinités différentes entre stations.
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Cette étude témoigne également d’'un « basculengels dappe d’eau » en fonction des saisons
gui revét un caractere original. En mars 2012, tamgnove est exondée (niveau de la mer bas)
alors que la forét marécageuse est encore inoag@erts du bassin versant) et en juin 2012, le
contraire est observée : la mangrove est inondégm(@ntation du niveau de la mer) et la forét

marécageuse est a sec (arrét des précipitatiotsseapports par le bassin versant). Ce phéno-

méne ne semble pas avoir déja été décrit dansdeature.
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4 Résumé du cadre physico chimique de I'étude

Sur les deux ans de période d’étude, I'environnéroématique et édaphique a varié de maniere
saisonniere. Les deux années de suivi ont offeux dontextes météorologiques différents.
L'année 2011 a été pluvieuse avec une saison gEhenarquée, I'année 2012 constitue une

année représentative du climat des Antilles avecsaison séche marquée, bien identifiable.

Les cinqg stations choisies représentent cinq sitostres différentes, qui se distinguent par leur
positionnement sur le gradient terre — mer, lepogwaphie, leur fertilité et leur salinité. Dans la
plupart des stations de nombreux descripteurs lddiostt dépend a priori la croissance des arbres
ont varié saisonnierement (hauteur de nappe, pténpel RedOx, salinité). Dans toutes les sta-
tions le sol était submergé par la nappe en saissnpluies. En saison seche le niveau de la
nappe a diminué dans toutes les stations. Penalaatison seche, les sols des stations de man-

grove ont été exondés et la salinité en surfaceotia augmenté dans toutes les stations.

L’'approvisionnement en eau des stations de for&tcageuse n'est pas lié a la mer. En man-
grove des connexions entre I'eau des stations etelaexistent et varient saisonniérement. Les
résultats des analyses isotopiques laissent pgosedans les stations MAO et TAS du sel serait

stocké et remis en solution au moment des pluies.

Dans toutes les stations, des liens forts ont puréis en évidence entre les variations du climat
et les variations édaphiques. Les précipitatiddgapotranspiration et le niveau de la mer régis-
sent le niveau de la nappe. Lorsqu’il est inondésdl est fortement réduit et le pH est neutre.

Lorsque le sol est exondé il devient plus oxydapius acide.

En revanche, selon les stations, la salinité dun'sslt pas liée aux descripteurs climatiques de la
méme maniere. Les précipitations, I'évapotransipinaiet le niveau de la mer apparaissent
comme les principaux facteurs contrélant la sainin forét marécageuse ce sont les précipita-
tions qui influencent les variations saisonnieresadsalinité. En mangrove les précipitations et le
niveau de la mer expliquent les variations de lmita La salinité augmente lorsque les précipi-

tations sont faibles et le niveau de la mer bassdue les précipitations et le niveau de la mer

augmentent la salinité diminue. La station MAOsi&tée a proximité et légérement en contrebas
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de la station TAS, tres salée. Pour expliquer lentiean d’une salinité élevée au retour des pluies

dans MAO un mécanisme de transfert horizontal Hdegauis TAS vers MAO est proposeé.
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5 Summary of chapter II: Climatic seasonality and diversity of

soil conditions in coastal flooded forests

Climate and edaphic environment showed seasonitioar over the two year study. Each year
consisted in a specific meteorological context.rY2@l1 was very rainy with no real dry season

and year 2012 was an average year regarding fleamf@lunts with a strong dry season.

Five stations that represent five different locasi@on the sea-land gradient were chosen. Stations
were different regarding to their topography, deitility and salinity. In most of the stations,
several soil parameters linked with tree growthvwath seasonal variations (water level, pH, Re-
dOx potential, salinity). In all stations soil wsoded during the rainy season. During the dry
season, water level decreased in all stationshédtend of the dry season, in mangrove stations

soils were not flooded anymore and in all statisois salinity increased.

Water supply in swamp forest is not linked to tea fevel when connections between mangrove
stations and sea do exist and vary seasonallpelstations MAO and TAS, results from isotopic
measurements suggest that salt is stored on thargbredissolved when the rainy season starts

again.

In all stations, strong links between between dérend soil conditions were detected. Rainfalls
amounts, evapotranpiration and sea level inducemiavel variations in stations. When soil is
inundated, it is strongly reduced with neutral Mhen soil is not flooded anymore, it becomes

more oxidative with low pH.

Soil salinity link with the climate parameters rengastation specific. However, rainfall and sea
level were the two main drivers of soil salinity. the swamp forest, seasonal variations in rain-
fall amounts lead to seasonal variations in sdih#a In mangrove, seasonal variations in rain-
fall and sea level were necessary to considerderdio explain soil salinity. Soil salinity increas
es when rainfall amounts and sea level are low,dautleases when they are high. Station MAO
is located near the very salty station TAS, and alightly lower level. | explained that soil sa-
linity stayed high even at the beginning of thenyaseason because of a lateral transfer of salt
from TAS to MAO.
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CHAPITREIII :
STRUCTURE FORESTIERE ET PRODUCTION SAISONNIERE DES

FORETS COTIERES INONDABLES
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1 Introduction

Les réponses biologiques des écosystemes a lenommement peuvent s’évaluer sur différentes
échelles de temps. Sur le long terme (de plusigécennies aux siecles) I'environnement struc-
ture les communautés en fonction de ses caraghdgesco chimiques (hydrologie, facteurs de
stress, fertilité) et biologiques (bio agresseuamnpétitions avec de nouvelles espéces). A plus
court terme, les variations saisonnieres de I'emviement impactent le fonctionnement (assimi-
lation en carbone, respiration) de I'écosystémechapitre précédent a montré que les foréts
cétieres inondables des Antilles offrent une gradtistersité de contextes édaphiques sur une pe-
tite surface et qu'a I'échelle saisonniére les dpsaurs édaphiques varient dans des proportions
importantes. L’enjeu de ce chapitre est de décrylpterelations entre paramétres édaphiques,

structure et production forestiere dans les faréteres inondables des Antilles.

Les espéces des foréts cotieres inondables sontisgsia de fortes contraintes environnemen-
tales. Les stress hypoxiques et salins limitenbl@mbre d’especes veégétales ligneuses potentielles
et leur capacité de croissance. Ces deux variaguaphiques (aération et salinité) ont depuis
longtemps été invoqués pour expliquer la strucinmatles différents facieés de mangrove ainsi
que la structure et la composition de la forét magéuse (Lugo & Snedaker, 1974; Migeot,
2010). Dans ce chapitre, ces variables édaphiqonsscae leurs déterminants climatiques seront
mis en relation avec des indicateurs mensuels a#uption primaire en posant I’hypothése que

les variables édaphiques expliquent mieux la pridili@rimaire que les variables climatiques.

Les objectifs de ce chapitre sont de
» Caractériser la structure et la composition depleeents, ainsi que la production fores-
tiére des différentes stations d’étude
* Analyser les relations entre descripteurs de pewgé et descripteurs édaphiques, et
donner les tendances de la dynamique forestieaata d’'une approche démographique

des structures observées

* Analyser les relations entre les différents conmpemts de la production primaire (ac-
croissement cambial, production de litiere) etMadations des paramétres physico chi-

migque de I'environnement (climat, sol) selon I'égsteme, la station et I'espece
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2 Matériel et Méthodes

2.1 Site d’étude

Les stations étudiées précédemment pour leurstéasdigues physico chimiques ont été conser-
vées pour |'étude de la structure de la végétatienla production primaire et de la dynamique

des populations des espéces ligneuses.

2.2 Structure de la végétation

La structure de la végétation a été caractériseelmaque station en distinguant trois stades de
croissance. L'inventaire des arbres « adultes ongarné les tiges de diametre supérieur ou égal
a 3,1 cm. Des parcelles de 150 & 1200 m? selaatiars (Table 9) ont été installées, puis décom-
posées en 6 placettes contiglies de surface comnse 25 et 200 m? de maniéere a inventorier
entre 15 et 50 tiges par placette, pour une papulaie 100 a 270 tiges par parcelle. L'espéce de
chaque tige « adulte » a été déterminée et lardi#oence relevée a 1,30 m au métre ruban. Dans
le cas de contreforts sBterocarpus officinaliou de racines échasses sur les individuRhieo-
phora manglda mesure de circonférence a été effectuée 30ucdessus de la derniere irrégula-
rité de conformation du tronc. Lorsqu’'une méme beuportait plusieurs tiges, le nombre de
tiges par souche a été relevé. Dans chaque pareelauteur dominante du couvert a été déter-

minée a partir de la mesure de hauteur de 15 gplres les plus hauts.

Les individus de diamétre inférieur & 3,1 cm ethdeteur supérieure a 1 m ont été considérés
comme « juvéniles ». La densité de juvéniles astinée dans 6 placettes de 10 a 100 m2 selon
les stations de maniére a avoir au moins 30 ind#vigivéniles par parcelle. Les individus de

moins de 1 m de hauteur ont été considérés compientule ». La densité de plantule a été es-

timée en comptant le nombre de plantules danscéiés de 5 m? (Figure 41).

Afin d’estimer la proportion de rayonnement trarsrpar le couvert, dans chaque station, 15
photos hémisphériques ont été prises a 1,5 m dwexd la canopée, au mois d’avril 2012. Ces
photos ont été analysées avec le logiciel Gap LAgthlyser 2.0 (1999) et la valeur de rayonne-

ment transmis (%) utilisée pour comparer I'envirement lumineux du sous bois des stations.
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Figure 41. Schéma du dispositif d'inventaire et dsuivi de la production primaire. Exemple pour la station MAO.
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Table 9. Surface unitaire des placettes d’inventag dans les différentes stations pour les
deux stades de développemeriDans chaque station I'inventaire a été conduibspiacettes.

. Stade de Surface d'une Surface inventoriée
Station .
développement placette (m?) (m?)
Adulte 25 150
MAS Juvénile 10 60
Adulte 100 600
MAQ Juvénile 100 600
Adulte 100 600
TAS Juvénile 100 600
Adulte 100 600
FMS Juvénile 100 600
Adulte 200 1200
FMO Juvénile 100 600

2.3 Accroissement cambial

La croissance secondaire des arbres se traduihpaccroissement en diameétre des troncs qui est
corrélé a la biomasse produite. Afin de suivrediatssement des especes présentes sur les sta-
tions d’étude, 10 individus ont été sélectionnésgspece et par station. Dans la suite du texte, le
terme de station-espéce est utilisé pour représéntgopulation d’'une espece donnée sur une
station €.g. « MAS-A. germinans représente la population d&s germinanssur la station

MAS). Le dispositif de suivi donne 9 stations-egseau total.

Les individus ont été sélectionnés lorsqu’ils étaen position dominante dans la canopée (classe
4 et 5 selon Dawkins (1958)) et en bon état samitti architectural. Au mois de décembre 2010,
des rubans dendrométres (D1, UMS, Munchen, Germamly§té installés sur chaque individu
sélectionné a 1,30 m de hauteur ou 30 cm au ddsdasderniéere irrégularité de conformation du
tronc. Etant donné la hauteur importante des cfuomtee de P. officinalis les hauteurs
d’installation des dendrométres ont varié de 1,3Dm et nécessité, parfois, I'utilisation d’'une
échelle. Entre 40 et 50 jours ont été laissés amdbmeétres pour qu'ils se stabilisent sur leurs
emplacements. Les diametres ont ensuite été retavésurs de 18 sessions de mesure réparties
régulierement du 28 janvier 2011 au 17 octobre 2812 maniere simultanée au suivi des carac-
téristiques édaphiques (Figure 42).
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Les accroissements en diameétre ont été calculssrdaniere suivante :

Dgi~Dgi-
Accry; = PaizDaiz1) - aiz1) o 3()
i

ou, Accry; est I'accroissement cambial de I'arlzré la session de mestirénm mois'), D, le
diametre de l'arbra (mm) a la session de mesuy®, ;.1 le diamétre de I'arbra a la session de

mesurd-1 etn; le nombre de jours entre la session de mdseiréa session de mesurg.
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Figure 42. Localisation dans le temps des 18 suivide croissance en diametre (fleches
simples).Les moyennes mobiles sur 30 jours du bilan hydrigeda vitesse du vent, des humi-
dités minimales et maximales journalieres sontéasgmtées pendant le suivi des accroissements
en diamétre. Les doubles fleches soulignent lasges de déficit hydrique (bilan hydrique néga-
tif).
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2.4 Méthode de calcul de la biomasse

Le calcul de la biomasse sur pied lors de l'invieatde la structure de la végétation en diameétre
s’est baseé sur les relations allométriques enamélire et biomasse au dessus du sol (Table 10).
Les modéles établis localement par Imbert and R@1@89) ont été utilisés poudy. germinans

L. racemosaet R. mangle Le modéle II.5 Wet donné par Chave et al. (2GD&}é choisi pour

estimer la biomasse die officinalis

Table 10. Equations allométriques d’estimation deal biomasse a partir du diamétre pour
les espéces étudiées.

Espeéce Equation Référence
A. germinans Biomasse = 0,094 x Diamétr&” Imbert & Rollet, 1989
L. racemosa Biomasse = 0,209 x Diamétrd® Imbert & Rollet, 1989
R. mangle  Biomasse = 0,178 x Diamétr8? Imbert & Rollet, 1989
P. officinalis Biomasse = 0,119 x Diamét® Chave et al., 2005

2.5 Production de litiere

Dans chaque station d’étude, quatre bacs a liér6,5 m2 ont été placés de maniére systéma-
tique tous les 10 m sur un transect Nord - Sudréesur le piézométre de chaque station. Les
bacs consistent en un filet de maille fine (2 meyrachés a un cadre métallique maintenu hori-
zontalement par quatre piguets en PVC. La litieé¢earécoltée mensuellement de janvier 2012 a
février 2013 selon la procédure cité par Utreradopt Moreno-Casasola (2008). La litiere de
chaque bac a été triee au laboratoire en 13 cagsgdeuilles, fleurs, fruits de chaque espéce et
débris de boisie. rameaux de diameétre inférieur a 3 cm, débris lignécorce). Chaque catégo-
rie de litiere triée a été séchée a I'étuve (7588dant 72 heures) puis pesée. Les fruits récoltés

ont également été comptés afin de calculer unetdetes production de fruit ().

2.6 Dynamique de la population des plantules

Les densités de plantules ont été inventoriéesfoisq en juin 2011, décembre 2011, mai 2012,
aout 2012 et février 2013. L’ensemble de ces iraiegg a été utilisé pour calculer une densité

moyenne de plantule par station. Dans une pladette m? par station, les plantules ont été mar-
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guées avec des étiquettes de différentes couleurschaque inventaire afin d’estimer la mortali-

té entre deux inventaires et le recrutement.

Le taux de mortalité a été estimé en suivant lersliaque inventaire la densité de chaque co-
horte de plantules marquées. Le taux de recrute(dtattlissement de nouvelles plantules) a été

estimé a chaque inventaire en calculant la dedsit@antules nouvellement marquées.

La densité de production de plantules a été caaeéprenant la masse de plantule produite dans
les bacs a litiere entre deux inventaires de laujadion puis en la divisant par le poids moyen

d’une plantule. Le taux de mortalité des plantaleant le recrutement a été calculé en rapportant
la densité de production de plantule par périodevdhtaire a la densité de recrutement des plan-

tules.
2.7 Analyse des données

2.7.1 Comparaisons des structure de végétation selon les stations et les es-

peces

Les données de densité, de surface terriere etodeabse issues des 6 placettes par station ont
ete utilisées pour donner une valeur moyenne eetne@r type. Les données concernant la struc-
ture de la végétation ont été analysées par deparamons de médianes avec des tests de Krus-
kal Wallis, et par des comparaisons de deux masagtg. comparaison de deux stations, ou de
deux espéces, ou encore de deux stations-espé&eesiles tests de Mann et Whitngx(,05).

Pour chaque variable testée, les différentes médatdint ensuite été regroupées en fonction des
différences significatives avec chacune d’entre ell signalées sous forme de groupes statis-

tiques.
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2.7.2 Analyse des variations spatiotemporelles de I’accroissement cambial et

de la production de litiere

2.7.2.1 Procédure

L’analyse des effets potentiels des variables enmiementale sur I'accroissement cambial (en
mm mois') et sur la production de litiére (en kg'haur?) constitue une approche de la produc-

tion primaire. Cette analyse a été conduite en deumps.

Dans un premier temps, un modele de base ne teamite que des effets fixes (modalités ou
variables catégorielles.g. station, espéce, session, individu ou bac aditiarété construit et sa
variance analysée afin de quantifier les propostide variance de I'accroissement (ou de la pro-
duction de litiere) expliqguées par chaque effet.fikans un second temps I'approche a consisté a
rechercher le meilleur modéle possible en précibefiet session par des variables environne-
mentales (climatiques et édaphiques). Le meilleodéte a été recherché en se basant sur la plus
faible valeur du critére de sélection bayésiayesian Information CriterigrBIC). Une analyse

de la variance a ensuite été conduite sur le meitieodele obtenu afin de quantifier les propor-
tions de variance (de l'accroissement cambial odaderoduction de litiere) expliquées par

chaque variable environnementale.

Pour éviter les effets de durées différentes detrgessions de mesure et de récolte, la difféerence
entre deux sessions de mesure a été rapportémdéiria carrée du nombre de jour séparant les

deux sessions de mesure comme dans Wagner edH2)(2

2.7.2.2 Analyse des productions a I'échelle des foréts cotieres inondables

L’analyse de la production primaire (accroissentambial et production de litiere) ont été con-

duites a I'échelle des peuplements (I'ensemble stations - especes), sur les productions
moyennes de chaque station — espece a chaquensgssitesure (n=162). Les parametres clima-
tiques correspondant & chaque session de mesukténapprochés de chaque mesure corres-

pondante de I'accroissement cambial moyen et geolduction de litiere moyenne.
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L’analyse a recherché les proportions de variaxpdicriées par la station, I'espéce, la période

de mesure, sous le modatgen utilisant une analyse de la covariance.

session;

N

ou station, espécg sessionsont respectivement les effets de la statiode I'espece et de la

Accr,; = \/n; X station X espece, + + &5, @veces, ;~N(0,0%)

sessiori sur I'accroissement mesuré (la litiere récoltéegst le nombre de jours qui séparent la

session de la sessionl.

Ce modéle permet de donner les parts de variandaateoissement (la production de litiere)
expliquées par I'effet station, par I'effet espépar I'effet session et la part de variance qui ne
pourra pas étre expliquée dans le cadre de ceslesodeette variance résiduelle est liée a

l'interaction entre les différents effets.§. effet différent de la sessidrsur les stations; ets,)

Ensuite, toutes les variables climatiques ont étgrées dans un modéle multivamgc. Les
données climatiques utilisées sont issues detiarstslétéo-France du Raizet située a moins de 5

km des stations étudiées.

variabley ;

N

avec lesk variables climatiques testées ("hmer": niveaulalener, "pluie” : précipitations,

Accryy,; = \/n; X stationg X espece, + X variabley + &, Aveces, ;~N(0,0%)

"vent" : vitesse du vent, "min_u" et "max_u"; haité minimum de maximum journaliéres,
"etref" : evapotranspiration, "temp" : températdeel'air). Chaque variable climatique a été cal-
culée sur un pas de temps journaleg(précipitations journalieres, humidité minimum joar

liere) puis les valeurs journalieres ont été sonmsée les 30 jours précédant la mesure.

Le meilleur modélengc a été obtenu aprés une recherche exhaustive parsies modéles pos-
sibles (toutes les combinaisons de variables dlimes) en utilisant le package glmulti. Ce pac-
kage permet de trouver la meilleur combinaisondire contenant le maximum d’information
pour relier des variables environnementales a l@assement et diminue le probleme de multi-
collinéarité en enlevant des variables trop coe€léntre elles. Le meilleur modétg,c a été
analyseé selon une analyse de la covariance. Lasng#iies associés aux variables environnemen-
tales conservées dans le modalg: ont été listés (signe de la relation (estimate)rpentage

expliqué de variance totale, F et p.value).
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Ce modéle reprend les effets station et espécepriisse I'effet session par les variables clima-
tiques. La variance résiduelle du modétgc sera plus grande que la variance résiduelle du mo-

délemy dans la mesure ou les variables climatiques nigueht pas 100 % de I'effet session.

2.7.2.3 Description des effets fixes : station, espéce, session de mesure

Une fois que les proportions des différents effietss sur les variables de la production primaire
ont été relevées, I'analyse a ensuite cherchéitiEsanhces significatives entre chaque modalité
(e.g.différence d’accroissement cambial entre deuxosts}l. Les données d’accroissements et de
production de litiere ont été analysées par depeaoaisons avec des tests de Kruskal Wallis, et
par des comparaisons de chaque modalité avec stssdie Mann et Whitney ou de Wilcoxon
selon la possibilité d’appariement des donnéeas §ppariement selon la session de mesure) avec

un seuil de détection de 0,05.

2.7.2.4 Analyse de l'accroissement et de la production de litiére pour chaque station - espéce

Dans la mesure ou des différences significativée estation — espéce ont été relevées, I'analyse
a ensuite chercher a préciser les effets fixeeseffets des variables environnementales sur la
production primaire (accroissement et productiotitée) au niveau de chaque station - espece.

La procédure a été la méme que pour I'ensembletdésns-especes (p125).

Dans un premier temps, les variables de la proolugirimaire ont été modélisées selon chaque
individu (n=180) ou bac a litiere (n=48) et la sessde mesure sous le modalg' (exemple

pour I'accroissement ci-dessous, I'analyse a évédme avec la production de litiére)

_ session; 2
Accryj = \/n; X arbre; + —=—+ ¢; j avece; j~N(0,0%)

N
ou arbre et sessionsont respectivement les effets de l'arprale I'effet de la sessionsur

I'accroissement at; le nombre de jours de la session de croissance

Ce modele permet de donner les parts de variandaazoissement (ou de la production de
litiere) expliquées par l'effet individu (ou badi@ére), par I'effet session et la part de varianc

qui ne pourra pas étre expliqguée dans le cadrenddsles utilisant une analyse de la covariance.

Dans un second temps, toutes les variables enérentales (climatiques et édaphiques) ont été

intégrées dans un modéle multivarié par statioe@spgc’
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variableg;

N

avec les variables environnementales testées (variablegtijues : "hmer" : niveau de la mer,

Accryj = \/n; X arbre; + Y, variable, + ¢; j avece; ;~N (0, a?)

"pluie” : précipitations, "vent" : vitesse du vefitnin_u" et "max_u" ; humidité minimum de
maximum journalieres, "etref" : evapotranspiratitemp" : température de l'air ; variables éda-
phiques : "hnap" : hauteur d’eau dans la statisal550l" et "sal60sol" : salinité du sol & 5 et 60
cm de profondeur, "redox5" et "redox60" : potentedox a 5 et 60 cm de profondeur, "ph5" et
"ph60" : pH a 5 et 60 cm de profondeur). Les vdeslédaphiques considérées sont celles mesu-

rées au cours de la session

De la méme maniére que précédemment, pour chaglienst espece les modeleg,c ont été
obtenus apres une recherche exhaustive parmi ésusiddeles possibles (toutes les combinai-
sons de variables environnementales) en utiligapatkage glmulti du logiciel R (R Core Team,
2012). Le modéle obtenu a été étudié par une andlyda covariance. Pour chaque station - es-
péce, les parametres associés aux variables engim@ntales conservées dans le modgle

ont éte listés (signe de la relation, pourcentagéiqué de variance total€, etp.valug.

Enfin, les relations entre accroissements en di@nfptoduction de litiere) avec chaque variable
environnementale ont été modélisées suivant dexlemdinéaires univariés (en annexe). Le

coefficient de corrélation de Spearman a été rtdegente a été testée selon un test de Fisher.

2.7.3 Mise en relation de I'accroissement et de la production de litiére

La relation entre la production de litiere de flslet 'accroissement cambial de 'ensemble des
stations — espéces a été testé par un modeleréngm@ivarié sur les huit sessions de suivi com-
munes. La pente de la relation, le coefficient deré&ation de Spearman, la proportion de va-

riance de I'accroissement expliquée par la produdtie litiere de feuilles ont été relevés.
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Afin d'Gter les effets liés aux différentes stasoet aux différentes espéces sur cette relation un

modéle a été élaboré puis analysé selon une arddysevariance.
Accry ), = stationg X espece, X productiong,,; + & ,; aVece;,;~N (0, a?)

ou station, espécgetproduction p; sont respectivement les effets de la staside I'espece et
de la production de litiere de feuilles de I'espécsur la stations pendant la sessionsur

I'accroissement de la méme espéce, sur la ménierséata méme session.

La significativité de la pente a été testée aveteahde Fisher. La méme démarche a été conduite

auprées de chaque station - espece.

Toutes les analyses ont été conduites avec leiéd§R Core Team, 2012)

¥ http://lwww.r-project.org/
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3 Résultats

3.1 Structure de la végétation de forét cotiere inondable

3.1.1 Comparaison entre stations de la structure des peuplements

La structure des peuplements varie selon les statlaes peuplements de forét marécageuse sont
plus hauts et présentent des surfaces terrierdesebiomasses plus importantes que ceux des
stations de mangrove (Table 11). En forét marécsgas densités d’adultes et de juvéniles sont
moindres qu’en mangrove alors que le nombre deykest équivalent dans les deux écosys-
temes. Les proportions d’arbres morts en mangrow glus importantes qu’en forét maréca-

geuse, que cela soit en termes de nombre de tiges surface terriere.

Table 11. Caractéristiques de la structure des pelgments dans les cing stations d'étude.
Valeur moyenne + erreur standard.Pour un méme variable, les lettres différentesquelnt des
différences significatives entre les stations. pesportions d’arbres morts sont exprimées en
pourcentage d’effectif (#) et de surface terri& (

Station FMO FMS MAO MAS TAS
Hauteur dominante (m) 22+0,6 12+0,2 11,5+0,2 6,3+0,8 8,1+0,f
Diamétre (cm) 20+12 106+04 103+04 53+0,2 6,4+0,2
Surface terriére (m2 Hy 51,3+35 39,8+235 24+23 19+24 19,2 +27
Biomasse (t 3 373+29 207 +18 122 + 14 69 + 16 67 + 17
Densité d’adultes (h3 1188 +7f 3200+98 2017+130 5667 +518 2883+ 337
Densité de juveniles (Hx 2400 + 35 1166 +321 7916 + 1569 10000 + 2943 2716 + 362
Densité de plantules (fn 208+38 112+18 176+39 421+1085 12+29

Proportion d’arbres morts (%#) 1,1+65 46+18 105+42 162+6,6 7+2,8°
Proportion d’arbres morts (%G) 1+6,1 5+1,7 16,8 + 3,3 17,6 +5,8 18,8+6,4

Au sein de la forét marécageuse et de la manges/sttuctures forestieres des stations présen-
tent également des différences (Table 11). En fo@€cageuse, FMO se distingue de FMS par
de faibles effectifs et de plus gros diametresuldace terriere et la biomasse sur pied y sorst plu
importantes. Parmi les stations de mangrove, MAOaestation dont les arbres sont les plus
hauts, avec les plus fortes surface terriére (243:m?2 hd) et biomasse (122 + 14 t Haasso-
ciées a la densité de tiges la plus faible (201B& tiges ha). Dans MAS, les hauteurs d'arbre
(6,3 + 0,5 m), la biomasse totale (69 + 10 thet la surface terriére (19 + 2,4 m2haont plus
faibles gu’en MAO et équivalentes a celles mesudées TAS. La station MAS se distingue de
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TAS par une densité de tiges plus importante (36619 tiges ha) et des arbres de plus petit

diameétre.

La répartition des classes de diametre des tigesitgs est différente selon les stations (Figure
43). La station FMO est la station avec les plades classes de diametre et avec de nombreux
individus d'un diamétre supérieur a 33,8 cm (1@@4ihd). Les répartitions selon les classes de
diameétre qui sont similaires pour les stations FM$1AO, avec des tiges allant jusqu’a 23 cm
de diamétre. Les stations MAS et TAS se distingdestautres avec des effectifs trés importants
(>5000 tiges hd) dans la classe 3-8 cm. Dans la station MAS, dendire de tiges ne dépasse pas
18 cm ce qui rend bien compte du caractere arbastif station. Les répartitions en classes de
diametre sont trés différentes pour les deux statte mangrove mixte ; elles laissent penser que
le milieu est plus contraignant dans la station MB&ns TAS, le peuplement est structuré par de
nombreuses petites tiges et par quelques tigesodadameétre (> 28 cm). Au contraire des autres
stations dans lesquelles un individu corresponéigdéament a une tige, dans TAS le nombre de
tiges (4600 ha) est trés supérieur au nombre d'individus (2883)Hhacause des nombreuses
réitérations de souche (1,6 tiges par souche). @pcésente bien le port multicaule pris par les

A. germinangle cette station.

Les stations se distinguent également par la riépardes tiges mortes en classe de diametre
(Figure 43). Dans FMO, la mortalité touche uniquetret de maniére similaire les tiges infé-
rieures & 18 cm (en moyenne 28 tiges)haoit seulement les trois premiéres sur les nkaskes

de diametre inventoriées. Dans FMS, la mortalitehe quatre classes de diametre sur les cing
inventoriées ; la mortalité y est plus élevée dearclasses de petits diamétres (83 tigesdma
dessous de 13 cm) que pour les diamétres plus famsr(25 tiges hhau dessus de 13 cm).
Dans MAO et MAS, la mortalité est également plupontante dans les petites classes de dia-
meétre et aucune tige morte n'a été observée paudidenétres respectivement supérieurs a 18 et
13 cm. La répartition des tiges mortes dans TASIe&trente de celles des autres stations car,
comme la distribution des tiges vivantes, elleb@stodale ; on retrouve ainsi une mortalité im-
portante dans les faibles classes de diametre ¢m)3nais aussi pour les classes de diametre les

plus élevées (> 18 cm).
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Figure 43. Logyo de la densité de tiges vivantes (valeurs positivesn noir) et mortes (valeurs
négatives, en gris) en fonction des classes de dé&ms (dbh >3) dans chaque statiorRour la
station MAS, la distribution relative par classeldem de diamétre (de 4 a 17 cm) est proposeée.

Les différences observées entre les structurestieres des cing stations sont a l'origine de dif-
férences de proportions de rayonnement transmsoh(Figure 44). En forét marécageuse, les
valeurs de surface terriéres (Figure 44) sont ése@ de faibles valeurs du rayonnement trans-
mis au sol (FMO : 19,9 £+ 3,2 %, FMS : 21,1 * 4,8 BWans les stations de mangrove MAS et
TAS, ou les surfaces terrieres sont faibles, l@magment transmis au sol est plus important
(respectivement 37,8 + 7,8 % et 37,1 = 5,7 %) estlintermédiaire dans la station MAO (29,4 +
4 %). Ces différences d’environnement lumineux susiceptibles d'impacter la dynamique des
populations de plantules.
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Figure 44. Relation entre le rayonnement transmis 4,5 m au sol et la surface terriere me-
surée sur chaque station.

3.1.2 Contribution des différentes espéces a la structure des peuplements

En forét marécageuse les peuplements sont composéss de 100 % pd. officinalis (Table
12). Sa dominance est totale dans FMO et, il doheipeuplement de FMS a plus de 98 % (seuls
2 individus deFicus citrifolia et 1 individu dePisonia fragransont été rencontrées sur la parcelle
de 600 m?).

Dans MAO, le peuplement des arbres adultes est étse (12 m) ; il est dominé par mangle

a 52 % en effectif et & 39 % en surface terriéabl@ 12). Les effectifs de. racemosasont les
plus faibles (15 %) mais, les individus de cetigees étant d’'un diamétre important, leur surface
terriere (31 %) est semblable a celle des autggsces A. germinans 30 %). Les populations de
juvéniles et de plantules sont également nettemi@minées paR. mangle(66 et 63 %). Alors
gu’A. germinansest la seconde espéce la plus représentée aywstadde (27 %), aucune plan-
tule n'a été observée au moment de la campagneplBesiles et des individus juvéniles lde

racemosant été observés.
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Table 12. Participation des différentes espéces a $tructure des peuplements des cing stations d’éta. Valeur moyenne + erreur standard.
Pour un méme variable, des lettres différentesqumtit des différences significatives entre deuweesp La contribution de chaque espéce est

exprimée en pourcentage d’effectif (#) et de swrfmeriére (G). Pour chaque espéce, les proportiambres morts sont exprimés en pourcentage
de I'effectif (#) et de la surface terriere (G).

Station FMO FMS MAO MAS TAS

Espéces L P A. L. R. A L. R. A. L.
officinalis  officinalis germinans racemosa mangle germinans racemosa mangle germinans racemosa

Hauteur dominante (m) 22 a 15b 11lcd 12¢c 12 ¢ 9d 9d 5d 8d

Diamétre (cm) 19a 10 bc 8c 10 bc 9 bc 9c 5d 4e 6d

Surface terriére (m2 Ha 5la 39b 6 de 7 de 9d 7 de 6e 5de 19c¢c

- contribution spécifique (%G) 100 99,7 30,2 31,1 8,73 38,5 31,6 29,9 100

Biomasse (t hd) 373 a 207 b 23 de 36 de 38d 27 de 16 e 24 de c 67

Densité d’adultes (h3 1188 ab 3200 ¢ 650 a 300a 1067 a 733 a 1200 133 137 2883 d

- contribution spécifique (%#) 100 98,4 32,4 14,8 2,85 12,9 22,1 65,8 100

Densité de juveniles (Ha 2400 ¢ 1100d 2166 ¢ 500e 5250b 1000d 1000 333 & 2350 ¢ 550 e

Densité de plantules (i 2la 11b od 7 bc 12b 1d 30a 10b 9b 2cd

Prop. de tiges mortes (%#) 6b 6b 36 abd 53a «cdlb 15cd 41 abcd 5c¢ 19d

Prop. de tiges mortes (%G) la 45Db 56b 11,7¢c 4al 74 b 7,3 bc 1,7a 17,6 d
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Dans MAS, le peuplement d’arbres adultes (Tableal®ndance a présenter deux strates dis-
tinctes : une strate basse (moins de 5 m) et deswmantiellement constituée Re mangleet une
strate haute (9m) clairsemée ou se déplofengerminanset L. racemosale peuplement est
nettement dominé p&. manglg65 %) en termes d’effectifs mais pas en surfaogéere (30 %).

En effet, les diamétres moyens des individusRdenanglesont plus petits que ceux des deux
autres especes. La populatiorAdgerminansadultes est la moins importante (12 %) mais le
diameétre important des tiges de cette espéce hieo® une part importante de la surface terriére
(38 %). La population de juvéniles est essentigieintomposée de. mangle(82 %), méme si
'espece la plus représentée en effectif au stédaletype estl. racemosa73 %). Les effectifs
d’A. germinansaux stades plantules et juvéniles sont les plildefa (respectivement 2,4 et 8,9
%).

Le peuplement d’arbres adultes de la station TABeahauteur dominante de 8 m et est unique-
ment composé &. germinans Cette espece domine le peuplement des juvérilesle des
plantules (respectivement 81 et 82 %). En effetgréd’absence de tiges « adultes »L.deace-
mosa une population non négligeable de juvéniles de @spéce (550 Haa pu étre observée.
Les facteurs de stress associés a cette statidnesgnrop importants pour permettré_arace-
mosad’atteindre une architecture d’arbre « adulte epé&hdant, il convient de remarquer que

beaucoup de ces jeunes individus étaient porteufiedrs et/ou de fruits.

Les différences de répartition des effectifs essdade diamétre entre les stations MAO et MAS
ne sont pas liées au comportement d’une espécaréinufier. La Figure 45 montre que dans
MAO, chacune des trois espéces de palétuvierspsetitédans 4 a 5 classes de diametre alors
gue dans MAS elles ne se répartissent, au maxirguengans 3 classes de diamétre. Dans MAO,
il est intéressant de noter le déficit de tigesamtes dd.. racemosadans la plus petite classe de
diamétre ; dans cette station les tiges mortes esg#ntiellement des tiges de faibles diametres.
Dans MAS, la distribution des diamétres est plukiité, avec un déficit de tiges dés 10 cm de
diametre, cela a nécessité une division en clatsdsametre plus petites pour mieux comprendre
la structure démographique de ce peuplement. Rogerminangles tiges mortes sont peu hom-
breuses ; elles ne concernent que des individ@&satel0 cm de diametre. Pdurracemosala
répartition des tiges mortes suit une loi expormdietidécroissante. Po&®. manglda répartition

des tiges suit également une loi exponentielleaigésante classique avec de la mortalité observée
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pour les plus petites classes de diametre. Dates stetion, les trois especes montrent des modes
tres différents de répartition des tiges en cladsediamétre.

A. germinans L. racemosa R. mangle
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Figure 45. Logo de la densité de tiges vivantes et mortes en foimt des classes de dia-
metres (dbh >3 cm) pour chaque espéce dans les gias de mangrove mixteValeurs posi-
tives en noir, valeurs négatives, en gris. Powtdéion MAS, la distribution relative en nombre
de tige par classe de 1 cm de diamétre (de 4 sl ést proposée.

3.2 Production primaire : accroissement cambial et production de li-

tiere

3.2.1 Accroissement cambial

L’'analyse de I'accroissement cambial est divisée3 grarties. La premiére partie présente une
analyse globale des effets fixes (station, esp&ession de mesure) sur la variance de
I'accroissement. Cette partie donne les proportamsariance expliquée par chaque effet fixe et
met également en avant les variables climatiqugésures qui impactent I'accroissement cambial
a I'échelle de toutes les stations - especes. tanske partie précise les effets fixes : les diffé-
rences d’accroissement (i) entre stations toutpgoes confondues, (i) entre especes sur une

méme station, (iii) entre stations pour une mémpees et (iv) étudie les variations de
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I'accroissement en fonction des sessions de mgse chaque station - espéce. La troisieme
partie donne les meilleurs modéles possibles ddgsement cambial en fonction des parameétres
environnementaux (climatiques et édaphiques) dysm#ieffet de chacun des parameétres impli-

qués.

3.2.1.1 Variabilité de l'accroissement cambial

Conduite a I'échelle de I'ensemble des stationspeees, I'analyse de I'accroissement permet
d’évaluer I'importance des différents effets fixea. station apparait comme un parametre essen-
tiel & prendre en compte et explique plus de 20 é&clal variance totale observée sur
I'accroissement (Figure 46, Table 13). Les difféesnd’accroissement entre stations seront pré-
cisées dans la partie qui suit. L’effet de I'espsgel’accroissement est moins fort (8,5 %) car il
est en partie masqué par l'effet station, lesatatide forét marécageuse ne comprenant qu’une
seule espéce. L’'accroissement cambial a varié deemeaimportante entre les différentes ses-
sions de mesure : celles-ci comptent pour 30 Yadealiance totale de I'accroissement. La va-

riance résiduelle constitue environ 40 % de laarané totale de I'accroissement.

Les deux variables climatiques les plus explicativeuvrent 73 % de I'effet session. Il s'agit des
précipitations (54 %) et de la vitesse du vent¥d)9 Les accroissements ont eu tendance a aug-

menter lorsque les précipitations étaient élevéadaminuer lorsque le vent était plus fort.
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Figure 46. Proportion de la variance de I'accroissaent cambial expliquée par les effets
fixes (station, espece, session), par les variabldsnatiques retenue dans le modéle BIC et
par la variance résiduelle.Les signes + et — donnent les sens des relatidres l&tcroissement
et les parametres climatiques retenus dans le e@&I1€l.

Table 13. Parametres des modelesgnet mgc pour 'ensemble des stations et especdsf
donne le degré de liberté, Pente + ou — indiqueeies de la relation entre les variables explica-
tives retenue par le modele BIC et I'accroissememonne le parametre de Fishepeta signi-

ficativité.

Variables Df Pente % de variance F p BIC
station 4 22,33 19,30***
Mo espece 2 8,54 14,70
Toutes stations session 17 29,25 0,06  ***
résidus 138 39,86
station 4 22,33 19,30***
espece 2 8,54 14,70
Meic  pluie 1 + 15,68 50,01 ** 728,29
Toutes stations
vent 1 - 5,47 17,46 ***
résidus 153 47,96

(*:0,05>p > 0,01 ; **:0,01 > p > 0,001 ;*** ;,001 > p)
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3.2.1.2 Influences respectives de la station, de l'espéce et de la saisonnalité sur I'accroissement

cambial

Les variations spatiales de I'accroissement candmal indiquées dans la Figure 47. En forét
marécageuse, les accroissements de FMO sont sgiément supérieurs a ceux de FMS et, en
mangrove, les accroissements des stations TAS € Bt significativement supérieurs a ceux
de MAS. Bien qu’importants (0,2 mm mdjs les accroissements de FMO sont inférieures aux
valeurs d’accroissement de MAO et TAS (0,35 mm foikes valeurs d’accroissement relatif
(rapporté au diametre initial) donnent la mémear@risation a ceci prés que la croissance rela-

tive dans TAS est significativement supérieurelte ce MAO (données non montrées).

c?‘; | ° d | ‘ i Figure 47. Boxplots des ac-
2 g § croissements mensuels en dia-
g £ | ° métre (mm mois') dans les

g E - . 1 cing stations. Les lettres don-

s £ 8 i nent les différences significatives
S = 1 : entre stations. Tests de Wilcoxon
<87 E 8 N E : appariés par sessions de mesure

L e— - : — (n=18).
FMO FMS MAO MAS TAS

En mangrove mixte, des valeurs de croissance gigtifement différentes selon les especes ont
été mises en évidence au sein d'une méme statigur@48). Dans MAO, toutes les espéces ont
des accroissements différents (Kruskall Walhs0,001) :R. manglea eu les plus fortes crois-
sances (0,6 mm moty suivi deL. racemosg0,3 mm mois) et deA. germinang0,1 mm mois

'). Dans MAS, en revanche, les accroissements (nsogerelatifs) des trois espéces ne sont pas
significativement différents (Kruskall Wallip=0,618).
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Figure 48. Boxplots des accroissements mensuelsdiamétre (mm mois®) pour chaque es-
péce dans les stations de mangrove plurispécifiqudses lettres donnent les différences signi-
ficatives entre stations. Tests de Wilcoxon apgarer sessions de mesure (n=18).
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Par ailleurs, pour chaque espece, des différengesicatives d’accroissement ont été observées

entre les stations (Figure 49). Pdur officinalis la croissance a été supérieure dans FMO par

rapport a FMS (Wilcoxonp<0,001). Poul.. racemosaet R. manglela croissance a été supé-

rieure dans MAO par rapport a MAS (Wilcoxgx0,001), tandis q&. germinansi’'a pas mon-

tré de différence significative d’accroissementemes deux stations (Wilcoxops0,185). En

revanche, dans TAS, la croissance en diamétke gérminansa été supérieure a celle mesurée
dans MAO (Wilcoxonp<0,001) et dans MAS (Wilcoxop=0,004).
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Figure 49. Boxplots des accroissements mensuelsdiamétre (mm mois®) pour chaque es-
péce dans les cing stationd.es lettres donnent les différences significatieatre stations, tests
de Wilcoxon appariés par sessions de mesure (n=18).
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La Figure 50 présente I'évolution de I'accroisseteambial mensuel moyen, pour chaque es-
péce et dans les différentes stations. Tout au dnguivi, les accroissements ont été plus élevés
dans MAO par rapport a MAS polr racemosatR. mangledans FMO par rapport a FMS pour
P. officinalis En ce qui concerné. germinang les accroissements mesurés dans TAS ont
presque toujours été supérieurs (14 sessions derengsr 18) aux accroissements dans MAO et
MAS. Pour chaque espéce et dans chaque statioacdesissements en diametre ont diminué au
cours des périodes seches. Ainsi les accroissemesrtus faibles ont été enregistrés de février a
mars 2011, au mois de juin 2011, de janvier & 2112 et au mois de juin 2012. Les accroisse-
ments les plus élevés ont été mesures aux moespdensbre et novembre 2011 ainsi qu’'aux mois
de juillet et octobre 2012.
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Figure 50. Accroissement mensuel moyen du diamétdes troncs pour chaque espece dans
les cing stationsLes doubles fleches soulignent les périodes deitlfidrique pendant le suivi.
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3.2.1.3 Effet des variations environnementales saisonniéres sur I'accroissement cambial

La Figure 51 illustre, pour chaque espece et pbagge station, la proportion de variance de
I'accroissement expliquée par I'effet individuel deaque arbre et par I'effet de la session de
mesure ; I'effet de la session de mesure est end@itomposé entre les effets expliqués et non
expliqués par les variables environnementales &igques et édaphiques). La proportion de va-
riance expliquée par 'effet session mais pas @awbriables environnementales correspond aux
cas ou la croissance a varié dans des proportifiésetites que les variations des paramétres
climatiques ou édaphiques. La variance résidualleespond a des variations d’accroissement
moyen sur la station qui ne sont pas expliquéesiparméme réponse de tous les individus a la
session de mesure ; autrement dit lorsqu'une sesiomesure n'a pas le méme effet sur

I'accroissement cambial de tous les individus d’'omame station.

FMO-Po I

FMS-Po | —
MAO-Ag I

MAO-Lr |
MAO-Rm |
MAS-Ag ——

MAS-Lr |
MAS-Rm —

TAS-Ag |

T T T T T T T T T 1

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100%
Effet de I'individu
[ | Effet de la session expliqué par les variables environnementales
Effet de la session non expliqué par les variables environnementales
Variance résiduelle

Figure 51. Proportions de la variance de I'accroissment cambial expliquées par I'effet de
I'individu, I'effet de la session de mesure lié omon aux variables environnementales et va-
riance résiduelle pour chaque station - espéc®o : P. officinalis Ag : A. germinansLr : L.
racemosaRm :R. mangle

La proportion de variance expliqguée par I'effetiunduel est similaire pout toutes les stations-
especes (entre 5 et 12 %). En revanche, I'efféa dession de mesure est beaucoup plus variable
d’'une station-espéce a l'autre. Cet effet est makotans la station TAS (71 %) et minimal dans
la station FMO (27 %). Dans les stations TAS et MAEffet de la session de mesure explique

une part importante de I'accroissement pour tolgssspeces (entre 47 et 71 %). Dans MAS
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I'effet de la session de mesure est plus faibledares MAO (entre 34 et 53 %) mais reste supé-

rieur a celui observé en forét marécageuse (ebtet 31 %).

L’effet de chaque variable environnementale swckaissement cambial est détaillé dans la Fi-
gure 52. Les neuf stations-espéces présentent nameleg diversité de réponse aux différentes
variables environnementales. Selon, les statiop&ees, de une a huit variables environnemen-
tales participent a expliquer les accroissemerggm@s. Ainsi, dans MAS, les accroissements de
R. manglesont expliqués uniquement par la variation desipitations alors que pour la méme

espece dans MAO, la hauteur du niveau marin, lesidités minimum et maximum de I'air,

I'évapotranspiration, les précipitations, la saénen surface du sol, le potentiel RedOx partici-

pent & expliquer les variations d’accroissementxain
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MAO-Lr mrmem MAO-Lr I —
MAO-Rm e MAO-Rm I s e S i
MAS-Ag 1 MAS-Ag T I
MAS-Lr | I | MAS-Lr || —+
MAS-Rm MAS-Rm .
TAS-Ag pmm u TAS-Ag s I
T T 1 T T T T T 1
0% 50% 100% 0% 20% 40% 60% 80% 100%
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Figure 52. Proportion de la variance d’accroissemédncambial expliquée par les variables
environnementales mesurées pour chaque station-espeEn A, la proportion de variance ex-
pliquée est donnée par rapport a la variance td@léaccroissement. En B, la proportion de va-
riance expliquée est donnée par rapport a la ptiopototale de variance expliquée par chaque
variable environnementale. Les fleches simplesqunelit la séparation entre les variables clima-
tiques et édaphiques.

D’une maniere générale, les variables climatiquastendance a mieux expliquer les accroisse-
ments que les variables édaphiques. A I'échelltedsemble des stations-espéces, les précipita-
tions et la hauteur de nappe (variables « pluieeap ») sont les variables qui expliquent le
mieux les variations d’accroissements. Le venhdateur du niveau marin et les minima journa-
liers de I'humidité (variables « vent », « hmekomin_u ») expliquent aussi une part importante

des variations d’accroissement. Les variables qupliguent le moins les variations
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d’accroissement sont le pH, la salinité et le pi¢éiRedOx a 60 cm de profondeur (variables

« ph60 », « sal60sol » et « redox60 »).

Les résultats présentés dans la Figure 52 pernmetanettre en évidence des réponses tres diffé-
rentes de l'accroissement aux variations enviroremgates selon les stations - espéces. Dans
MAS, les accroissements ont été particulieremependéants de la variation des précipitations ;
celles-ci expliquent entre 12 et 25 % de la vaoiatiotale des accroissements en diamétre dans
cette station ; une augmentation des précipitatshsignificativement corrélée a une augmenta-
tion de I'accroissement (Table 14). Dans MAO, ltaissement des mémes especes n’'a pas été
directement influencé par les précipitations easethémes, mais plutdt par les variations du ni-
veau de la nappe (entre 2 et 13 % de la variartake}o lorsque le niveau de nappe est éleve, les
accroissements ont augmenté. Un lien évident egistiee le volume des précipitations et le ni-
veau de la nappe. Cependant, si la variable « pluiga pas été retenue dans les modeles
d’accroissement pour les espéces de MAO, celafsgmie, méme en début de saison seche
lorsque les niveaux d’eau étaient encore importahtes précipitations faibles, les accroisse-
ments en diametre ont continué a étre élevés. ¥anche, dans MAS, des le début de saison
seche, les accroissements en diamétre ont fortewhiemhué (Figure 50). Les variations
d’accroissement dans MAO sont également bien ex@dig par les variations d’humidités atmos-

phériqgues minimum et maximum journaliéres.

L’effet du vent a été relevé comme étant signifigadur la croissance A. germinans lorsque

le vent est plus fort, les accroissements dimindans MAO et TAS (Table 14).

En forét marécageuse, I'accroissementPdefficinalis dans les deux stations est sensible aux
variations du potentiel RedOx a 60 cm de profondéans des épisodes de secheresse intense ou
les sols s’assechent en profondeur, le potentidORea 60 cm augmente et I'accroissement di-

minue.

En mangrove, la ou les variations de salinité somportantes, l'effet de la salinité sur
'accroissement n’apparait pas tres prononcé. licoecerne qu’environ 5 % des variations
d’accroissement pout. racemosadans MAO et MAS, et autant po&®. mangledans MAS.

A. germinansqui est I'espéce la plus résistante a la salinigst pas influencé significativement

par les variations de salinité. En revanche, da® eu les variations de la salinité sont les plus
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faibles, celles-ci ont tout de méme un effet négatiignificatif (5 % de la variance totale) sur

les accroissements en diamétrePdefficinalis

Table 14. Parameétres des modélang c pour chaque station espéceSeules les variables sélectionnées
par la procédure glmulti sont renseigndasdonne le degré de liberté, Pente + ou — indiqusetes de la
relation entre les variables explicatives et I'aigssement (Table sur deux pages). Le nhombre déstolil
donne le degré de significativité, 'absence dlétsignifie que la relation n’est pas significative

BIC Variables Df Pente %devariance p
arbre 9 10,22% *
hmer 1 + 2,37% *
FMO-Po -586 redox60 1 - 4,40% *x
sal5sol 1 - 5,42% roxk
Résidus 167 77,58%
arbre 9 7,91% *
etref 1 - 7,59% bl
temp 1 + 5,34% *x
FMS-Po -820 redox5 1 + 0,71%
redox60 1 - 5,64% ok
Résidus 149 72,81%
arbre 9 8,44% *xk
min_u 1 + 9,68% *kk
vent 1 - 10,55% ok
MAO-Ag -r47 hnap 1 + 2,52% *
ph60 1 + 0,26%
Résidus 146 63,44%
arbre 10 12,00% rxk
hmer 1 - 10,49% rxk
min_u 1 + 15,71% b
max_u 1 + 6,90% rokk
MAO-Lr B4 hnap 1+ 11,64% wox
redox5 1 - 1,82% *x
sal5sol 1 + 5,12% rxk
Résidus 180 36,33%
arbre 9 11,22% rxk
hmer 1 - 9,00% *kk
etref 1 + 10,47% o
min_u 1 + 3,33% *kk
max_u 1 + 9,16% ok
MAO-Rm 588 hnap 1+ 13,29% xok
redox5 1 - 6,26% rxk
redox60 1 - 3,97% ekl
sal5sol 1 + 4,54% rxk
Résidus 162 28,75%

(*:0,05>p>0,01;*:0,01>p>0,001;***:001>p)
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Table 14, suite : Paramétres des modéless c pour chaque station espéce.

BIC Variables Df  Pente % de variance p
arbre 9 9,43% *x
pluie 1 + 19,98% *kk
MAS-Ag ~568 hnap 1 + 1,83% *
Résidus 168 68,76%
arbre 9 5,29% .
pluie 1 + 25,10% el
hmer 1 - 2,62% *x
MAS-Lr -764 hnap 1 + 1,58% *
sal5sol 1 - 1,30% .
sal60sol 1 + 6,15% rxk
Résidus 165 57,96%
arbre 9 8,86% .
MAS-Rm -330 pluie 1 + 11,96% *kk
Résidus 84 79,18%
arbre 9 6,84% *x
hmer 1 - 3,87% b
etref 1 - 8,86% rxk
temp 1 + 9,24% rorx
TAS-A A0 ent 1 - 20,04% wox
hnap 1 + 5,21% ok
redox60 1 + 1,71% *
Résidus 164 44,23%

(*:0,05>p>0,01;*:0,01>p>0,001 ;***:001>p)
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3.2.2 Production de litiére : variations spatiales, spécifiques et temporelles

3.2.2.1 Variabilité de la production de litiere

Conduite a I'échelle de I'ensemble des stationspeees, I'analyse de la production de litiere
permet d’évaluer I'importance des différents effietes (station, espece, session de récolte). La
station apparait comme un parameétre essentiel idgeen compte car cette variable explique
43 % de la variance totale observée sur la proolucte litiere (Figure 53, Table 15). L’effet de
'espece sur la production de litiere est égalenmmpiortant (21 %). La production de litiere a
peu varié entre les différentes sessions de mesetée variable ne représente que 2 % de la va-
riance totale et n’apparait pas significative atiélle de 'ensemble des stations - especes. La

variance résiduelle constitue environ 30 % de te&anae totale de la production de litiere.

Effet de la station
Effet de I'espece

Effet de la session

Variance résiduelle

0% 20% 40% 60% 80% 100%
Figure 53. Proportion de la variance de la productin de litiere expliquée par les effets sta-
tion, espece, session de récolte et variance réestea.

A cette échelle, aucune variable climatique n’aréténue par la procédure glmulti de recherche

de modéle et le modéi, est resté le meilleur modéle.

Table 15. Paramétres des modeélasy et mgc pour 'ensemble des stations et especdsf
donne le degré de libertE,le paramétre de Fishgy,sa significativité et BIC l'indice de criére
Bayésien du modéle

Variables Df % de variance F p BIC

station 4 43,1 28,7 ***
My OUMgc  €spece 2 20,9 27,9+ 643.9
Toutes stations session 11 2,3 0,5 ns. ’

résidus 90 33,7
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3.2.2.2 Influence respectives de la station, 'espéce et la saisonnalité sur la production de litiére

La production de litiere totale varie selon legistes (Kruskal - Wallisp<0,001). En forét maré-
cageuse, la station FMO est plus productive que EM&h mangrove MAO produit des quantités

de litiere supérieures a MAS et TAS (Figure 54).
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Figure 54. Production de litiere totale par unité @ surface pour chaque stationLes lettres
donnent les différences significatives entre stetidests de Wilcoxon appariés par sessions de
mesure (n=12).

Ces différences entre stations ne sont pas uniquelées aux variations spatiales de la bio-
masse éepigée. En effet, les quantités de litiesdypte par unité de biomasse sur pied (producti-
vité en kg t-1 mois-1) varient également selondidions (Kruskall - Wallis, p<0,001). MAO
produit plus par unité de biomasse que les autat®iss (7,3 £ 0,4 kg t-1 mois-1). Les stations
FMO, MAS et TAS produisent des quantités de litierdative équivalentes (respectivement 4,4 +
0,4;51+0,3et5,4+0,6 kg t-1 mois-1) et Fpt8duit le moins (3,2 £ 0,2 kg t-1 mois-1).

En forét marécageuse, les proportions de feuiles da litiere totale sont de 56 et 64 % dans
FMO et FMS respectivement, en mangrove elles sefcd 91 et 76 % dans MAO, MAS et TAS
respectivement. Au niveau spécifique, des difféesrde production de litiere de feuilles peuvent
étre relevées entre les stations (Figure 55). bedymtion de litiere de feuilles par hectare essiain
plus importante dans MAO par rapport & MAS phuracemosaet pourR. mangleet elle est
plus importante dans FMO par rapport & FMS gouofficinalis PourA. germinanda produc-

tion de litiere de feuilles s’échelonne de la menguivante TAS>MAS>MAOQO.
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Figure 55. Production de litiére de feuilles (kg hd jour ™) par site pour chaque espécd.es
lettres donnent les différences significatives estiations. Tests de Wilcoxon appariés par ses-
sions de mesure, n=12.

Lorsque la production de litiére est rapportée Bitenasse épigée (kg jour?) ces différences
entre stations sont modifiées. Les stations predtiiautant de litiere de feuille par unité de bio-
masse pouA. germinangKruskall - Wallis,p=0,076), pourR. mangle(Wilcoxon, p=0,77) et
pour P. officinalis (Wilcoxon, p=0,09). Dans MAOL. racemosamaintient une production de

litiere relative supérieure a celle de MAS (Wilcaxp<0,001).

Dans les sites de mangrove plurispécifique, lefermdifites especes ne produisent pas autant de
feuilles les unes que les autres. La Figure 56 elées productivités de litiere de feuille (produc-
tion de feuille rapportée a la biomasse épigéegppece). Dans MAGR. mangleest plus produc-

tif que les deux autres especes, et dans MASacemosaproduit moins de litiere de feuille

gu’A. germinanetR. mangle
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Figure 56. Productivité de litiere de feuilles (kg™ mois') par espéce dans les deux stations
de mangrove plurispécifique.Les lettres donnent les différences significatieesre espéces.
Tests de Wilcoxon appariés par sessions de mastie,

A I'échelle de I'ensemble des stations-especegjiféérentes sessions de mesure de productions
de litiere de feuille ne sont pas significativemeifférentes (Kruskal - Wallisp=0,93) et ne
semblent dessiner aucun pattern général de variatisonniere (Figure 57). Ce résultat corres-

pond a I'absence d’effet session relevé en débuette partie (p147).

En revanche en considérant chaque station-es@epeoduction de litiere de feuille varie entre
les sessions de mesure. La Figure 57 représentdution de la production de litiere de feuille
(kg ha' jour®) pour les différentes espéces dans chaque st&temnpics de production de litiére
de feuille ont été observés pendant la périodeud&et dépendent de I'espece considétée.
germinansa produit son maximum de litiere de feuille enobce, L. racemosaen juin, R.
mangleet P. officinalisont connu deux pics de production : en avril eaeait pouR. mangleet
en mai et juillet pouP. officinalis

En mangrove, il semble que la chute de feuillegmsinterpréter selon deux phénomeénes : (i) la
réduction de la surface foliaire en période desstheydrique (février, mars, juin), (ii) renouvelle-
ment du feuillage lors de la reprise de croissdnuas d'aout a octobre). Sous cette considéra-
tion, A. germinansemble plutét renouveler ces feuilles en périddeiguse L. racemosaglutot
perdre ses feuilles en période seédRemangleet P. officinalis semblent affectés par les deux
phénomeénes. Ces réactions du feuillage aux pérjgdesou moins sechent peuvent s’interpréter

comme différentes stratégies d’allocation de laoasce.
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Figure 57. Production de litiere de feuille par stdon mesurée mensuellement pendant de
février 2011 a février 2012) pour les quatre espesed.es doubles fleches représentent de défi-
cit hydrique.

3.2.2.3 Relations entre la production de litiere de feuille et les variables environnementales

Méme si 'effet de la session de récolte est apparame faible a I'échelle de 'ensemble des
stations, la Figure 57 montre qu’il reste posside#emettre en évidence pour une station ou une
espece particuliere un effet plus fort de la sesd® récolte et/ou des variables environnemen-

tales.

De la méme maniére que les accroissements en d@r#production de litiere a été modélisée
en fonction des différentes variables environnealest Il a été choisi de conduire cette analyse
sur les données de production de litiére de feupker unité de surface (kg hpur?). La Figure

58 représente la proportion de variance expliqud effet individuel de chaque bac a litiere et
par I'effet de la session de récolte ; I'effet deskssion de récolte est ensuite décomposé esitre le

effets expliqués et non expliqués par les variablesronnementales (climatiques et édaphiques).

L’effet du bac a litiere varie beaucoup d’'une stati espece a l'autre. Dans les stations monos-
pécifigues (FMO, FMS, TAS), cet effet est asselléa{<6 %) et correspond a une production de

litiere de feuille homogéne entre les différentssa litiere. Dans les stations plurispécifiques
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(MAO, MAS), l'effet du bac a litiere est beaucoupgortant (entre 10 et 47 %). Ceci souligne la
répartition spatiale hétérogéne de certaines esped@&chelle des bacs a litiere. Par exemple,
dans MAO les bacs a litiére n°2 et n°3 ont recunmaie 2 kg hajour® de feuilles dA. germi-
nansa chaque récolte tandis que les bacs n°1 et ndherecu entre 2 et 14 kg hur® selon

la récolte. Ceci s’explique par un couvert plussgeanA. germinansautour des bacs n°1 et n°4,
par rapport aux bacs n°2 et n°3. Une forte hétér@ge spatiale pour la production de litierdd’
germinanspeut étre également notée dans MAS. A I'opposdgndda faible densité de tiges de
L. racemosalans MAO, la production de litiere de feuille dete espéce est, d’'un point de vue

spatial, remarquablement homogéene dans cetterstatio
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MAO-Ag _—
MAO-Lr |

MAO-Rm e
MAS-Ag —
MAS-Lr '
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'M\S—Ag |
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Effet du baca litiere
[ | Effet de lasession expliqué parles variables climatiques et édaphiques
Effet de la session non expligue parlesvariables climatiques et edaphigues
Variance résiduelle
Figure 58. Partition de la variance de la productio de litiere. La production de litiére expli-

guée par l'effet du bac a litiere et par I'effetldesession de récolte (li€ ou non aux variables cl
matiques et édaphiques) et variance résiduelle gmague espece dans chaque station.

L’effet des différentes sessions de récolte suyréauction de litiere varie également entre les
sites. Il est tres important dans les sites morwgées (entre 72 et 78 %), en partie a cause du
faible effet bac a litiere. Dans les sites plursfigues il varie entre 7 et 59 %. Il est intéregsa
de noter que, dans la plupart des stations - espéxg variables environnementales expliquent
une grande part de la variation de production tikrdi liée aux différentes récoltes. La variance
résiduelle correspond aux interactioasy.a des productions de litieres différentes entsebkcs

au cours d'une méme session.
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La Figure 59 illustre les effets des différentesaldes environnementales sur la production de
litiere pour chaque station-espéce. Les différestaions-espéces montrent une grande diversité
de réponse aux variables environnementales quesoilan termes de quantité de variance ex-

pliquée ou en termes de nature des variables ioggis;
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Figure 59. Proportion de la variance de productionde litiere expliquée par les effets des
différentes variables environnementales mesurées o chaque station-espéceEn A, les
proportions de variance expliquées sont données rppport a la variance totale de
'accroissement. En B, les proportions de variaagpliquées sont données par rapport a la
somme des variances expliquées par les variablésoenementales. Les fleches simples indi-
guent la séparation entre les variables climatigu€slaphiques.

La variation de la production de litiere deracemosadans MAS n’est quasiment pas expliquée
(0,6 %) par les variables environnementales, tagdé dans FMO les variables environnemen-
tales permettent d’en expliquer 71 % (Table 16urRihaque station-espéce, peu de variables
environnementales sont mobilisées par les modelase(1 et 4, en moyenne 3) mais d’'une sta-
tion-espéce a l'autre les variables mobiliséesomt gas les mémes (11 variables sur les 14 pos-
sibles). Il est donc difficile de dégager de granadances sur I'impact des différentes variables
environnementales sur la production de litiere as&tte approche de modélisation. Néanmoins,
les variables édaphiques semblent avoir globaleplestde poids que les variables climatiques
pour expliquer les variations de la production itiére ; notamment la salinité, le potentiel Re-
dOx et la hauteur de nappe. Ces résultats a I'écddel chaque espéece - station confirment la
faible contribution de la session et des variablesatiques pour expliquer les variations de pro-

duction de litiere a I'échelle de 'ensemble dedishs (cf. Figure 57).
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Table 16. Paramétres des modelesgi pour chaque station especé?ente + ou — indique le
sens de la relation entre les variables explicatetda production de litiere. Le nombre d’étoiles
donne la significativité, son absence d’étoile Bigmue la relation n’est pas significative.

Stationsp BIC variable Df Pente % de variance Ipeva
num_bac 3 5%
vent 1 - 1%
sal5sol 1 + 50% rokk
FMO-Po 145 | qoxs 1 - 22% ok
ph5 1 + 1%
Résidus 16 22%
num_bac 3 9%
pluie 1 + 31% ok
FMS-Po 134 redox60 1 - 36% *kk
ph60 1 - 1%
Résidus 17 23%
num_bac 3 58% ko
min_u 1 - 15% *
MAO-Ag 117 phs 1 + 1%
Résidus 18 26%
num_bac 3 15%
sal5sol 1 - 19% *x
MAO-Lr 138 redox5 1 - 17% *
ph60 1 + 11% *
Résidus 17 39%
num_bac 3 38% *kk
hnap 1 - 18% *x
MAO-Rm 157 redox60 1 + 11% *
ph5 1 - 9% *
Résidus 17 24%
num_bac 3 55% *x
etref 1 + 24% *x
MAS-AG 98 6o 1+ 0%
Résidus 12 22%
num_bac 3 42% *
MAS-Lr 80 ph60 1 - 0%
Résidus 17 58%
num_bac 3 58% ok
hnap 1 - 1%
MAS-Rm 142 ph5 1 + 2%
ph60 1 - 7%
Résidus 17 32%
num_bac 3 25% *x
hnap 1 - 19% *x
TAS-Ag  -152 ph5 1 + 26% *kk
ph60 1 + 5%
Résidus 17 24%

(*:0,06>p>0,01;*:0,01>p>0,001 ;***:001>p)
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Une autre approche consiste a regarder, une parleameelations univariées entre chaque va-

riable environnementale et la production de litidres résultats des modeéles linéaires univariés
sont présentés en annexe (pxix). Lorsque I'on daneil’ensemble des stations et des récoltes, la
salinité du sol a un effet négatif et le pH un effesitif sur la production de litiere. Ceci est en

partie du au fait que les stations de forét maréasg produisent globalement plus de litiere que
les stations de mangrove (Figure 54) et que ceé&galement les stations les moins salées avec
les pH les plus élevés. Ce résultat reflete pradeiment des variations spatiales plutét que des
variations temporelles de production. Pour mettreé@dence des relations entre production de

litiere et saison, I'analyse doit se faire a I'@tees stations ou des stations-especes.

Les variations de production de litiere de feudlg eété bien corrélées avec les précipitations du
mois précédent la récolte dans FMO (Fispe1).0018 ;r=-0,44). Dans cette station, la quantité
de litiere produite a augmenté lorsque les préipits étaient faibles et la méme tendance a éga-
lement été observée dans MAO. Pour les autresssathucune tendance de I'effet des précipita-
tions ne s’est dégagée. La production de litier@ugmenté significativement avec la vitesse
moyenne du vent pou?. officinalis (Fisher,p=0.0853 ;r=0.31) et pout.. racemosaFisher,
p=0,043 ;r=0,22), mais a diminué poé. germinansen particulier dans TAS (Fishgx0,001 ;
r=-0,53). La quantité de litiere produite a été faildrsque les niveaux de nappes ont été éleves
dans MAO (Fishemp=0,0157 yr=-0,21) et bas dans FMS (Fishpr0,0338 ;r=0,32). La quanti-

té de litiere produite par la population deracemosade MAO a diminué lorsque la salinité du
sol a été plus importante (Fishpr0,019 ;r=-0,53), alors qu’elle a augmenté parallélement dans
FMO (Fisher,p<0,0001 ;r=0,72). Lorsque le potentiel RedOx a été élevé rdalyction de li-
tiere a eu tendance a baisser, en particulier asimtion FMS. Enfin, les plus fortes valeurs de
pH ont été corrélées avec les plus fortes valeaingrdduction de litiere de feuilles dans TAS, et

avec les plus faibles valeurs de production derétde feuilles dans FMO.
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3.2.3 Variation dans le temps de la production d’organes reproducteurs

Les fleurs et les fruits ont été considérés ensembltant qu’organes reproducteurs. La Figure 60
donne les variations de productivité de la litidlerganes reproducteurs (production rapportée a

la biomasse épigée de chaque espéce).
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Figure 60. Productivité de litiere d’organes reprodicteurs en (kg t mois®) pour chaque
espece dans les cing stations d’étudees échelles en ordonnées ne sont pas les ménaes sel
les especes, et, pourracemosachaque station a une échelle correspondante.

Pour chaque espece de pics de reproduction oidedtéfieés. Ces pics de reproduction n’ont pas
toujours été synchrones entre deux stations posiméme especé. germinansa connu un pic

de reproduction dans les stations MAS et TAS dlteju2012 alors que celui-ci a eut lieu entre
septembre et novembre pour la station MAO. De laenenénaniere, pout. racemosale pic de
reproduction a d’abord eu lieu dans MAS (avril)sopdans MAO (septembre — octobre). PBur
mangleet pourP. officinalisun pic de reproduction a lieu de maniére synchaares les deux
stations en auvril, en revanche la productivité giémres reproducteurs n’a pas été synchrone par la
suite : elle est restée élevée tout le long denBan2012 dans MAO et presque nulle dans MAS
pour R. mangle et, dans FMS, la productivité est restée élevaerila juin, puis a fortement
diminué, alors que, dans FMO, la productivité atéhjusqu’en aout et a connu un fort pic entre

septembre et novembre pdrofficinalis
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L’expression de la productivité d’'organes reproducs relativise la production a la biomasse de
I'espéce sur la station et permet d’apprécier Estissement dans la reproduction de chaque es-
péce sur chaque site. Par exemplegerminansa, proportionnellement a sa biomasse épigée,
plus investit dans ses organes reproducteurs dastation MAS que dans les autres statians,
racemosaet R. mangleont plus investit dans la reproduction dans MA®@naaport & MAS eP.
officinalis a d’avantage investit dans la reproduction dan©HRdr rapport a FMS. Aussi, pour

L. racemosaR. mangleetP. officinalisla productivité de reproduction a été plus impaeadans

les stations ou la croissance était la plus éleiéetes les especes de mangrove ont investit a peu
prés autant dans la reproduction dans MAO alordegiproportions d’investissement dans MAS

ont été tres différentes selon les especes.

3.2.4 Relation entre production de litiére et accroissement cambial

Les relations entre accroissement en diametreaetuption de litiere de feuilles sont données
dans la Table 17. A I'échelle de toutes les statienespéces, la relation est significative et
I'accroissement cambial d’autant plus fort queradpiction de litiere est forte. Ce résultat est en
partie du aux variations spatiales des productirdes accroissements, les stations les plus pro-
ductives en litiere étant également celles avepllgsforts accroissements. En enlevant les effets
liés aux stations et aux espéces la production ittkrel n'explique plus que 1,3 % de

I'accroissement cambial et la relation n’est pligadicative (Table 18).

Table 17. Paramétres des relations entre accroissemt cambial et production de litiére
pour I'ensemble des stations — especes (Tt sp steij puis pour chaque station — espéce.

Station - espéce Pente r? F p.value %_de va-
riance

Tt sp station 1,59 0,09 6,89 *x 8,96
FMO-Po -7,51 0,31 2,72 ns. 31,23
FMS-Po -3,22 0,32 2,83 ns. 32,05
MAO-Ag 2,10 0,04 0,22 ns. 3,56
MAO-Lr -3,70 0,19 1,45 ns. 19,41
MAO-Rm -4,05 0,32 2,86 ns. 32,29
MAS-Ag 1,79 0,06 0,40 ns. 6,31
MAS-Lr 4,33 0,10 0,64 ns. 9,60
MAS-Rm -0,77 0,05 0,34 ns. 5,31
TAS-Ag 7,76 0,49 5,65 * 48,51

(*:0,05>p > 0,01 ; **:0,01 > p > 0,001 ;*** ;,001 > p)
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Table 18. Analyse de la covariance des effets ddat®ns, espéces et de la production de
litiere sur I'accroissement cambial a I'échelle déensemble des foréts cotieres inondables.

Df 9% devariance F p.value
Station 4 19% 8,90 *kk
Espéce 2 47% 44,52 ***
Production litiere 1 1% 2,52 ns.
Résidus 57 30%

(*:0,05>p > 0,01 ; **:0,01 > p > 0,001 ;*** ;,001 > p)

La Figure 61 confronte I'accroissement en diameélaeproduction de litiere de feuille et

d’organes reproducteurs sur les sessions de mesom@aunes.
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Figure 61. Evolution de l'allocation des ressourcesntre la croissance en diamétre, la pro-
duction de litiere de feuilles et d’'organes reprodcteurs. L'accroissement en diameétre est in-
diqué en trait d’'union, la production de litiere f@illes en trait plein et les périodes de repro-

duction sont indiquées par des doubles flecheslsayaphique.

A l'échelle de chaque station — espece, la relagioime production de litiere de feuilles et ac-

croissement cambial n’est pas significative (Tdbig Toutefois, on peut noter qu’en forét maré-

cageuse la production de litiere de feuilles a pediexpliquer 30 % de I'accroissement cambial
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: plus la quantité de litiére a été importantespls accroissements en diamétre ont eu tendance a
étre faibles (Figure 61). Au cours de cette périd@eofficinalis a eu tendance a produire
d'avantage d'organes reproducteurs lorsque la ptaxtu de feuille était la plus forte (mois
d’avril mai). La méme relation entre accroissemnargroduction de litiere de feuille et d'organes
reproducteurs a pu étre observée geumangledans les deux stations de mangrove mixte. En
revanche, la relation est inverse dans toutesté&i®iss pourA. germinans la production de li-
tiere de feuille et d’organes reproducteurs a iBb@lsanée aux forts accroissements et cette rela-
tion est particuliérement significative dans laistaTAS (Fisherp=0,05). En ce qui concerre
racemosde sens de la relation dépend des stations : &3 accroissement et production sont

synchrones alors que dans MAS ils sont déphasés.
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3.3 Dynamique des populations de plantules

La Figure 62 représente, par station, I'évolutienla densité de plantules de chaque espéce tout
au long de I'étude. Dans toutes les stations, dpsilations dA. germinansdel. racemosat de

R. mangleont tendance a diminuer de janvier 2012 a jar®@dr3. Dans la forét marécageuse, la
densité de plantules d& officinalis est stable jusqgu’au troisieme trimestre de 2018, aig-
mente ensuite en début d’année 2013 dans FMO, gldedle diminue dans FMS. Pour une
méme espeéce, les stations avec les environnenasnpdus lumineux (Figure 44) ont tendance a
avoir une population de plantules plus importanie tgs stations ou une moindre quantité de

lumiére atteint le sol.
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Figure 62. Variation de la densité moyenne de plante (échelle en log) de chaque espéce
sur les cing stations tout au long de I'étudelLes barres d’erreurs représentent I'écart type
(n=4). Les doubles fleches noires représentenpéeodes de déficit hydrique. Les doubles
fleches de couleur représentent les périodes défftation pour chaque station.
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La densité de la population de plantule dépenddiehsité mesurée au cours de l'inventaire pré-
cédent et des processus de recrutement et de iéoetatire les deux inventaires. Les Figure 63 et

Figure 64 présentent les densités de recrutemelet @iortalité au cours de la période de suivi.
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Figure 63. Densité du recrutement de plantules pouthaque espéce dans les différentes sta-
tions. Les doubles fleches représentent les périodes fagt d/drique et les fleches de couleur
les périodes de fructification (une couleur pousgure station). L’échelle de densité utilisée pour
P. officinalisn’est pas la méme que pour les espéces de mangrove

Pour R. mangle dans les deux stations ou I'espéce est présent@nportant recrutement de
plantules a été observé en décembre 2011. On vetna pic d'installation au méme moment
dans MAS pouA. germinansdans MAO pout.. racemosat dans FMO pouP. officinalis Les
autres peériodes importantes dans le recrutemeptasi¢ule ont été mai 2012 polur racemosa
dans MAS eP. officinalisdans FMS, qui se sont déroulées de maniére symeliraine période
de forte productivité d’organes reproducteurs. Beairecrutements importants ont été observés
en février 2013 pouP. officinalisdans FMO et aussi pour racemosatR. mangledans MAO

aprés des périodes de reproduction. Pour ces espececrutement observé en février 2013 cor-
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respond a peu prés a la méme période dans I'anreéeeajui de décembre 2011. Aussi, pbur
racemosaet R. mangledans MAO un cycle de recrutement annuel semblarajtpe en fin
d'année. Pour les autres especes, les donnéedlliresue permettent pas de mettre en évidence
un cycle annuel. Polr. racemosaseule la période d’avril 2012 a été une périoge ain impor-

tant recrutement de plantules a la fois dans MA@aes MAS.
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Figure 64. Taux de survie des plantules recrutéesnaedécembre 2011 pour chaque espéce
dans les différentes stationd.es doubles fleches représentent les périodesfitét dgdrique.

Etant donné 'absence de recrutement de plantukesggrminangans MAO et d&. racemosa
dans MAS en décembre 2011, les évolutions du t@ugudvie de ces populations ne sont pas
représentées dans la Figure 64. Chegerminande taux de survie diminue de la méme maniére
dans MAS et TAS : tres rapidement lors des sephiars mois du suivi, puis plus lentement lors
des sept mois suivants pour atteindre une surfégiénre a 5 % au bout d’'un an et deux maois.
PourL. racemosalans la station MAO, l'effectif diminue de la mémmaniere que pouk. ger-
minanspour atteindre un taux de survie de 4 % a la ér'éude. En revanche, dans la station
TAS, le taux de survie de la populationlderacemosase stabilise a 44 %. L’évolution du taux

de survie des cohortes Be mangledans MAO et MAS est assez proche de celdi.dacemosa
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dans TAS, avec une stabilisation autour de 40 éb65BourP. officinalis le taux de survie de la
cohorte diminue de la méme maniere dans FMO et BM&nt les sept premiers mois. Cepen-
dant, au bout d’'un an et deux mois, la cohorteisw@presque complétement disparu dans FMO

(3 % de survie) alors que le taux de survie se tieaina 18 % dans FMS.

La Table 19 donne les taux de production de plast(thute dans les collecteurs) ainsi que les
mortalités avant et aprés le recrutement (I'étabhisent) d’'une plantule. Les stations les plus
productives sont celles de forét marécageuse, MASaestation la moins productive. Le taux de
mortalité avant I'établissement est élevé (>58 @)rgoutes les especes quelles que soit les sta-
tions, avec des valeurs atteignant 100 % dans MA@ A. germinanset dans MAS pouR.
mangle Dans certains ca&.(racemosalans MAS et TAS), il n’a pas été possible de dafcun

taux de mortalité car aucun fruit n'a été récoldglles bacs a litieres. Le taux de mortalité des
plantules établies varie selon les espéces ettdéisrs. Les plus faibles taux de mortalité des
plantules sont observés dans MAS pBumanglg42 %) et dans TAS polr. racemosg66%)
alors que les productions de fruits et les sucdestdllation des plantules ont été trés faibles.
Dans la station MAOR. mangle et dans la station FM®. officinalis, ont également un faible
taux de mortalité (60 et 82 % respectivement). Routes les autres stations - espéces, la morta-

lité est importante et dépasse les 95 %.

Table 19. Densité de la production de plantules, mialité avant le recrutement et mortalité
des plantules pour chaque espece - statiamd : donnée non disponible.

Densité de la produc- Mortalité avantle  Mortalité des

Station Espece tion de fruits (nf an’)  recrutement (%) juvéniles (% ai)
FMO P. officinalis 133,2 72% 97%
FMS P. officinalis 53,3 83% 82%

A. germinans 8,1 100% nd

MAO L. racemosa 40,9 90% 96%

R. mangle 9,9 58% 60%
A. germinans 7,6 94% 95%

MAS L. racemosa 0,0 nd nd
R. mangle 2,7 100% 42%
TAS A. germinans 19,3 99% 99%
L. racemosa 0,0 nd 66%

163



4 Discussion

4.1 Variation spatiale de la structure de la végétation dans les foréts

cotieres inondables

4.1.1 Repreésentativité des stations étudiées

Les foréts cotiéres inondables développent unedgrdiversité de structure (Table 20). En man-
grove, les hauteurs de peuplements varient de 23bm, les densités varient d’'un facteur 16, les
surfaces terrieres d'un facteur 11 et les biomadaes facteur 44 entre les différents pays du
bassin caribéen et du Golf du Mexique. Cette ditéeide structure de peuplement est a relier
avec la grande diversité des géomorphologies edtieprésentant les plus fortes biomasses lors-
gue les stations sont influencées par des couasidia les apports en nutriments sont importants

(e.g.Guyane francaise).

Malgré sa faible superficie (toutes les statior&udie se situent dans un rayon d’1 km) le secteur
d’étude offre une grande diversité de conditiorspiifjues (cf. chapitre I, p80). Cette diversité
édaphique est liee a la géomorphologie contrasiésedteur (plaine cétiére inondable parsemée
de collines) qui détermine les gradients édaphiguesesquels se positionnent les cing stations
étudiées.

Le peuplement de la station MAO est semblable & deutype « basin » au sens de Lugo & Sne-
daker (1974), ou « ceinture forestiére internemb@rt & Rollet, 1989; Sherman et al., 2003).
Son originalité est d’étre constituée en proposgiéquivalentes par les trois espéces de palétu-
viers. Ceci peut s’expliquer par les niveaux d’@aportants mesurés dans cette station qui cons-
tituent des conditions plus favorables p&urmangleque pour les autres espéeces. Il se peut que
cette station soit dans une dynamique d’évoluti@autrefois dominée paA. germinans
'augmentation du niveau de la mer au cours degsigl&s décennies pourrait étre a l'origine
d’'une augmentation du niveau d’eau dans la staibarigine d’'une augmentation de la contri-

bution deR. mangledans le peuplement.

La station MAS est localisée non loin de la mer, wu sol pauvre en éléments minéraux déve-

loppé a partir d’'une tourbe racinaire de typiqudrtiezophora Sa structure la rapproche de celle

des stations de type « arbustif »décrites par @ateal. (1962) et par Imbert & Rollet (1989).
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Cette station présente toutefois l'originalité aaeillir en proportion équivalentes les trois es-
péces de palétuviers, pour une surface terricometbiomasse supérieures de 20 % a celles dé-
crites par Imbert & Rollet (1989) sur le méme sita.population dé&R. mangleest plus élevée
gue dans les situations typiques de mangrove avbwdgcrite par Lugo et Snedaker (1974), mais
la population dA. germinansest, elle, conforme a la littérature participe diomasse élevée du
peuplement. Les individus de racemosasont de petite taille et prés de la moitié desstigen-
contrées sont mortes ; plus encore que les deugsaespeces, il semble bien que cette espéce

soit dans des conditions limitantes de sa croissanc

Il est couramment admis que la croissance desup@és diminue lorsque la salinité du sol aug-
mente (Imbert et al., 2000b; Sherman et al., 2008)qui n’est pas le cas lorsque I'on considére
MAS et MAO. Pour mieux comprendre les différencesstitucture de la végétation, il est néces-
saire de prendre en compte la composition chimitpgesols dans son ensemble et pas seulement
la teneur en NaCl. Dans MAS, la fertilité des s®Emble étre le facteur limitant : les teneurs en
P,0Os, K,O et MgO sont les plus faibles des trois staticmsliées. Or de faibles ressources en
nutriments, particulierement en phosphore, ont @ montrées comme responsables de la
structure arbustive de peuplements de mangroveo (dellington, 1983; Feller, 1995; Love-
lock et al., 2006a; Naidoo, 2006; Feller et alQ20

La station TAS est située sur un sol argileux, sadée. Elle est peuplée, dans la strate supérieure
uniquement par des individusAd’germinans dans le sous bois, les stades plantules etijegén
d’A. germinanssont accompagneés de quelguesacemosaCette association d’espéces dans un
milieu aussi salé est originale et n'a jamais afportée dans la littérature. La salinité élevée de
la station (75 g1) explique bien la composition et la structure @éuglement. En effet, dans la
région caraibe et le Golf du Mexique, sdulgerminansemble pouvoir surmonter des salinités
aussi élevées (Tomlinson, 1986; Imbert et al., BPOPar ailleurs, I'architecture particuliére des
arbresde cette station (faible hauteur avec de nombrejetsrde souche) et la forte mortalité des
tiges (148 % de la surface terriere totale) sugdgegee la forte salinité de I'eau interstitielle
abaisse la composante osmotique du potentiel hyaidly sol et que I'ascension de la seve dans
les troncs est limité a de faibles hauteurs. Uhe lienitation hydraulique pourrait expliquer, non
seulement la faible hauteur du peuplement (8 mis massi , dans un contexte de forte variabilité

interannuelle des conditions climatiques et édamsg(cf. chapitre Il, p65), I'alternance entre
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mortalité et réitération des axes (Imbert & Ménd@Q7). La salinité semble bien trop forte pour
L. racemosadécrite comme I'espéce de palétuvier la moinsraol@ a la salinité dans la man-

grove des Antilles (Imbert et al., 2000b). Le faifelle parvienne a s'établir durablement dans
cette station (plusieurs individus présentent dabreux rejets et un diametre au collet supérieur
a 2 cm laissant penser qu’ils sont agés de plusieumées) et méme a vy fructifier (les individus
ne dépassent pas 2 m de haut mais se reproduiseliqje un tempérament opportuniste, voire

pionnier qui semble ne pas avoir été documenté.

Cette étude montre qu officinalis semble pouvoir se maintenir sur des sols dontliait®
atteint en moyenne salés & 20"geh surface et 30 g'len profondeur (station FMS). Ceci con-
firme des observations déja réalisées dans ceté (fBaint-Etienne et al., 2006) avec des salini-
tés mesurées & 26 ét élargit la gamme de salinité tolérée par cesygstéme rapportée par la
littérature (Alvarez-Lopez, 1990; Migeot, 2010; Maj & Imbert, 2012). Cependant, cette salini-
té élevée n'est pas sans conséquence sur la seraietla végétation. Dans la station la plus salée
(FMS), la végétation est moins haute avec une meiadrface terriere et de plus fortes densités
de tiges que dans la station la moins salée (FM@plé 11). Cette observation confirme I'effet
de la salinité sur la structure des peuplement®id® marécageuse déja décrit auparavant (Mi-
geot, 2010). Il est possible que les quantités sonportantes de,Ps dans le sol de la station
FMS (cf. chapitre Il, p76) puissent egalement ej@r la moindre stature de ce couvert dans

cette station.

Ainsi, en forét cotiere inondable, la salinité’gtdndation déterminent la composition floristique,

et, pour une méme espece, la salinité et la fértlu sol déterminent la structure spatiale (hau-
teur, surface terriere) du peuplement. Si ces aaints édaphiques influencent la composition
et de la structure des peuplements de forét cGtierelable, il est probable qu’ils impactent cer-

tainement la production primaire.
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Table 20. Données de structure des peuplements demgrove et de forét marécageuse R
officinalis dans les Néotropiques issues de la littérature dé cette étude

= Type de stationnom Espepes Hauteur Densité Surfgce Biomasse fex
ays original) domi- (m) (ha) terriere (t ha') Référence
nantes (m? ha')
o
Q
X C. arbustive Golley et al.,
% (periphera) Rm 8,6 3400 9 47,7 1962+
o
= C. externeftinge) Ag, Lr, Rm 22 1000 195
= o
g % Sherman et al.
;’- S C.interne basin Lr, Rm 22 850 349 2003
C. arbustivegcrub Rm 15 7,8
9 C. cotiere fringe) Rm 86 - 152 Lugo et Sneda-
S C.rivulaire ¢iverine)  Rm 98 - 173 ker, 1974
L C.cotiere gvershash  Rm 119 - 129
Lr 7.4 164 Lahmann,1988**
C. cétiere Rm 22,6 152,3
C. arbustive Ag, Rm 13,2 56,3
C. interne Rm 13 23,5 98,6 Imbert et Rollet,
C. externe Ag, Lr 50,9 1989
% C. externe Lr 23 72
S  C.externe Ag 21 52,8
8 C.rivulaire Ag, Lr, Rm 4000 4,2
o C. interne Ag, Lr 11600 11,7 Flower 2004
C. arbustive Ag, Rm 14500 10,2
C. interne MAO) Ag, Lr, Rm 11,5 2017 24 122
C. arbustive MIAS Ag, Lr, Rm 6,3 5667 19 69 Cette étude
C. externe TAS Ag 8,1 2883 19 67
o C. cbtiére Al) Rm 10 35
:g C. interne A3 Ag 9 20 Imbert & Ménard
£ C.rivulaire 83 Ag, Lr, Rm 18 30 (1997)
= C.interneB1) Ag 12 20
3 Eusse & Aide
Q -
v Sabana seca Po 68,9-73,5 (1997)
@]
S Luquillo, Mayaguez, Alvarez Lopez
o - - -
a Humacao, Patillas Po 1732 950-1910 2155 (1990)
. Golconde Po 11-17  350-2500  31-77 Migeot & Imbert
o (2010)
838 FMO Po 22 1118 51,3 373 ,
3 Cette etude
©2 FMs Po 12 3200 39,8 207

Ag : Avicennia germinans, Lr : Laguncularia racempBm :

* calculé, ** donné par Fromard et al. 1998
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4.2 Variation spatiale de la production primaire

Cette partie confronte les accroissements en dianmé¢surés chez les différentes especes des
stations étudiées aux données de la littératute. dblerche ensuite a expliquer les différences

d’accroissements entre station par les paramedagshéques présentés au chapitre 1.

4.2.1 Variabilité spatiale de ’accroissement cambial

Dans la littérature, peu d’études (Table 21) dohdes valeurs d’accroissement individuel (mm
an?) car le plus souvent ces données sont utilisées qaiculer et communiquer une production
globale de I'écosystéme (en tthar') (Imbert & Rollet, 1989; Day Jr et al., 1996; Shan et

al., 2003; Hossain et al., 2008; Komiyama et &08). Dans cette étude, I'accroissement cam-
bial a été suivi uniguement pour des individus da@nts, d’'une certaine classe de diameétre et en
bonne santé. Cet échantillonnage, congu pour canjeicroissance optimale des espéces dans
chaque station, n'est pas nécessairement reprébedetéa croissance de I'ensemble des popula-
tions étudiées (individus dominés, dépérissants..UssA il n'aurait pas été rigoureux
d’extrapoler la biomasse produite par ces individuspeuplement des stations car cela aurait

donné lieu a une surestimation de la biomasse geodu

Pour les especés racemosatR. mangleles accroissements mesurés dans la station MAD so
équivalents a ceux mesurés par Imbert & Ménard {L9Bur les mémes especes dans les peu-
plements d’'une petite vallée cotiere de la Bai€Gdaipa (site B), en Martinique. lls sont plus
élevés que ceux mesurés dans la station MAS (FifQje Les stress liés a la salinité et a
inondation sont moins forts dans MAS et ne peudwdanc pas expliquer la moindre croissance
observée par rapport a MAO. Le rayonnement transsiissupérieur dans MAS et ne devrait
donc pas étre un facteur limitant (Figure 44), mstress, les espéces de palétuviers étant particu-
lierement résistantes a la photoinhibition (Cheeseet al., 1991). Méme si dans MAS quelques
individus deR. mangleont semblé attaqués par le paraEitephidion mimeticunfCerambyci-
deag, le nombre d'individus touché n’est pas apparmme suffisamment important pour étre
guantifié plus en détail. Les sols de MAS étansgauvres en phosphore (- 80 %) et potassium
(- 30 %) que les sols de MAO (cf. chapitre Il, p7ibgst possible que cette moindre fertilité soit
a la fois la cause des faibles croissances et steueture arbustive du peuplement.
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Table 21. Comparaison de I'accroissement cambial dgeuplements étudiés avec celui des
autres formations de mangrove et de foréts marécagses du Bassin caraibes et du Golf du
Mexique.

Type de forét Salinité Accroissement

Ecosysteme  PaySite (Nom de statioyt Espéces (@)  cambial (mm an) Référence
(T\ll(;rpl)clj:s C. arbustive ﬁ? 28-40 1’2173’2 Proff_itt &
Bay) (scrub Rm 16 Devlin (2005)
C. externeA) Ag 60 0,2-0,8
o C. arbustive &) Rm 45 0-0,5
"’gg'ig'%‘f C. cotiere A) Rm 40 0,2-2 Imbert &
Génipg  C- extemeR) Ag 50 34-6,8 Ménard (1997)
C. interne B) Lr 10 3,7-7,6
Mangrove C. interne B) Rm 20 3,4-5.3
Ag 0,7+0,1
MAO Lr 50 3,1+0,3
Rm 6,6 £0,4
Guadeloupe Ag 1,4+0,3 Cette étude

MAS Lr 32 1,3+0,2
Rm 19+04
TAS Ag 71 44+04

Peu saléel] 2 2,4 .

J Po Migeot (2010)
Forét Guadeloupe Salée [il) S 14
marécageuse (Golcond@ FMO Po 6 2,6+0,3 )
Cette étude

FMS Po 21 0,4+0,1

Sa : Sonneratia alba, Bg : Bruguiera gymnorrhiza, :RRhizophora apiculata, Rmu : Rhizophora mucranXi :
Xylocarpus granatum, Ag : Avicennia germinans, Laguncularia racemosa, Rm : Rhizophora mangle

La croissance mesurée sur les tiges. dlerminansie suit pas la méme hiérarchisation entre sta-
tions que pout. racemosat R. mangle La station ou la croissanceAd’germinansest la plus
élevée est la station TAS qui montre pourtant Eews de salinité les plus élevées. La teneur en
nutriment dans les sols ne semble pas non plusopoexpliquer ces différences de croissance et
aucune différence marquée d’herbivorie entre legiosts n'a été remarquée. Le niveau
d’'inondation, beaucoup plus élevé dans MAO que desisleux autres stations, pourrait consti-
tuer un stress pow. germinanglans cette station (McKee, 1996; Pezeshki e1887) et expli-
guer la faible croissance de cette espéce dans pek@apport a TAS mais aussi par rapport au
site B de la Martinique (Imbert & Ménard, 1997). hert multicaule (rejets de souche) des indi-
vidus d’A. germinanglans TAS pourrait expliquer les fortes croissamsesurées dans cette sta-
tion. En effet, le rejet profite du systéme radieanciennement créé et, dans une certaine me-

sure, d’éléments minéraux par translocation dej@sidiges sénescentes. On peut penser qu’un
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rejet de souche A. germinangdans TAS part avec plus de ressources a sa dispogu’un ju-
vénile dA. germinansdans MAO ou MAS. Le phloéme complexe et réticulA.dyerminans
(zamski, 1979) pourrait, par ailleurs, représenteavantage adaptatif en facilitant la transloca-
tion d’'une tige a I'autre. Néanmoins, dans un emuement en termes de salinité du sol, Imbert
& Ménard (1997) ont mesuré dans une populatioh. dlerminansde structure similaire, une
croissance dix fois inférieure. Il est possibleuné plus forte carence en éléments nutritifs soit a

I'origine de cette plus faible croissance cambiale.

En forét marécageuse, les valeurs obtenues sanptoghes de celles mesurées préceédemment
dans la méme forét (Migeot, 2010). Les accroissésrem diametres sont plus importants dans la
station FMO que dans la station FMS. Ces staticasifestent des différences en termes de sali-
nité et également de fertilité. Dans FMS, la s&imist toujours 2 & 3 fois plus élevée que dans
FMO et atteint des valeurs supérieures a 20 @gcrites comme limitantes pour la croissance de
P. officinalis (Rivera-Ocasio et al., 2007; Dulormne et al., 20Har ailleurs, la quantité plus
faible de RBOs dans le sol de la station FMS peut également gx@ti en partie les accroisse-
ments plus faibles dans cette station. La présdeckanes n'a pas été évaluée, mais elles ont
paru plus abondantes dans FMS que dans FMO, cesfjuraisemblablement lié & une plus
grande ouverture du couvert forestier. Or, d'un@igr@ générale, en forét tropicale, la présence
de liane est un facteur qui limite la croissance aéres (Van Der Heijden & Phillips, 2009).
Aussi, les causes des faibles accroissements nsedand FMS sont nombreuses, mais le stress

salin semble étre le facteur le plus limitant.

4.2.2 Différences spécifiques d’accroissement

D’une maniere générale, les conditions environneéabes déterminent I'expression des capacités
de production propres a chaque espece. Le chois@dions MAO et MAS avait pour but
d’observer le comportement des trois especes negjalg palétuviers des Antilles placées dans
des conditions stationnelles identiques. Or ceis &gpeces n’'ont pas eu les mémes réponses
d’accroissement et de production de litiere (FigtBeet Figure 56). Ces différences sont a relier

avec I'existence de conditions optimales de croissgropres a chaque espéece (Ball, 1988).

Si I'on émet I'hypothése que, dans MAO, la ressewt éléments minéraux est peu limitante, les

différences de croissance entre especes sur tatiensdoivent étre liées aux différentes tolé-
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rances physiologiques aux stress autres environmame potentiels (salinité, hypoxie) (Ball,
1988). Il a été décrit g&. germinansest plus sensible gu®. mangleaux fortes inondations ou
aux potentiels RedOx trop négatifs (McKee, 199%eBbki et al., 1997), et qle racemosaest
sensible aux fortes salinités (Imbert et al., 2Q@x4brado, 2005). Dans MAO, la croissanc&.d’
germinansa d( étre limitée par le niveau d’eau importantaurs de la saison des pluies, tandis

gue celle dé.. racemosa été limitée par la salinité élevée sur la statio

Par ailleurs, la compétition entre espéce peuteégamt moduler les capacités de croissance des
différentes especes. En Australie, il a été maqiréne autre espéce du gedracennia(A. ma-
rina) était particulierement sensible a la compétitiGtarke & Myerscough, 1993) et, dans une
expérience en conditions contrélées, il a été ndogtreL. racemosadéveloppait des taux de
croissance plus élevés en mélange &emangleplutdot qu’en conditions monospécifiques (Car-
dona-Olarte et al., 2006). Ainsi, dans MAO, la ssaince dA. germinansa d( étre limitée par
'inondation a laquelle a pu s’ajouter un effet ag@glié a la compétition avec les autres especes.
En revanche, I'impact négatif de la salinité sucraissance de. racemosgourrait étre partiel-
lement compensé par un effet positif lié a la cditipd. Aussi, dans MAO, les tolérances des
différentes especes et I'effet de la compétitiotneeaspéce peuvent expliquer les accroissements

moyens des différentes espéces.

Dans MAS les stress liés a la salinité et I'inommasont moindres et ne discriminent, ni ne favo-
risent, aucune espéce. En revanche, les sols pédesfeonstituent certainement le facteur limi-

tant et entrainent une contrainte équivalente pensemble des especes.

4.2.3 Variabilité spatiale de la production de litiére

Dans la canopée, les feuilles sont produites,liggdint puis tombent. Ces processus déterminent
la surface foliaire de la canopée qui, en retoétemnine I'assimilation en carbone. Lorsque
I'écosysteme est a I'équilibre, il a été supposeé lauproduction de biomasse était égale a la pro-
duction de litiere (Bray et al., 1964). Récemmdra, été confirmé que la production de litiere
permettait une bonne estimation (r2=0,83) de lalpcton primaire de I'’écosysteme (Malhi et al.,
2011).

A I'échelle des foréts cotiéres inondables du Basaribéen et du Golf du Mexique, méme si les

méthodes d’estimation de production de litiere pedvétre assez différentes d’'une étude a
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I'autre, les valeurs données par la littératuréevearde 1,3 & 16 t Haari® mais restent bien cen-
trées autour de 9,7 t han® (coefficient de variation de 30 %, Table 22). Achelle des man-
groves de I'ensemble de la zone tropicale, uneuvale 9,1 t haan® est donnée par Twilley

(1992) dans le cadre d’'une large revue de ladittée.

En mangrove, les stations sélectionnées représdatedeux extrémes de la gamme de valeurs
de production de litiere observée dans les Caraibés Golf du Mexique. Le peuplement de la
station MAO est particuliérement productif (12 A&’ ari*) en raison de la trés forte production
de R. mangle Une telle production est uniquement surpassés Ralittérature par des stations
monospécifiques cotieres ou rivulairesRa mangle(Saenger & Snedaker, 1993; Coronado-
Molina et al., 2012). Les stations MAS et TAS oesgroductions faibles, du méme ordre de
grandeur que des stations de mangrove respectiveanaustive mixte et monospécifiqueAa
germinans(Twilley et al., 1986; Castaneda-Moya et al., 201k positionnement des stations

dans leur contexte hydrologique peut en partieigupet ces différences.

Dans des mangroves de type « basin » en FloridePetrto Rico, il a été mis en évidence que la
production de litiere diminuait lorsque la salindé sédiment augmentait (Cintron et al., 1978;
Twilley et al., 1986; Day Jr et al., 1996). Dans tkeux stations étudiées qui relevent de ce type
de mangrove, ceci se vérifie puisque la produdiietitiere dans MAO (salinité de 49,9 lest
bien supérieure a celle de TAS (72% ICependant, le site le moins salé (MAS : 32,2)qlest

pas non plus le site le plus productif. Ceci perg du au fait que MAS n’est pas une mangrove
de type « basin » au sens strict mais un peuplearbuistif plurispécifique proche du bord de
mer. Dans les autres études citées précédemmesialiaités plus élevées étaient également as-
sociées a une diminution de parametres structutaua végétation (densité d’arbre, surface ter-
riere et hauteur du peuplement). Comme observé lddittérature, notre étude montre que plus
la surface terriere d’'une station est élevée, [@ustation produit des quantités de litiere impor-
tante. Aussi, cela suggere que les facteurs emaérentaux qui limitent le développement de la
surface terriére et de la croissance en diamétlestque les faibles ressources en nutriments
(phosphore, potassium) relevées dans MAS, entressi @n jeu pour expliquer la faible produc-
tion de litiere (Boto & Wellington, 1983; Feller9d5s).

A I'échelle de I'ensemble des stations étudiéeprtaluction de litiere de feuille représente envi-

ron 70 % de la litiére totale ce qui est prochéadealeur moyenne mondiale proposée par Meen-
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temeyer et al. (1982). En mangrove, la proportietiediille dans la litiere totale (proche de 80 %)
est toujours plus élevée qu’en forét marécageuselip de 60 %). En effet, en mangrove ou le
milieu est plus salé, I'élimination des feuillesneécentes constitue une stratégie pour éliminer

une partie des sels en exces dans I'organisme @AKiaan, 2001b).

En forét marécageuse, la station la plus salée JFdiScelle qui produit le moins de litiere. Cette
observation confirme les résultats obtenus dansfordé® marécageuse a Porto Rico (Eusse &
Aide, 1999). La différence de salinité entre lemxdstations suiviesA=15 g IY) est certainement
suffisamment importante pour qu’'un effet de larstdi soit visible. En effet, dans cette méme
forét, en considérant des différences de salinitéeestations plus faible\£5 g '), les diffé-
rences de production de litiere n’ont pas touj@iéssignificatives (Migeot & Imbert, 2012). Ces
mémes auteurs suggerent que la salinité n’estepsaul facteur pouvant influencer la production
de litiere en forét marécageuse et que la hauteaudoeut également avoir une influence, les
stations les plus inondées étant les plus prodestidans le cadre de notre étude les deux sta-

tions des niveaux d’inondation comparables.
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Table 22. Comparaison de la production de litiere msurée dans les stations de cette étude
avec celle d’autres formations de mangrove et der&ts marécageuses de la Caraibe et du
Golf du Mexique.

Compartiment de litiére (t Heaan)

. . . 1 Feuilleset Organes  Bois et e
Lieu Type de forétespéces g | stipules  reproducteurs divers Total Référence
C. rivulaire,Rm 25 12,8 Coronado-
C. cotiereAg, Rm 45 9,7 Molina et al.
C. interneAg 70 5,2 (2012)
C. cbtiere Ag, Rm 10,1 1 11,2 Coronado-
C. interng Ag, Rm 4,8 0,5 5,4  Molina (2000)
C. interneAg, Rm 50 3,9
C. arbustiveAg 70 3 (D1%)g/;é)r etal
C. interneAg, Rm 75 4,1
. . . Flores-Verdugo
Mexigue C. rivulaire Lr 25 9,8 11 et al. (1987)
JUPR 0-27 Aké-Castillo et
C. cétiere Rm 7,8 2,2 1,1 11,2 al. (2006)
g . Rico-Gray &
% C. interne Ag, Lr, Rm 6,6 0,6 9 Lot (1983)
= C. interng Ag, Rm 32 6,3 2,6 8,9
[ -
> C.interne Ag, Lr, Rm 21 79 0,8 9,7 Utrera-Lopez &
C. rivulaire Rm 6 8,2 53 135 gorenol' 2008
C. cotiere Rm 27 45 1,9 go Casasola(2008)
C. arbustiveRm 12 2,5 Coronado-
C. cotiere Ag, Rm 24 9,1 Molina et al.
Floride  C. interneAg, Rm 27 6,5 (2012)
C. interng Ag, Lr, Rm 42 5,7 1,8 7,5  Twilley et al.
C. interng Ag 72 2,1 1.4 3,5 (1986)
. Pool et al.
Porto Rico 9,8 (1975)
MAO, Ag, Lr, Rm 50 8,9 1,7 1,8 12,4
Guadeloupe MAS, Ag, Lr, Rm 32 4,7 0,3 0,3 5,3 Cette étude
TAS, Ag 71 4,1 0,6 0,7 55
Rivulaire, Po 4 14,1 Al L
C. internePo 1,5 11,9 ‘yvarez-Lopez
) . (1990)
2 _ C. internePo 3 8,7
o Porto Rico C. internePo 11,5 4,6 0,2 9,8
g C. internePo 9,7 41 0,2 12 Eusse & Aide
@
S IEcotone mangrove, 151 1.8 0 13.8 (1999)
£ o, Lr
P Plaine inondableRo 7 7.3 1,9 2,7 13 ]
o Plaine inondablePo 4 7.1 1,8 2,9 14 Migeot & Im-
LL . bert (2012)
Guadeloupe pjaine inondablePo 6 2,7 0,5 2,6 10
FMO, Po 7,1 25 3,9 13,4 .
FMS, Po 5,4 1,0 1,9 g Celeetude
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4.3 Variations saisonniéres de la productivité en forét cotiere inon-

dable

4.3.1 L’accroissement cambial est bien expliqué par les parametres clima-

tiques

L’'accroissement cambial n’'a pas été linéaire ausde la période de suivi et chaque espéce a
montré une rythmicité de croissance (Figure 50k Msultats s’accordent avec des observations
obtenues dans des contextes saisonniers marqugedegamémes écosystemes (Imbert & Mé-
nard, 1997; Cadamuro, 1999; Migeot, 2010) et daastrs foréts tropicales (Bullock, 1997;
Worbes, 1999; Schongart et al., 2002; Stahl, 201€8.accroissements ont été maximums pen-
dant les périodes pluvieuses et minimums pendantdeodes seches. Dans les Antilles, les sai-
sons des pluies apportent de nombreuses dépressipitales d’intensité variables pouvant at-
teindre le stade de cyclone. Les effets d’'un cylpauvent alors étre dévastateurs sur la végéta-
tion (perte de feuilles, de branches, chablis)vetrades effets négatifs sur la croissance (Imbert
et al., 1996; Sherman et al., 2001). Au cours deerériode de suivi les dépressions tropicales
n‘ont pas été suffisamment importantes pour limigecroissance des arbres suivis, et ont, au
contraire, favorisé leur croissance. Ce context&anélogique a également permis d'étudier le
rythme de production de litiere en I'absence ddupkation majeure. Les résultats ont montré

gue la production de litiere avait été constantesda temps.

Cette partie (i) relativise la qualité des modétdgmnt accroissement et variables environnemen-
tales élaborées par rapport a une autre étude agapté la méme démarche, (ii) propose des
mécanismes expliquant les liens entre accroisseaetgnecipitations, (iii) entre accroissement et
les autres variables environnementales d’inténét,ekplicite les déterminants de la production
de litiere en forét cotiere inondable et (v) met@ation les deux compartiments de la production
primaire évalués (accroissement cambial et produatie litiere) afin d’évoquer les stratégies

d’allocation en carbone des especes étudiées.

4.3.1.1 Les précipitations, meilleure variable explicative des accroissements

A I'échelle de I'ensemble des foréts cétieres irabids, les descripteurs climatiques (précipita-

tions et vent) permettent d’expliquer 21 % de lfatssement cambial. Cette proportion peut étre
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comparée avec les 7,2 % de variance de 'accromseaxpliquée par les variables environne-
mentales en forét guyanaise (Wagner et al., 2@a)s ce modeéle guyanais, la disponibilité de
I'eau dans le sol, la température minimum jourmaliét le rayonnement étaient les variables re-
tenues suivant la méme démarche de recherche deunenodéele. La meilleure explicativité du
modele d’accroissement pour les foréts cétiereadables est a relier avec le fait qu’elles con-
tiennent moins d’especes différentes (4 contred¥k de travail de Wagner et al.) et donc moins
de diversité potentielle de réponses aux stressaemementaux. Par ailleurs, malgré les fortes
hétérogeneéités édaphiques de la zone, la croissimscarbres répond de maniére plus homogene
gu'en forét guyanaise. Le fait que I'ensemble dezdme soit salée explique probablement
I’'homogénéité de I'effet des précipitations sucteissement. Aussi, dans le contexte des foréts
cétieres inondables, renseigner I'espéce et lmstpermet d’affiner considérablement le modele
d’accroissement en augmentant de 31 % l'explicadiote variance. Le modéle d’accroissement
a I'échelle des foréts cotieres inondables appamaitme un bon modele : la station, I'espéce et

les variables climatiques permettent d’expliqueisple la moitié de I'accroissement (52 %).

Dans toutes les stations d’étude, I'accroissemamtbéal a été significativement corrélé avec les
précipitations du dernier mois (Figure 46 et catiéhs univariées présentées en annexes pxviii).
Si cette relation est robuste dans notre contéxtaut cependant noter que dans des régions a
forte saisonnalité, la mesure de diametre peutl@tisée, notamment a cause de la baisse de
I'humidité de I'air et de la rétractation de I'éceren saison séche (Baker et al., 2002). Il a été
montré que ces variations pouvaient étre du mémhe ate grandeur que la croissance cambiale
et pouvaient donc la masquer (Stahl et al., 2@a8s le cadre de cette étude, I'effet potentiel de
la rétractation de I'écorce n’a pas pu étre évallgpendant, les variations d’humidité relative ont
éte relativement faibles (coefficient de variatgur les humidités relatives mesurées a midi en
plein air : 14 %) et les espéces étudiées avaemntegaisseurs d’écorce plutdt faibles (< 2 mm
selon Yanez-Espinoza et al. (2008)) comparéeslascétudiées par Stahl et al. (2010) qui al-
laient jusqu’a 18 mm. Aussi, le biais sur la mesies incréements de diametre a été jugé négli-

geable.

De la méme maniére qu’en Martinique (Imbert & Mé&hat997), un minimum de 100 mm de
précipitation par mois semble nécessaire pour assune croissance en diamétre supérieure a

1 mm moi§-. Au-dela de 150 mm de précipitation, la croissagsterés variable d’autres facteurs
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devenant limitants. Par exemple, de trop fortesipittions sont généralement liées a une dimi-
nution de la durée d’ensoleillement (données médlesyé-isher, p<0,001) et donc une baisse de

disponibilité en énergie lumineuse pour I'assindiaten carbone.

L’augmentation de la croissance dans les périoliesepises peut étre due a une diminution des
conditions de secheresse édaphique (remontéetdadar en eau, dilution des fortes salinités)
mais aussi a la remobilisation d’éléments minéi@ligeot, 2010). En effet, dans ces milieux ou
les sols sont pauvres en nutriment, les périodgsesépermettent d’accélérer la dégradation de la
litiere et la minéralisation de la matiere orgamigAu moment du retour des pluies ces éléments
minéraux réecemment créés sont dispersés dansibtsele la zone, assimilés par les plantes et

permettent leur croissance (Roy & Singh, 1995).

Cependant, toutes les stations et toutes les espera@épondent pas de la méme maniere a
'augmentation des précipitations. Par exemple,r gaugerminanset P. officinalis les fortes
précipitations des mois de mai 2012 n'ont pas ¢arawl’effet sur la croissance que les précipita-
tions intervenues aux mois de septembre et oc&ité et 2012 (Figure 50). Pour ces espeéces, le
moment ou interviennent les précipitations estpdaer dans un contexte saisonnier plus large :
au mois de mai 2012, en sortie de période séckegsEeces m'ont pu relancer immédiatement
leur croissance, le retour au niveau de croissdecka saison des pluies précédente nécessitant
alors un certain temps. De la méme maniére, lossna@is pluvieux (précipitations > 100 mm)
qui ont suivi la courte, mais intense, saison se&tEh@iin 2012, la croissance n’a pas repris dans
la station MAS pout.. racemosatR. manglg< 0,08 mm mois). Méme lors du mois précédent
la mesure d’accroissement d’Octobre 2012 ou lesigitations ont été intenses (316 mm) les
accroissements ont été trés faibles. Ceci témdiymémpact de la saison séche sur la croissance
chez ces deux especes dans cette station. Poletgmemier semestre de I'année 2012 n'a pas
été particulierement sec (IS premier semestre le plus pluvieux sur les 62 deesi années).
Aussi, une année moyennement seche affecte a ntegran la croissance des individus dans la
station de mangrove arbustive. La difféerence déssamce entre les périodes pluvieuses enca-
drant une saison seche peut étre due a la fedilitéol, mais aussi aux variations plus impor-
tantes de la salinité dans MAS par rapport & MA@ .eHet, d’'une maniére générale, la salinité
est plus faible dans MAS par rapport a MAO mais ldes périodes seches de 2012 I'amplitude

d’augmentation de la salinité a été plus importatzties MAS. Dans cette méme station, les es-
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peces les plus sensibles au stress shlimacemosaet R. manglg sont moins acclimatées aux
salinités élevées que dans MAO, et il est possjbel’effet d’'une salinité ponctuellement élevée
ait des conséquences importantes sur leur cagaciiouver une croissance élevée des le retour
des pluies. Par ailleurs, le profil particulierdeiation de la salinité en 2012, avec deux pésode

salées plutdt qu’une seule, a pu affecter le foncgément de ces espéces.

Ces résultats de suivi de croissance permettetgrégat de mieux comprendre la différence de
structure forestiére entre les deux stations degnoae mixte. Les différences de surface terriere
sont dues (i) a des différences d’accroissemenbizmu moment de la saison des pluies et (ii) &
des capacités de retour a des croissances éleggds tktour des pluies, plutdt qu'a des diffé-

rences de résistance (maintien d’'une croissancejosent de la saison seche.

4.3.1.2 Les autres variables explicatives de I'accroissement cambial

L’effet de la vitesse du vent sur les accroissement diamétre a I'échelle des foréts cotieres
inondables peut surprendre car aucune dépressipicdte n'a eu d'effet dévastateur sur les peu-
plements durant le suivi. La vitesse du vent ediadrliée avec le régime des alizés au moment
de la saison séche : les vents sont plus congjarga saison des pluies et ne dépassent pas 36
km H! de moyenne horaire. Le vent diminue la couchetdimii niveau des feuilles et augmente
la conductance hydraulique de la feuille. Les ctos de secheresse atmosphérique sont aug-
mentées et peuvent renforcer le stress hydriquajmmoent au niveau des stomates (Meinzer et
al., 1993). Cet effet semble particulierement patir A. germinangour laquelle le vent est I'une
des variables environnementales explicatives daasnmodeles d’accroissement des stations
MAO et TAS. Un effet du méme type se confirme, danstation MAO, pour les trois especes ou
les variations d’accroissement sont bien expliqu@edes variations d’humidités atmosphériques
minimum et maximum journalieres. Lorsque I'heur@lias seche ou la plus humide de la journée
devient de plus en plus séche, les accroissemanisugnt (Table 14). Cet effet a déja été sus-
pecté poulP. officinalispour expliquer les faibles accroissements en sasche malgré les ni-
veaux d’eau élevés (Migeot, 2010). En ce qui careeette espéce, la vitesse du vent n'apparait
pas comme une variable explicative dans les medllenodéles d’accroissement des stations
FMO et FMS. Cependant, des relations significatmeisété établies entre I'accroissement cam-

bial et les minima et maxima d’humidité journalitable des corrélations en annexe, pxviii).
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Ceci confirmerait que des conditions de sécherasaesphérique peuvent étre a I'origine d’'une

baisse de croissance dans les peuplements derfarétageuse, mais aussi en mangrove.

A I'échelle de la station - espéce, les variablesrennementales utilisées permettent d’expliquer
entre 12 et 60 % de I'accroissement cambial et rajgsent comme étant trés variées selon la
station et selon I'espece. Par rapport au modéknaba I'échelle de toutes les stations — especes,
les modeles obtenus pour chacune d’entre elle®neemt pas une place trés importante aux va-
riables édaphiques. Ceci rejette I'hypothése gsiedaditions édaphiques détermineraient plus la
croissance que les conditions climatiques. Par phkerta salinité du sol est particulierement ab-
sente des variables retenues dans les modélesalsssment pour chacune des stations - es-
péces. La salinité n’intervient que pour les despeees priori les plus sensibles a la salinig (
officinalis dans FMO etL. racemosalans les deux stations de mangrove mixte) magenle

pas réguler les accroissementa.djerminan®t deR. mangle

Aussi, il semble possible de développer une apgraighmodélisation de la croissance des peu-
plements basée essentiellement sur les variakleatitjues et sur les variations de hauteur de

nappe, les autres variables environnementales ggantxplicatives.

4.3.2 Laproduction de litiere est expliquée par les parametres édaphiques

La production de litiere dépend fortement de ldiataet de I'espéce ; a I'échelle du secteur
d’étude, aucun pattern général de production eatifmm du temps ne s’est dessiné (Figure 57).
Le fort effet « station » sous entend que les pataas édaphiques ont une part importante dans
la régulation de la production de litiere. Ceci @stfirmé a I'échelle de chaque station — espece
lors de I'analyse de l'effet « session » : les prtipns de variance expliquées par les variables

édaphiques sont plus importantes que celles eX§@mpar les variables climatiques.

D’une maniere générale deux hypotheses peuventm@todisées pour expliquer la production de
litiere :(i) elle peut correspondre au renouvellaimdes feuilles en début de période de crois-

sance, ou (ii) correspondre a une perte de fdoiltede période de stress.

Dans les deux stations de mangrove mixte, les Masaenvironnementales n'ont pas le méme
poids pour expliquer la production de litiere : s&hAO elles permettent d’en expliquer entre 15
et 48 % alors que, dans MAS, elles ne permettentfEn expliquer plus de 9,6 %. Les espéces

n'ont pas eu leurs pics de production de litierentniére synchrone : la production de litiere
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d’A. germinanset deR. mangleest plus importante en période pluvieuse alorsaplie deL.
racemosaaugmente au cours des périodes séches (Figuré.5Acemosgoroduit par exemple
beaucoup de litiere en avril 2012 alors qu'a la mé&ériode la production de litiere chez les
deux autres espéces est minimale. Les pics de gfodule litiére dA. germinanset R. mangle
interviennent juste aprés la premiére période séleh2012 et peuvent s’'interpréter comme un
renouvellement des feuilles pour maximiser la @aige pour la période pluvieuse (Flores de
Verdugo et al., 1987; Day Jr et al., 1996), lesstrsmécanique imposé par les précipitations sur
des feuilles (Migeot & Imbert, 2012) affaiblies darsaison seche pouvant également favoriser
leur chute. Les pics de production de litiereLdeacemosgeuvent s’interpréter comme une dé-
foliation lors des périodes séches pour évitettdess hydrique et éliminer une partie du sel en
exces (Day Jr et al., 1996; Biebel & Kinzel (1965ram et al., 2002; Lugo et al., 2007b).

En forét marécageuse la production de litiere &st bxpliquée par la variation des parametres
environnementaux (environ 70 % pour FMO et FMS)n®&MO, P. officinalis augmente sa
production de litiere en saison séche et dans gaslgonditions de saison des pluies. Une aug-
mentation de la production de litiere au momentadsaison seche a déja été documenté dans
cette forét (Migeot & Imbert, 2012) et dans uneérignce en conditions controlées, une perte de
surface foliaire dans des traitements plus sakésja été décrite (Dulormne et al., 2010). Aussi
peut on faire I'hypothése que lors des mois deogsasgche, avec les salinités les plus élevees,
'augmentation de la production de litiere permee wWiminution de sa surface foliaire afin
d’éviter le stress hydrique. Une hypothése compigaie pourrait étre que I'allocation des res-
sourcesP. officinalis pendant les mois secs irait préférentiellemens Verproduction de nou-
velles feuilles pour remplacer les anciennes aéparer » le saison de croissance a venir, de la
méme maniere que cela a pu étre observé pourries fte Guyane pendant la saison séche (Wa-
gner et al., 2013). Dans FMS, la production denrgiest plus importante lors des mois pluvieux
Ceci peut également s’expliquer par un renouveligrdes feuilles pour favoriser la croissance
mais aussi par le stress mécanique exerce pauika gir les feuilles et qui favorise leur chute,
comme par exemple lors de passage de dépressmoalmo(Migeot & Imbert, 2012). Les deux
stations de forét marécageuse étudiées présemtenidéux réponses différentes a la saisonnalité
(Figure 57). Les réponses de la station FMO sonformes aux résultats obtenus par Migeot et

Imbert (2012) a I'échelle de I'ensemble du massikétier de Golconde. La station FMS pré-
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sente, quant a elle, une réponse originale certentliée a sa situation particuliére a la limite
des conditions de tolérance Beofficinalis

Si, a I'échelle de I'ensemble des peuplements és da production de litiere de feuille n'a pu
étre reliée aux variations environnementales celda ptre parce qu’elle dépend de variables non
mesurées (photopériode, position du soleil), deledigns internes a I'échelle de I'organisme ou
de la population (contraintes phylogénétique, cbbomiogie) ou encore d’évenements phénolo-
giques tels que les productions ou abscission elaliefs, fleurs ou propagules (Gill & Tomlin-
son, 1971; Migeot & Imbert, 2012).

4.3.3 Des stratégies spécifiques d’allocation des ressources

Deux types de relation entre production de litideefeuilles et accroissement cambial ont été
observés. PolR. officinalis R. manglel'accroissement est faible au moment ou la prodoale
litiere est importante, tandis que poAir germinansl’accroissement et la production de litiere
sont corrélés positivement. Pdurracemosala relation entre I'accroissement et la productie

litiere change en fonction de la station.

Les réponses de. officinaliset deR. manglepeuvent venir d’un pattern différentiel d’alloati

des ressources dans le temps (production alteendé\bois et de feuilles) comme cela a pu étre
observé en forét guyanaise (Stahl, 2010; Wagnet.e2013). En effet, il a été montré que la
production de tissus non ligneux ne diminuait ggaicativement les stocks de carbohydrates
(Wurth et al., 2005) contrairement a la productientronc (Kozlowski, 1992). Aussi, au moment
ou la croissance est contrainte par le stress duyelriil pourrait étre rentable d’'investir dans les
organes photosynthétiques pour « préparer » lahpmoe saison de croissance. Ces réponses
peuvent aussi étre expliquée par l'effet des dépes tropicales (vents et précipitations) car
elles favorisent la chute de feuilles méatures peséentes au cours des mois ou la croissance est

la plus importante.

Le comportement inverse Al' germinanscorrespond a une synchronisation de ses prodgction
ligneuse, foliaire et reproductive. Lorsque lesdibans sont favorables les photoassimilats sont
mobilisés pour toutes les productions de l'indivile méme type de synchronisation a été ob-

servé en Martinique chez cette méme espéce (Ir&bdénard, 1997).
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La différence de comportement deracemosaentre les deux stations semble montrer que cette
espece adapte sa stratégie d'allocation des ressoan fonction de son milieu. Dans un milieu
stressant ou limitant pour la croissance (MASYacemosarofite des périodes peu favorables a
la croissance pour renouveler ses feuilles. Dan©M4ui apparait comme étant un milieu moins
limitant pour cette espéce, elle profite des camdit favorables pour a la fois augmenter en dia-
meétre et renouveler ses feuilles. L'ajustementtaeégie d’allocation au milieu de racemosa

est original et illustre bien le caractére oppadtende cette espece, qui parvient a se développer

et se reproduire méme dans les milieux les plug@gmants comme dans TAS.

Ces relations entre accroissement et productiditiélee sont toutefois a relativiser par le faible
nombre de suivis communs des deux parametres degiion (n=8) et qui ne couvrent pas une

année complete (230 jours).

4.4 Dynamique de la végétation dans les stations étudiées

Aprés avoir confronté les résultats concernantractire de la végétation et la croissance des
arbres avec les conditions édaphiques des statietis, partie propose de donner une dynamique
de la végétation sur chaque station en en mettamelation les données discutées précédem-

ment : structure des peuplements, croissance Hessast dynamique des populations de plantule.

4.4.1 Dynamiques de la végétation dans les stations de mangrove

Dans MAO, les fortes densités de plantules et dénjiles deR. mangleassociees aux mortalites
élevées chez les arbres adultes des autres esdrkssent a penser que la dynamique de cette
station méne vers un peuplemerR.amangle ou subsisteraient a terme que quelgegermi-
nans Les données d’accroissement relatif en diamefregp37) confirment cette interprétation.
La population adulte de. racemosgprésente les plus forts diamétres, mais I'on peder de
faibles croissances relatives et une faible demgtguvéniles en dépit de 'abondance de plan-
tules. La proportion important de tiges mortes meque la population de racemosa du mal

a se maintenir, certainement a cause de la sadild@t@e de la station. Les projections climatiques
qui prévoient une accélération de 'augmentatiomiheau de la mer donnent & penser que ces
changements de végétation devraient étre précipdaésine augmentation du stress hypoxique

qui défavorise les autres espéces Buenangle Cependant, les projections climatiques annon-
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cent aussi une relative « aridification » du clirdas Antilles ce qui pourrait se traduire par des
salinités plus élevées maintenant, pour un tengpspinpétitivité dA. germinanssur les micro

sites les moins inondables.

La station MAS est peuplée par desgerminangle forts diamétres et d& mangleetL. race-
mosaplus petits. Toutes les espéeces ont cependantdissances équivalentes. La proportion de
tiges mortes dé. racemosaest 9 fois plus élevée que celleRlemanglest représente 42 % de la
population adulte de. racemosaMalgré une croissance équivalente a celle dessaespéces,
la population dd.. racemosaest certainement soumise a un stress lié a laitéaéilevée du mi-
lieu et/ou aux faibles teneurs en éléments minéhagixaux de croissance relatif Be mangleest

le plus élevé, sa régénération est tres abondaatmaaux de mortalité juvénile reste faible grace
aux réserves importantes de I'hypocotile. Aujouni’tcette espece ne domine pas MAS en
termes de surface terriere, mais tous les paramétdiquent qu’elle devrait pouvoir devenir

I'espece dominante, dans la perspective d’'une &t#veu niveau de la mer.

La dynamique des deux stations de mangrove mixtdbleeconduire & une dominance de la po-
pulation deR. manglesur celles les deux autres especes. Cependaniysalgng terme,
I'établissement de cette dominance est a relatigseconsidérant les projections climatiques qui
prévoient une augmentation du nombre et de lintéres secheresses et des ouragans. Or, lors
des passages de cyclones la majorité des indide&s mangle(80 %) meurent directement ou
lors des années qui suivent la perturbation aloeslgs populations A. germinanset deL. ra-
cemosasont plus résistantes et plus résilientes (Iméeal., 1998). La reconstitution de la popu-
lation deR. manglese fait donc a partir du stade plantule et metiemsle nombreuses années

pour atteindre la surface terriere d’avant le cyel@imbert, 2002).

Dans la station TAS, la régénération est abondaais peu de plantules semblent pouvoir passer
au stade juvénile (rapport juvéniles / plantule3,& %) et la densité de juvénile est inférieure a
celle des arbres adultes. Compte tenu des conslisialmes particulierement stressantes, il parait
difficile que les juvéniles assurent a eux seulel@uvellement des effectifs adultes. Or, en si-
tuation de stress, la multiplication végétativetdboe pour une part importante au renouvelle-
ment des tiges adultes dans cette station. Eniasguernd.. racemosail semble peu probable
gue sa population parviennent a atteindre des diamét des hauteurs plus importantes, & moins

d’'une modification hydrologique majeure qui pageia abaisser la salinité moyenne de la sta-
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tion. L'augmentation des apports en eau de mernnsalée que la station) due a la hausse du
niveau marin pourrait constituer une telle modiiima hydrologique. Des recherches sur le fonc-
tionnement physiologique des juvéniles lderacemosapermettrait de mieux comprendre les
meécanismes de maintien de cette population damsiligu aussi contraint. Pour expliquer cette

observation différentes hypothéses peuvent étrégsos

0] pour des individus de petites dimensidns;acemosaléveloppe des mécanismes per-
formants de résistance a la salinité

(i) les individus parviennent a exploiter une nichel@gigue moins stressante que celle
mesurée lors de la caractérisation des condititiysipo chimique €.g. des poches

d’eau ou des périodes de temps peu salées (Orduigl&en, 2000).

Le chapitre V (p233) proposera un protocole poponéire a la seconde hypothése.

4.4.2 Dynamique de la végétation dans les stations de forét marécageuse

En forét marécageuse toutes les classes de diajueqrea la classe de diamétre maximum sont
bien représentées. Dans les deux stations, leslitéstles plus importantes sont observées pour
les faibles classes de diamétre. Cette mortalité€ §tee due a une accessibilité a la lumiére moins
grande pour les petits diametres, ce qui a poet ei réduire la croissance et les capacités de
survie de l'individu. De prime abord la structueEMS pourrait faire penser a un peuplement en
régénération dont la dynamique devrait tendre l&edructure de FMO. Cependant, selon Mi-
geot (2010), les peuplements de type FMS sont ggaieconstitués par des individus ageées qui
ne sont pas plus hauts que d’autres individus de falible diamétre. Cette hypothése est confir-
mée par les faibles croissances mesurées dandrie da cette étude. Ceci voudrait dire que la
structure du peuplement de la station FMS est ld@éjtée par les facteurs environnementaux et
non pas par son age (Lescure, 1980). En effetpatwaire des peuplements de mangrove dont la
structure est fortement influencée par les oura@ansert, 2002)P. officinalispossede une forte
capacité a réitérer son architecture méme apreslesteuction compléte de son houppier. Alors
gue dans FMO, les juvéniles sont deux fois plusbreox que les arbres adultes, dans la station
FMS, la densité de juvéniles est 70 % plus faible kg densité des adultes. Ceci est d’'une part di
a la faible densité de plantules et d’autre partad(faible taux de succes de passage du stade

plantule au stade juvénile. Les juvénilesRiefficinalispeuvent attendre un certain temps qu’un
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chablis ou une éclaircie de la canopée leur fosenia quantité de lumiere nécessaire pour pour-
suivre leur croissance jusqu’au stade adulte. Mais|e long terme, en I'absence d’ouverture, la
faible luminosité du sous-bois provoque la mort jdegniles. Dans FMS la sélection qui s’opére

lors du passage du stade plantule au stade juvémitmnserve que des juvéniles qui seront, par
la suite, capable d'atteindre le stade adulte. @® le passage du stade plantule au stade ju-
vénile est moins contraint (certainement a causesdénités plus faibles) mais le processus de
passage du stade juvénile au stade adulte estéi@édtif. Cela explique bien I'absence de sous

bois caractéristique de la forét marécageuse.

En I'absence de modification hydrologique majeuneddntroduction d’une espece exotique en-
vahissante, il semble peu probable uefficinalisperde la dominance qu’il exerce sur ces sta-
tions. Etant admis que ce sont les facteurs édaphiqui limitent la croissance des individus et
déterminent la structure des peuplements, il senpdeces stations conserveront leurs structures
actuelles. Néanmoins, I'augmentation du niveauadmér prédite dans le cadre du changement
climatique, devrait certainement entrainer une argation de la salinité en forét marécageuse.
En lisiere avec la mangrove (cas de la station FMS)peut s'attendre a un dépérissement accé-
léré de la population de. officinaliset son remplacement par des especes de palét(viees
cemosaR. manglg Plus en amont (cas de la station FMO), l'augmigon de la salinité devrait
limiter la croissance des peuplements pour, a tengie, modifier la structure du peuplement
(diminution de la hauteur, des diameétres, augmentatlu nombre de tiges, baisse de la surface
terriére et de la biomasse).
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5 Conclusion du chapitre 3

La composition des peuplements étudiés est étreiteiiée a la salinité moyenne des stations.
En dessous de 20 g, I'espace cotier inondable est occupé par la fo@técageuse, et, au-dela

de cette salinité, par la mangrove. Cette étuderiip d’élargir, par rapport a la littérature exis-

tante, la gamme de salinité tolérée papfficinalis Au sein de ces deux écosystemes, la salinité
est également a l'origine de structures de végétatifférentes. Lorsque la salinité est élevée le
diameétre et la hauteur des tiges diminuent, etecéhélle des stations, la surface terriere et la
biomasse diminuent. La salinité a elle seule nenpecependant pas d’expliquer toute la diversi-
té des structures de végétation et la fertilitésdlapparait comme un parametre important a
prendre en compte. En forét marécageuse, la stakit$est, a ce jour, la station monospécifique

aP. officinalisla plus salée qui a été étudiée.

La distribution en classes de diamétre, les donséekes stades juvéniles de plantules (habituel-
lement peu étudiés sur le terrain) et sur la dygaenide population permettent d’avoir une vue
globale de la dynamique de végétation dans lemssatEn forét marécageuse, les peuplements
semblent matures. En mangrove, les différentesostabnt toutes une dynamique qui leur est
propre définie par leur sensibilité aux cyclonesirIpotentiel de croissance ou encore leur capa-
cité de réitération. Dans les stations de mangpbwespécifiquesR. mangletend a dominer les
peuplements et ce phénomene devrait se renforeer laccélération de I'élévation du niveau

marin.

Le suivi des diametres a permis de mettre en égalgue les différences de structure de végéta-
tion sont liées au potentiel de croissance de a@hatation. L’accroissement en diametre, qui re-
présente le stockage du carbone dans le boisgag@modélisé de maniere efficace a I'échelle de
'ensemble des stations en fonction des précipitatiet de la vitesse du vent. Contrairement a
notre hypothése de départ, les descripteurs médgigiaes se sont avérés plus efficaces que les
parametres édaphiques pour modéliser les accrasgsmensuels en diameétre. La baisse sai-
sonniere des précipitations entraine des secherasseniveaux édaphique et atmosphérique qui
sont a l'origine d’'une baisse de stockage de carloams le bois.

Si une réponse globale de I'accroissement a pud#reifieée pour 'ensemble des foréts cotieres

inondables, la production de litiére a, en revanocdpgondu aux variations environnementales de
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maniére particuliére pour chaque station - espetgpotheése que les paramétres édaphiques
déterminent mieux ce compartiment de production lggeparametres météorologiques semble
validée.P. officinalisa répondu de maniére trés différente entre leg ditions ou il était étu-
dié. Dans la station ou la production de litierét@ la plus importante, celle-ci a augmenté lors-
que le sol était exondé et la salinité élevée sdarstation la plus salée, la production a suivi u
pattern opposé a celui décrit préecédemment. Deélaermaniere, les productionsldaacemosa

etR. mangleont été tres différentes dans les deux statioredles coexistent.

Dans la mangrove arbustive, la production de éteeté trés stable dans le temps, reliée & aucun
parametre environnemental en particulier. Dansdagrove haute, la production de litiere a eu
tendance a étre d’autant plus élevée que le siblsétié et exondé. A I'opposA. germinansa
produit davantage de litiere dans les périodeode fnondation. Des hypotheses sur le détermi-
nisme de la production de litiére ont été poséess mlles nécessiteraient une observation con-
jointe de la production de feuilles nouvellemenigas dans la canopée pour étre validées. Or, ce
type de données devient de plus en plus facileamogssibles par des approches de télédétection
(images MODIS) qui proposent des indices de differendices de végétation (Justice et al.,
1998) pouvant étre utilisés dans des modeles datilon du carbone (Wagner et al., 2013). Cette
étude montre que, en forét coétiere inondable, lidatiion de la production de litiere pour
'estimation de la production primaire nette, taji@’elle a été proposée par Malhi et al. (2011)
pour les foréts tropicales, nécessiterait la dadon en sous modéles prenant en compte chaque
type de condition stationnelle et de peuplement.

Les projections du changement climatiques (augrtientdu niveau marin et augmentation de la
fréquence des fortes sécheresses et des ouraggganaont a méme de modifier les dyna-
miques de végeétation et la production primaire e& stations en modifiant les conditions des
milieux. Aussi, un suivi de ces écosystéemes slorlg terme semble nécessaire pour quantifier
les évolutions de biomasse (des stocks de C) @mnfoléts cotieres inondables et pour évaluer

leurs capacités d’acclimatation aux modificatioadelir environnement.
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6 Summary of Chapter 3

Average salinities explained species compositiocoiastal flooded forests. Stations with average
salinities under 20 g'lhostP. officinalisswamp forest, stations with more than 20" gdnsist in
mangrove forests. This study expands the rangeliviity tolerance folP. officinalisswamp for-
est. For both ecosystenB. (officinalis swamp forest and mangrove) salinity impacts veigpeta
structures. High salinities lead to small and thieams and to low basal area at the stand level.
However salinity alone does not explain the diwgref structure that was observed and soil fer-
tility has to be taken into account. Studied staaisear to be uncommon as compared to litera-
ture. This study is a tribute to the descriptiontlod diversity of vegetation stands in coastal

flooded forest.

In P. officinalis swamp forest, tree population seem to be old aatima. In mangrove forests,
dynamic of vegetation is linked with hurricane sewisy, growth potential and capacity of reit-

eration. In mixed species stan&s,mangldgends to dominate.

Differences in vegetation structure are linked witre growth during the rainy season and not
during the dry season. Indeed, diameter growth gésuaccording to seasons and during the dry
season diameter increments decrease to zerostatibns. Diameter increments were efficiently
modeled with rainfall amounts and wind speed. Gogtto what was expected, edaphic parame-
ters were less efficient than meteorological patarseto model monthly diameter increment.
Dry season leads to atmospheric and edaphic drabhghboth explain decrease in diameter in-
crement. If a model of tree growth at the coastalded forest scale could be built based on envi-
ronmental parameters, it seems not possible to htittée production with the same parameters.
Indeed, litter production models remain at the dtievel and each stand-species was mostly
driven by edaphic parameters. Litter production® obfficinaliswere anti correlated in the two
studied stands. In the most productive standy Igteduction increased when soil salinity was
high when, in the less productive stand, litterdmetion decreased. Litter production lof
racemosaandR. manglevere different in the two mixed species standsciub mangrove litter
production was constant over the year and no sthogwith environmental parameters was
found. In basin mangrove, litter production tendede high when soils were not flooded and
salinities were high. At the opposit&, germinangended to produce more litter when soils were
flooded.
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Projections of climate change could change vegetatynamics and net primary production by
disturbing environmental parameters. Thus, longnteronitoring plots seem necessary in coastal

flooded forests to estimate acclimation processethese ecosystems and climate change im-

pacts
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CHAPITREIV :
EFFETS DE LA SAISONNALITE SUR LES PERFORMANCES
ECOPHYSIOLOGIQUES DES ESPECES DE FORETS COTIERES

INONDABLES
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1 Introduction

Les foréts cotieres inondables sont confrontéessanabdifications fréquentes de leur environ-
nement que ce soit a court terme (marées) ou a mtgyene par l'alternance de saisons des
pluies et de saisons seches dans une grande ghammnde tropical. Dans certaines régions ou
les marées inondent quotidiennement la mangrowe edéternance de périodes séches et plu-
vieuses n’'a pas toujours une grande influenceesdiorictionnement des palétuviers (Krauss et
al.,, 2007). En revanche, dans des contextes diegagmplitudes de marées, certaines zones de
mangrove deviennent hydrologiquement isolées elgeiséche (Flower & Imbert, 2006). Les
apports d’eau par les précipitations et la mer ir@nt, voire disparaissent, au cours de la saison
seche, et conduisent a de fortes sécheresses eggardles amplitudes de salinité entre les deux
saisons (Elster, 2000; Ridd & Stieglitz, 2002). Baes sites, la saison séche se traduit aussi par
une diminution du niveau de la nappe, du pH etaugmentation du potentiel RedOx (Ridd &
Stieglitz, 2002; Flower, 2004).

A notre connaissance, peu d’'études ont mesuréatéVeffet de variations saisonnieres sur le
fonctionnement des espéces de forét cétiere indmdabsitu. En Floride, a I'échelle de
I'écosysteme, il a été montré que le stockage deooe était deux fois plus faible en période
seéche gqu’en saison des pluies (Barr et al., 202xours d’un suivi sur un an et demi en Marti-
nique, la croissance d’arbres adulteg.dgerminansL. racemosaet R. mangleest apparue
comme fortement liée au régime des précipitatioimejnuant au moment des périodes seches
(Imbert & Ménard, 1997). En Guadeloupe, cette étdeontré que la production primaire des
foréts cotieres inondables était fortement liée gaigons (cf. chapitre 111, p118) : la croissance e
diamétre et la production de litiere évoluant sales patterns saisonniers. Lors des périodes de
déficit hydrique, ces variations de la productioimaire sont fréquemment consécutives de dis-
fonctionnements hydrique ou carboné (Bonal et24lQ8; Phillips et al., 2009; Wagner et al.,
2012). Au Venezuela, I'apparition de la saison sézlentrainé une diminution de I'assimilation,
de la conductance stomatique et de I'efficienceptegosystemes chez d&sicennia germinans
adultes (Sobrado, 1999a). Une faible disponibditéecau du sol entraine généralement une réduc-
tion de la conductance stomatique ce qui limitepedes d’eau par transpiration mais aussi les
apports de C@aux chloroplastes (Tardieu & Davies, 1993; Stalall.e 2013). L'assechement du

sol entraine aussi une diminution des potentietirigyes de base et minimum de la plante, ce
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qui augmente les risques d’embolie dans le xyléréduit le flux transpiratoire et perturbe
I'alimentation minérale de la plante (Munns et 2000; Munns, 2002). De plus, de la saison des
pluies a la saison séche, les variations des différparamétres édaphiques peuvent avoir des
effets opposés sur les performances des espeagesxétaple, 'augmentation de la salinité en
saison seche affecte la photosynthése et la cnmissdes palétuviers (Imbert & Ménard, 1997,
Sobrado, 1999a). En revanche, 'augmentation deenpels RedOx, lors de I'abaissement de la
nappe, correspond a l'aération du sol qui améliassimilation de carbone et la croissance chez
A. germinansL. racemosaet R. mangle(McKee, 1996; Pezeshki et al., 1997). Il semblacdo
nécessaire de veérifier dans quelle mesure l'augatientde la salinité conjointe a I'aération des

sols au cours de la saison seche impacte le fometinent des différentes especes de palétuviers.

Les foréts cotieres inondables sont menacées pahdagement climatique. En Afrique de

I'ouest, Asie du Sud et dans les Antilles, les nesl€limatiques régionaux anticipent, au cours
du prochain siécle, une diminution des précipitatiannuelles et, en particulier, au moment de la
saison seche. Or, dans le climat actuel une majdes especes d’arbre fonctionnent déja avec
des marges de sécurité hydraulique tres faiblesdGét al., 2012) et apparaissent donc potentiel-

lement sensibles a des modifications du régimepdaEspitations.

Dans cette étude a I'échelle des Caraibes, lemrstatle mangrove plurispécifiques étudiées
(MAO, MAS) sont particuliérement sensibles aux &aoins saisonnieres et peuvent permettre de
comparer |'état de fonctionnement des trois espeéaagures de palétuvier des Néotropiques
dans des situations de stress plus ou moins préntime troisieme situation, la mangrove hyper
salé monospécifique A germinangTAS) permettra d’évaluer le fonctionnement despece de
palétuvier la plus adaptée a la salinité en sibnagixtréme. Enfin, I'impact des variations saison-
nieres de I'environnement seront abordées sur éexx dtations de forét marécageuse (FMO,
FMS).
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Les objectifs de ce chapitre sont :

(i) d’expliciter les variations saisonnieres de craisgacambiale par les modifica-
tions du fonctionnement hydrique et/ou carbonéedgeces

(ii) d’analyser linfluence de la saison des pluies et ld saison séche sur
I'écophysiologie (échanges gazeux, état hydriquerphologie foliaires et taux
d’embolie des vaisseaux du xyleme) des quatre espi forét cétiere inondable,
au stade adulte,

(iii) de comparer les capacités de résistance ifiégsahtes espéces a la saison séche.

Cette partie testera I'hypotheése que I'impact d@sosis sur la croissance des espéces de forét
cétiere inondable se fait par une altération dascraux traits physiologiques au niveau foliaire

(assimilation en carbone, flux de seve).

Dans un premier temps, les résultats sur la streictes peuplements et les conditions édaphiques
au cours des campagnes de mesures écophysiologigsasson séche et humide seront repris de
facon synthétique. Dans un second temps, les rép@itsy/siologiques des palétuviers en saison
des pluies et en saison séche dans les deux staliomangrove plurispécifique (MAO, MAS)
seront comparées. La réponse particuliere Alegerminansde la station monospécifique sera
ensuite présentée et discutée. Enfin, les réparmmshysiologiques aux saisonsRieofficinalis

seront évaluées dans les deux stations de for@&cageuse.
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2 Matériel et méthodes

2.1 Caractérisation des saisons

Les campagnes de mesures en écophysiologie oméadigéées sur les cing stations présentées
précédemment (MAS, MAO, TAS, FMS, FMO) en saisochse(début avril 2012) et en saison
des pluies (fin novembre 2011). La Figure 65 pleee campagnes dans le temps en les rappro-
chant des précipitations mensuelles et du bilamitpye.
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Figure 65. Variations saisonnieres mensuelles degépipitations (histogramme) et bilan hy-
drigue (cercles).Les fleches localisent les campagnes de mesurepligsiologie.

2.2 Sélection et mesures sur les arbres

Dans chacune des stations et pour chaque espéayrgés dominants recevant un ensoleillement
direct (.e. classes 4 et 5 selon la classification des houppie Dawkins (1958)) et représentatifs
du diamétre moyen de la station ont été sélectomuodéir réaliser le suivi des traits physiolo-
giques au cours des deux saisons. Dix arbres énitiéisés pour le suivi des accroissements en
diametre et cinq autres arbres, avec un acces fati canopée, ont été utilisés pour la réalisatio

des mesures des traits physiologiques pendaniskansdes pluies et la saison séche.

Les mesures des échanges gazeux foliaires (EGFténtalisées avec un analyseur & €D
H,O (Ciras 2, PP System, MA, USA). Toutes les mesaresté réalisées entre le 22 novembre

et le 16 décembre 2011 pour la saison des pluiestet le 3 et le 7 avril 2012 pour la saison
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seche, de 12h & 14h étant donné que des testmipgéties avaient montré que les EGF ne subis-
saient pas de « dépression de midi » liée a umeetere stomatique (en annexe). Pour chaque
individu un acces facile a la canopée a été améaage des cordes par un grimpeur profession-
nel. D’autres tests préliminaires ont montré gegdision des branches n’avait aucun effet sur les
mesures des EGF (en annexe) comme dans I'étudarde@@ & Mulkey (2003). Ainsi, lors des
campagnes saisonnieres de mesures des traits lplgygies, des rameaux de longueur supé-
rieure & 1,5 m, avec un éclairement direct, ontcétépés et les trois dernieres feuilles adultes
emises (DFAE) ont été sélectionnées pour la medeseEGF. Chaque feuille a été placée dans
une chambre de 1,7 cm? & température ambiante,umeéconcentration de G@e 370 ppm, un
flux de photon de 1600 pmol s’ et une humidité relative de entre 23 et 27 mheqy’'a sta-
bilisation des EGF. Une fois stables, trois entegisents espacés de 30 secondes chacun ont été
pris afin de moyenner les Iégeres variations darierhps des EGF. Les mesures d’assimilation
(Asa) et de la conductance stomatiqugs)(ont ainsi été obtenues en lumiére saturante.
L’efficacité d’utilisation de 'eau\(VUE) a été calculée en rapportant I'assimilation adaduc-
tance stomatique et exprimée en umol de €x@e par mole d’'HO perdue. Les potentiels hy-
driques foliaires minimums¥,n) ont été mesurés sur trois DFAE du méme rameac ane

chambre a pression de type Scholander (model M@, Instruments, Corvalis, OR, USA).

Les surfaces de six DFAE par individu ont été méssirau laboratoire sur des échantillons frais
avec un planimétre (Li-3000C avec le module Li-3050i-Cor, NE, USA). Les feuilles ont en-
suite été séchées a 75°C jusqu’a stabilisatiom deslsse des échantillons pendant au moins 48 h.
Les feuilles ont été pesées individuellement s balance de précision (0,001 g). La surface
spécifique foliaire $LA m? kg') de chaque feuille a ensuite été calculée en regpda surface

foliaire (Surface a sa masseMasse).

Afin de déterminer facilement la teneur en chlordlghsur le terrain, des tests préliminaires ont
été conduits pour établir une relation entre I'ma@lorophyllien {spap Mmesuré au chlorophyl-
lométre (SPAD-502, Konica Minolta, Japon) et laet@nen chlorophylle calculée (Coste et al.,
2010). Pour les dosages de chlorophylle, 10 a Gilde par espéce ont été récoltées. Sur cha-

cune de ces feuilles, la moyenne de quatre meaureblorophyllometre a été enregistrée. Apres
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extraction a I'alcool a 95° puis analyse au sp@ttobometre, la teneur en chlorophyitdlj a été
calculée a partir des formules de Lichtenhaler 7)9Bes relations linéaires entre I'indice chlo-
rophyllien {spap et la teneur en chlorophyllehl) ont été obtenues pour chaque espece (Table
23).

Table 23. Relations entre l'indice chlorophyllien ela teneur en chlorophylle pour chaque
espece

Espece Relation linéaire iSPAD et chl Paramétrda delation
A.germinans chl = 1,7469 X igpap - 32,02 r=0,956,n=10
L. racemosa chl = 1,5795 X igpyp - 31,13 r2=0,924,n=12
R. mangle chl = 0,9534 X igpap - 3,53 r2=0,709,n =36
P. officianlis chl = 1,5240 X igpsp - 6,02 r2=0,961,n=10

Sur le terrain, pendant les campagnes de mesussmsgres, I'indice chlorophyllien a été me-
suré sur cing individus. Pour chaque individu, QABFont été sélectionnées et la valeugghp

moyenne a éteé utilisée pour calculer une teneghkmophylle moyenne par individu.

Pour chaque station, I'indice de surface foliaikt@évalué a chague campagne de mesure via 15
photographies de la canopée prises avec un objestifsphérique au dessus de 15 points fixes.
Les photographies hémisphériques ont été analyméss le logiciel Gap Light Analyser 2.0

(1999) pour calculer un indice de surface foligirAl).

2.3 Anatomie du bois et conductivité hydraulique

La conductivité nativeK},) et la proportion de perte de conductivitl.C) ont été mesurées en
fin de saison séche (juin 2012, Figure 65). Paé&s@t par station, cing branches terminales de
longueur supérieure a 1,5 m et recevant un éclameutirect ont été prélevées, immédiatement
emballées dans des sacs plastiques avec leur destitde sous I'eau. Elles ont été rapidement
emmenées au laboratoire pour effectuer des mesigesonductivité hydraulique (Xyl'em,
Bronkhorst, France). La proportion de perte de aotidité mesurée a été interprétée comme liée
a d’apparition du phénoméne d’embolie avec la seslse. Pour I'anatomie du bois des carottes
radiales d'au moins 5 cm de long ont été extratesc une tariere Pressler sur cing arbres par
espece et par station. Chaque carotte a été olbsave€ une loupe binoculaire (x4) & 3 cm de
profondeur Figure 66). Le nombre total de vaisseaux, le nombre dsseaux groupés ont été
comptés sur une surface de 6,1 retrles diamétres de 50 vaisseaux ont été mesurndslisant

un logiciel d’analyse d’image (Mesurim Pro, versid, TICE, France). La densité de vaisseaux
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(Densitg) a été calculée en rapportant le nombre de vaigsssamptés a la surface échantillon-
née, la surface moyenne d’'un vaisseawrface) a été calculée a partir des diamétres mesurés de
chaque vaisseaux, la proportion de l'aire du xylé@oeupée par des vaissea®xdportion lu-

men) a été calculée en se basant sur la densité ggeaaix et sur I'aire moyenne d’un vaisseau et
la proportion de vaisseaux group&sdportion, groupé3 a été calculé en rapportant le nombre
de vaisseaux formant des groupes au nombre deegais$otal. La longueur maximale des vais-
seaux Longueuy) a été évaluée en observant si des bulles d'a@aragssaient au niveau de la
partie apicale plongée dans I'eau lorsque de était mis sous pression au niveau de la partie
basale du rameau, et en raccourcissant progressitetous les centimetres) la longueur du ra-

meau jusqu’a I'apparition de bulles d’air.

S e

g

Figure 66. Exemples de photographies a la loupe lboulaire de coupes transversales des
carottes de bois pour I'étude de 'anatomie du xyl@ae des quatre espéeces étudiées.

198



2.4 Méthodes spécifiques a I'étude des stations de forét marécageuse

2.4.1 Traits de la conductivité hydraulique et anatomie du bois

Des conductivés hydrauliques spécifiques (foliaire et xylémiqaoa) été calculées. La surfe
feuillée a I'extrémité apicale de chaque rameala eturface de xyléme a I'extrémité basale
rameau ont été mesurées. La conductivité nativie aapportée aux surfacee feuilles et de
xyléme pour calculer des conductivités spécifigiadiaire (K.) etxylémique Kx). Il n’a pas éte
possible de mesurer le taux d’embolie cP. officinalis. Cette espéce réagit a la mise sous
pression de son xyleme (pour chasseir des vaisseaux) par la sécrétion d’une gomn

l'intérieur des conduits qui ralentit le flux etrpgbe la mesure de conductivité hydraulit

maximale Figure67).

Figure 67. Photographie d’'une section e ra-
meau deP. officinalis aprés la mise sous haut
pression pour la mesure de la conductivit
' maximale. Les fléeches pointent les sécrétions
gomme. On peut distinguer deux typescanaux
de sécrétio: dans la partie interne au niveau d
moelle et dans la partie externe au niveau im-
" bium.

A

2.4.2 Composition isotopique de la seve brute et des sources d’eau

Des mesures de composition isotopique de le brute ont été réalisées |extraction de carott
de bois a la tariere Pressler et pressage ded#eat’'eau a été prélevée dans le niveau si-
ciel du sol et en profondeur dans la nappe. Lemetkxdns de séve et les prélevements d’eal
été envoyés pour analyse 5'%0 & b plateforme isotopique SHIVA de Toulouse. Cesépe-

ments ont été conduits en saison des pluies les 26 octobre 201
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2.5 Analyse des données des stations de mangrove plurispécifiques

Les effets des saisons sur les descripteurs mégagoes ont été testés avec des tests de Mann
& Whitney. Les données moyennes de chaque tragiplogique mesuré ont été comparées entre
chaque espéce sur chaque station a chaque sarslenbsise de comparaisons deux a deux avec

des tests de Mann & Whitney.

2.5.1 Approche globale : analyse canonique des redondances et partition de la

variance

Dans un premier temps, une analyse canonique desdances (RDA) sur les traits physiolo-
giques de chaque individu mesurés lors des desrrsaia été conduite en prenant les conditions
édaphiques comme variables explicatives. Cetteogppra pour but de représenter les grandes
'ensemble du jeu de données (Table 6) en le cotdrd avec des facteurs environnementaux
explicatifs. L’analyse a été conduite a I'échekelthdividu (un point projeté représente un indi-
vidu a une saison). Les valeurs des traits phygiglees (matrice des variables a expliquer) et les
parametres édaphiques (hauteur de nappe, sahwitéidité, pH et potentiel RedOx du sol en
surface, pH du sol en profondeur) ont été mis eméodans deux matrices centrées réduites (ma-
trice des variables a expliquer et matrice desab#es explicatives). L’espece, la saison et la sta-

tion de chaque point ont été mis en évidence afiretever visuellement leurs effets.

Dans un second temps, I'analyse des traits phygmles mesurés a cherché a quantifier les ef-
fets respectifs de la station, de I'espéce, daikoa ainsi que la variabilité intra-spécifiqueféef
« individu »). Une analyse de la variance des wifiés effets a été conduite en s’appuyant sur le

modéle suivant

Trait = Stationg + Espeéce, + Individu; + Saison; + &, ; i aveces, ; i~N(0, a?)

Spi,j

ou la valeur du trait physiologique mesuré surndividu d’'une espéce donné dans une station
particuliére a une saison précidedts i) dépend de l'individu, de I'espéce a laquelle il ap-
partient, de la statiossur laquelle il pousse et de la saigau il a été mesuré et d’'un effet aléa-
toire ¢ prenant en compte les interactions entre lesrdift§ effets fixes (saison, station, espéce,

individu).
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Pour chaque trait physiologique, les paramétresnddéele obtenu ainsi que les proportions de
variance expliguées par chacun des effets (sta#spéce, individu, saison) ont été relevés
(Figure 69 et Table 28).

2.6 Effets fixes (saison, station, espece) sur les traits physiologiques

pour I'analyse des stations de mangrove et de forét marécageuse

Les effets des espéces, des stations et des saigoles traits physiologiques ont été testés avec
des tests de Mann & Whitney et Kruskall-Wallis selle nombre de modalités.

Toutes les analyses ont été conduites avec leidbdrcet en utilisant unp valuede référence

inférieure a 0,05.
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3 Les échanges gazeux foliaires expliquent les variations sai-

sonniéres d’accroissement en mangrove

3.1 Résultats

3.1.1 Rappel du contexte climatique et biologique de I'étude

3.1.1.1 Caractéristiques des stations étudiées

Les densités de tiges de MAO sont trois fois plassks que celles de MAS, pour une surface
terriere supérieure de 30 % (Table 24). Les deakiosis sont dominées p&. manglequi
compte pour plus de 50 % des tiges.mangledomine également en termes de surface terriere

dans MAO (47 %), mais ne représente que 34 % derface terriere de MAS.

Table 24. Résultats des inventaires forestiers poua caractérisation de MAO et MAS.
Moyenne * erreur type. Les valeurs avec la méme lettre ne sont pas Sgtifement diffé-
rentes (Mann & Whitney).

Diamétre moyen (cm) Surface terriere (m2 ha-1)  Densité de tige (ha-1)
Espéce MAO MAS MAO MAS MAO MAS
A. germinans 27,3+1,7c 30,4+3bc 738+140b 825+194b 650c 733 ¢
L.racemosa 47,4+27a 19,8+x12d 1909+254a 329+40c 300d 1200 b
R. mangle 315+13b 13,1+04e 867x86b 141 +9d 1067 b 3733 a
Total 32,5+1,3 16,7+0,9 981 + 82 269 + 36 2017 5666

3.1.1.2 Variations saisonnieéres climatiques et édaphiques

Les caractéristiques saisonniéres du climat s@umées dans la Table 25. Les quatre mois pré-
cédents la campagne de mesure de novembre 20tbrmisté en une saison des pluies marquée
avec 951 mm, de précipitations cumulées soit 55c%ptécipitations annuelles de 2011 (Table
25). Durant les mois de décembre 2011 a mars 284 %récipitations ont été tres faibles (186
mm en cumulé) et ont été les mois les plus secsisgld®51 (Météo France). Entre les deux sai-
sons, des différences significatives ont été oléssren terme d’humidité de l'air, et de PAR avec
respectivement +36 et 20 % en saison seche. Lgstatnres journalieres n'ont pas été signifi-

cativement différentes entre les deux campagnesesere.
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Table 25. Précipitations cumulées des quatre dernt® mois précédents les campagnes, et
moyennes des parameétres météorologiques sur la pdide de la campagne de mesure pen-
dant la saison des pluies (SP) et la saison secB&). Les différences saisonniéres de chaque
parametre météorologique ont été testées avestidddMlann-Whitneyp donne la significativi-

té de la différence entre sais@AR :Rayonnement photosynthétique actif.

SP SS p
Précipitations des 4 derniers mois (mm) 951 186
Température journaliére (°C) 25,5 25,3 ns.
Précipitations journalieres (mm) 6,04 2,07 *xk
Bilan hydrique journalier (mm) 2,62 -4,69 o
Humidité de I'air (%) 71,6 60,7 i
PAR moyen journalier (umol fs™) 89,2 107,8 *

(*:0,05>p>0,01;*:0,01>p>0,001;***:001 > p)
Dans les deux stations a la saison seche a étéi@ssane forte diminution (>30 cm) du niveau
de nappe et augmentation de la salinité du soll€T26). Dans la station MAO, 'augmentation
de la salinité a été consécutive a une diminutieadteneur en eau du sol de 7 %. Les pH des
horizons de surface ont diminué respectivement de 3 % dans MAO et MAS alors que les
potentiels RedOx ont augmenté depuis des valeggsnggatives (-370 mV) jusqu’a des valeurs
positives. En profondeur (60 cm) la salinité, le pHle potentiel RedOx sont restés constants

d’'une saison a l'autre.

Table 26. Parametres du sol pendant les campagnes moment de la saison des pluies (SP)
et de la saison seche (SS) dans les deux statidiaQ, MAS)

MAO MAS

Parameétres du sol RS DS RS DS
Niveau d'eau (cm) 14,5 -27,1 3,0 -33,5
Salinité (g 1 44,0 49,5 22,2 53,3

§ Teneur en eau (%) 70,9 65,9 81,5 86,2
pH 7.3 6,7 6,7 4,7
RedOx (mV) -391 18 -375 245
Salinité (g 1 93 94 62 63

% Teneur en eau (%) 56 63 80 81

3 pH 6,8 6,6 6,4 6,2
RedOx (mV) -318 -247 -352 -340
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3.1.2 Traits physiologiques

Les valeurs moyennes des traits physiologigues magquendant les campagnes de saison des

pluies et de saison séche pour chaque espéce lthasecstation sont données dans la Table 27.

Table 27. Accroissement, échange gazeux, teneur @rorophylle et état hydrique des palé-
tuviers mesurés pendant la saison des pluies (SR)l& saison seche (SS)es lettres diffé-
rentes pour un trait indiquent des différencesiaatives (Mann & Whitney, p < 0,05, n=10
pour I'accroissement en diametre, n=5 pour leseautaits).

A. germinans L. racemosa R. mangle
Traits Saison  MAO MAS MAO MAS MAO MAS
Accroissement en dia- SP 0,259 0,168 0,54% 0,3 0,848 0,124
métre (mm moid) SS @° -0,04 0,008 -0,04f 0,118 0?
SP 14,1 9,13 14,3 10,3* 14,F 14,5
A | -2 -1 1 ) ’ ’ 1 ’
sat (LmolCQ m™*s’) ss 849 759 377  30F  209P 439
) SP 51,9 55,4 80 54,7 57,0 51,F
Chl (ug cn) ss 468 474 80° 578 502 487
N SP 7,58 6,4 7,3 4,97 7,55 5¢
SLA (" kg) SS 7,09 5,64 4,89 4,48 7,07 5,96
(D) SP -34 -454  -17,6 -25° -26,4  -36,5
min SS 498 52,8 47,7 498° 457 -48,8°
SP 208 128 223 164* 194 150*
2 <1
Gs (mmolHO m*s’) ss 121 107 44 70° 28" i
WUE (umolCQ SP 71,7 76,5 66,5 65,3 82,9 147
molH,0™) SS 72,7 72,0 91,7 41,8 118,06 53,F

3.1.2.1 Analyse canonique des redondances et partition de la variance

La Figure 68 représente le plan de I'analyse capmndes redondances des traits physiologiques
en fonction des variables édaphiques. Quatre reptatsons mettant respectivement en valeur les
effets de la saison, de la station, de I'espeaesttrois effets conjugués sont proposées. La Fi-
gure 68 A met en évidence un effet important deaigon sur les traits : les polygones « saison
des pluies » et « saison seche » ne se chevauymesqgue pas. De la saison des pluies a la saison
seche, la réduction du niveau d'eau et de I'humdidii sol, et 'augmentation de la salinité sont
associées a des valeurs plus faibles d’assimilatierconductance stomatique, de potentiel hy-
drigue et d’accroissement. Les deux stations sandigent essentiellement par des différences de
SLA et d’accroissement (Figure 68 B), mais cesediiices entre stations semblent moins fortes

gue les différences entre saisons.

204



" 3 * s
Saison des pluies

= = salSsol
Saison seche N2

= \
Hy W W
® e
He .
[ R} | A
15 10 wue [0 05 1 15
? ® f T WP
- waterlevel

humb5sol

L. racemosa

i

hum5sol
3

1

waterlevel

waterle el

w= R, mangle

== L. racemosa
A. germinans

—IMAO

15

oo

wp

pn

lon la saison (A), la station

€ grésise
(C) et la combinaison des trois eff&l). Les fleches pr
I'effet saison (SP : saison des pluies, SS : saggohe). Les deux premiers axes

s

plus de lisibilité les points projetés ont ét

écisent

7

by

espéce

(B), I

de la variance totale. Paraméddaphiques : humb5sol et

humidité et salinité

expliqguent 39 %

sal5sol

niveau de

du sol en surfacegtenevel :



L’effet de I'espéce semble moins marqué que lestefile la saison et de la station sur les traits
mesurés : les polygones des différentes espeges@avrent beaucoup. Les différences entre les

especes semblent étre principalement dues a lisseroent et a la SLA.

Les parameétres des modeles des traits physiolagigmdonction des stations, espéces, individus
et saisons sont donnés dans la Table 28. Les piamode variance des difféerents traits physio-
logiques expliquées par les effets fixes (Statespece, Individu, Saison) sont quantifiees dans

la Table 28.

Table 28. Parametres des modeles a effets fixes palaque trait physiologique df: degré
de libertéF, p.valueetr2. Les symboles donnent le niveau de significativité

Traits physiologiques df F p.value r2
Accroissement 56 et 55 3,02 Fkk 0,75
Asat 25et 32 4,31 Frx 0,77
Gs 25et 32 2,88 *x 0,69
WUE 25 et 32 2,66 *x 0,68
Wi 25 et 32 6,47 *hx 0,83
Chl 25 et 32 3,56 Frx 0,74
SLA 25 et 32 4,51 *hx 0,78
Surface 25 et 32 5,97 *hx 0,82
Masse 25 et 32 3,53 *hx 0,73

(p>0,05:ns.;0,05>p>0,01:*;0,01>p,001:*;0,001>p:***),
La prise en compte des différents effets permeprédire correctement la valeur d’un trait fo-
liaire (r2 de 0,75 en moyenne avec un coefficient de vanat®7 % (Table 28), et variance rési-
duelle assez faible : 16-32 %, Figure 69). L'efiepece explique une part importante des varia-
tions des traits liés a la composition et la stitetde la feuille (surface et masse foliaire, SLA,
teneur en chlorophylle : 38 %) mais trés peu dek BGdu potentiel hydrique (7 %). L'effet lié
a l'individu est particulierement important pouefficacité d’utilisation de I'eau (60 %) mais il
est faible pour le potentiel hydrique (10 %). Enfieffet de la saison dépend lui aussi du trait
considéré : la saison explique une part importaet® variations d’accroissement, d’'EGF et de
potentiel hydrique (>37 %) mais n’influence pasvasations des traits liés a la composition et a
la morphologie foliaire. L’effet station explique plus souvent une part assez faible de la va-
riance des traits mesurés (4 %), excepté pour R SIL %). La variance résiduelle est liée aux
interactions entre les différents effeésg. une saison n'a pas affecté de la méme maniére deux

individus de la méme espéce ou deux especes s@rte station).
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Figure 69. Partition de la variance de chaque traifoliaire selon les effets liés aux stations,
aux especes, aux individus, aux saisons.

Cette premiére analyse permet de montrer que ésugdits ne sont pas affectés de la méme ma-
niere par les différents effets fixes. Les esp&eegistinguent en fonction de leur morphologie et
de leur composition foliaires. Les saisons semisient par les valeurs prises par les EGF et les
potentiels hydriques. Les paragraphes qui suivieetohent a préciser et détailler les effets rele-

vés dans cette analyse en se focalisant sur lésafites saisonnieres.

3.1.2.2 Effet des saisons

L’indice de surface foliaire a diminué de manieigngicative de la saison des pluies a la saison
seche dans la station MAO, alors qu’il est resténé@me niveau entre les deux saisons dans MAS
(Figure 70).

a b c c Figure 70. Indices de surface fo-
0204 BN liaire en saison des pluies (PS) et
8 : : en saison seche (SS) dans les deux
2 E‘ ‘ stations étudiéesles lettres diffé-
g 15 - ' S rentes représentent des différences
t ! . significatives entre station et saison
§ - ’ | (tests de Mann & Whitney, n=15,
@ 1,0 4 I p<0,05)
2 .

0,5 - —— .
PS 5§ PS 5§
MAO MAS
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Le changement de saison affecte la plupart dets fpaiysiologiques mesurés dans des propor-
tions importantes (Table 29). Les interactions 'dffet saison avec les autres effets (stations,
espece) ont un effet significatif sur la plupars deaits (Table 29) illustrant bien le fait que les

réponses physiologiques aux saisons peuvent &oifigpies aux stations et aux especes.

Table 29. Résultats des tests de Kruskal-Wallis pouléterminer I'effet de la saison sur les
traits physiologiques et les effets des interactienentre les saisons, les stations et les espéces.
Les symboles donnent le niveau de significativité.

Trait . . . . . Saison x Station
. . Saison Saison x Station Saison x Espece N
physiologique x Espéce
LAI ns. Fhx - -
Accroissement rokk ok ok ok
Asat *k% *k% **k%k *k%
gS *k%k *kk *k%k *kk
WUE ns. ns. ns. ns.
\Pmin *kk *kk *kk *kk
Chl ns. * *k% **
SLA * **k% *kk *k%
Surface ns. ns. bl el
Masse ns. ns. il el

(p>0,05:ns.;0,05>p>0,01:*;0,01>p,801:*;0,001>p:***
La Figure 71 présente, pour chaque trait physiglogimesuré, la différence entre les valeurs de

la saison des pluies et celles de la saison séche.

L’accroissement en diameétre, I'assimilation en oadb@Asa) et le potentiel hydrique¥nin) ont

été les traits les plus sensibles a I'effet saistoant diminué de la saison des pluies a la saison
seche. Au contraire, I'efficacité d'utilisation deau (WUE), la teneur en chlorophylle (@ et la
SLAonNt été peu sensibles au changement de saisdnépas diminué significativement (Table
29 et Figure 71).

Les maxima d’accroissement en diametre ont étérefsgendant la saison des pluies avec au
moins 0,12 mm moiSet un maximum de 0,85 mm mdisbservé pouR. mangledans MAO.
Pendant la saison seche les accroissements entaiaoné été proches de 0 avec quelques va-
leurs négatives. Sel®. mangledans MAO a maintenu une croissance significatiy@2 mm
mois?).

Les EGF ont montré une variabilité plus importaatesaison seche. En saison des pluies les

coefficients de variation d’assimilation et de cociince stomatique sont restés inférieurs a 30 %
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contre des valeurs allant de 23 a 82 % en sais®pldes. Des assimilations allant de 2 & 6 et de
0 & 8 umolC@m2 s* ont été mesurées respectivement dauracemosaet R. mangleet une
conductance stomatique variant d'un facteur 10 pounangleA. germinansest apparu comme
I'espéce avec les valeurs d’échanges gazeux lessmvarriables d’un individu a l'autre. Si, sur
une station donnée, la populatiomAd’germinanssemble répondre de maniére homogéne a la
saison seche, les individus Be mangleet deL. racemosane développent pas une assimilation

propre a leur espéce, mais font preuve d’'un corapwht plus lié a I'individu.
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Figure 71. Différence entre la saison des pluies ket saison séche en assimilation (A), teneur

en chlorophylle (B), SLA (C), potentiel hydrique mhimum (D), conductance stomatique (E)

et efficacité d'utilisation de I'eau (F) entre la aison des pluies et la saison séche pour
chaque station — espécdg : A. germinansLr : L. racemosaRm :R. manglelLes étoiles figu-

rent des différences significatives entre les valele saison des pluies et de saison seche (Mann
& Whitney, n=5, p<0,05).

Pendant la saison des pluies, I'assimilation déewles espéces-stations a atteint des valeurs

proches de 10 pmol fns® (Table 27). Pendant la saison séche, I'assimilatiadiminué pour
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toutes les espéces-stations avec des valeurseimfési & 3,7 et 4,4 umol s’ respectivement
pourL. racemosatR. mangleSeuleA. germinans maintenu une assimilation élevée, supérieur
& 7,5 umolCO2 i s™. Aussi, les diminutions d’assimilation ont étérsfigatives dans les cas de

L. racemosatR. manglg-73 et -75 % respectivement) mais pas paugerminang-31 %).

Excepté pout. racemosalans MAO, les teneurs en chlorophylle sont regpéeshes de 50 pg
cm? pendant les deux saisons (Table 27). Méme siégiré tendance & la diminution a été re-
marquée, aucun effet significatif de la saisonét&adétecté et la teneur en chlorophylle peut étre

considérée comme constante entre les saisons.

Les valeurs de SLA mesurées sont dans une gamare dé 4,48 & 7,58 Tikg” et aucun effet
significatif de la saison n'a été détecté, a I'tmmn deL. racemosadans MAO avec une dimi-

nution significative de 7,3 & 4,9rkg™” entre les saisons (Table 27).

Les valeurs des potentiels hydriques minimums thinéesurées entre -17 et -36 bar pendant la
saison des pluies et entre -45,7 et -52,8 bar petaaaison des pluies (Table 27). La plus faible
diminution de potentiel hydrique a été de seulenm&n8 % pourA. germinangdans MAS et la
plus forte de 167 % pour. racemosadans MAO. Pour toutes les espéeces-stations landiion

des potentiels hydriques d’'une saison a l'autre aignificative (Figure 71).

Les conductances stomatiques ont eut tendance iaudimde la saison des pluies a la saison
séche. Les valeurs moyennes de conductance stomatgient entre 128 et 223 mmof '
pendant la saison des pluies et de 27,8 & 121 pendaol m® s* pendant la saison séche (Table
27). Cependant une forte variabilité intra spéodia été mesurée et les diminutions de conduc-
tance stomatique n’ont été significatives que gauracemosaet R. mangledans MAO (Figure
71).

Les efficacités d'utilisation de I'eau n’ont pasrigade maniere significative entre les saisons,
excepté pouk. racemosadans MAS. Les valeurs moyennes ont été mesurées @53 et 141
numol mol* pendant la saison des pluies et entre 41,5 eubdi® mol* pendant la saison des
pluies. L’efficacité d’utilisation de I'eau a eundance a augmenter et diminuer respectivement
dans MAO et MAS pour les trois espéces, mais sautkminution d’efficacité d’utilisation de

'eau a été significative polr. racemosalans MAS.
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3.1.2.3 Différences entre espéces

Les saisons ayant un fort impact sur certainsstygiysiologiques il a été choisi de déterminer les
différences entre especes pour chacune des séishle 30).

Table 30. Résultats des tests de Kruskal-Wallis powéterminer I'effet espece sur les diffé-
rents traits physiologiques en saison des pluies eh saison séchd.es symboles donnent les
niveaux de significativité de la p value (p > 0;0%. ; 0,05>p >0,01:*; 0,01 >p > 0,001 :;**
0,001 > p : ***),

Saison des pluies  Saison séche

Trait physiologique chi2 p chi2 p
Accroissement 11,2 xck 6,1 *
Asat 3,7 ns. 12,7 **
Gs 0,7 ns. 13,3 *x
WUE 2,4 ns. 1,7 ns.
Yhin 18,4 *kx 11,1 **
Chl 4.4 ns. 14,2 *x
SLA 3,5 ns. 19,2 rxk
Surface 17,7 el 16,9 el
Masse 11,2 *k 7,7 *

Lors de I'optimum de croissance : en saison des pluies
Pendant la saison des pluies, des différencesfisgfnies entre especes ont été constatées (ac-
croissement en diametre, potentiels hydriquesasarét masse foliaires}. manglea eu les ac-
croissements en diametre les plus fort&.ederminanges plus faibles (Table Efreur ! Source
du renvoi introuvable.). En revanche, les EGF mesurés ont été tres paureles différentes
especes et aucune différence significative n'avég& en évidence entfe germinansL. race-

mosaetR. mangle

Des différences significatives ont été mises edende sur les potentiels hydriques et les carac-
téristiques foliaires (teneur en chlorophylle, Sistirface et masse foliairé). germinansa at-
teint les valeurs de potentiels hydriques les pkgatives (-45 bar dans MAS)letracemosdes
valeurs les moins négatives (-17,6 bar dans MAIJauk noter que la différence significative de
teneur en chlorophylle entre les trois espéceprastipalement due aux fortes valeurs mesurées
chezL. racemosadans MAO (80 pg cif) alors que les autres teneurs en chlorophyke der-
minans deR. mangleet deL. racemosalans MAS sont tres proches (entre 51,1 et 57, dm#A).

L’effet significatif observé entre espéces surddace et la masse foliaire est diL.aracemosa
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gui forme des feuilles de plus petites dimensi@isdm? ; 0,41 g) comparées a celle8.djer-

minanset deR. manglg31 cm?; 0,46 g et 42 cm? ; 0,63 g respectiveinent

Lors des faibles croissances : pendant la saison séche
Pendant la saison séche l'effet espéce sur lés playsiologiques a été plus marqué (Table 27).
L’assimilation et la conductance stomatiqué.djerminansont été plus élevées que celled.de
racemosaetR. mangleen saison seché. germinansa conserveé les potentiels hydriques les plus
bas des trois especes. Alors que pendant la sdesopluies la teneur en chlorophylle et la SLA
n'étaient pas différentes entre espéces, en saéxdme la teneur en chlorophylle et la SLA sont
respectivement devenues plus et moins importahiezl.c racemosajue chez les autres especes.
De la méme maniéere qu’en saison des pluies ledrdiftes de surface et de masse foliaire entre
especes ont été conservédd :manglefait les feuilles avec des surfaces plus grandedes
masses plus importantds, racemosdes feuilles les plus petites et les plus légdres.accrois-
sements ont tous été tres proches de 0, mais desisgements dB. manglesont restés légere-

ment supérieurs a ceux des deux autres especes.

3.1.2.4 Différences entre stations

Afin de comparer les stations il a également éwgisttde prendre en compte I'effet saison et

d’analyser séparément les différences entre stadarsaison des pluies et en saison seche.

Lors de I'optimum de croissance : en saison des pluies
Lorsque les trois espéces sont confondues et pawgue espece indépendamment des autres, des
différences significatives entre stations ont @gstatées pour les traits physiologiques mesurés
en saison des pluies (Table 31). Toutes especdsnchres, les difféerences significatives entre
stations concernent I'accroissement en diameétassifilation, la conductance stomatique, le
potentiel hydrique minimum et la SLA. Pour chacues espéces, des traits physiologiques ont
montré des différences entre les deux stationsr Raies les espéces, les accroissements en
diameétre et les potentiels hydriques ont été diatifement plus élevés dans la station MAO.
germinansa également montré des différences significatdlassimilation en carbone, celle-ci
étant plus élevée dans MAOD. racemosa montré des teneurs en chlorophylle et des Sua pl
élevées dans MAO &. manglea également montré des valeurs de SLA plus faides MAO.

D’un point de vue général, méme si les traits pilggiques n’ont pas toujours varié de maniere
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significative entre les deux stations, MAO a mortes traits supérieurs a ceux de MAS (Table
27).

Table 31. Effet des stations en saison des pluiesyp chaque trait physiologique.Résultats
des tests de Mann & Whitney (toutes espéeces coné&s)det de Kruskal-Wallis (pour chaque
station-espece). Les symboles donnent le niveaigddicativité.

Toutes especes A. germinans L. racemosa R. mangle

Trait physiologique Station Station-Espéce  Station Station Station
Accroissement el ok *x *x *x

Asat * * * ns. ns.
Gs * ns. ns. ns. ns.
WUE ns. ns. ns. ns. ns.
\Pmin * *kk * * *

Chl ns. * ns. * ns.
SLA *%k%k *%* ns *%* *
Surface ns. ** ns. ns. ns.
Masse ns. ** ns. ** ns.

(p>0,05:ns.;0,05>p>0,01:*;0,0L>p,00L:* ;0,001 >p:*¥

Lors des faibles croissances : pendant la saison séche
En saison seche, les différences significativeseestations ont été moins nombreuses qu’en sai-
son des pluies (Table 32). Les accroissementsrsetés différents entre les deux stations, ceux
de MAO étant significativement supérieurs a ceudMdeS pourL. racemosatR. mangleAlors
gu’en saison des pluies les SLA n’étaient pas wdfftes selon les stations poAir germinans
lors de la saison séche, les SLA ont été supésedaas MAO. Toutes les difféerences entre sta-
tions observées en saison des pluies sur les dtdrssphysiologiques, n'ont pas été retrouvées

en saison seche.
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Table 32. Effet des stations en saison seche pouraque trait physiologique.Résultats des
tests de Mann & Whitney (toutes espéces confondated® Kruskal-Wallis (pour chaque station-
espece). Les symboles donnent le niveau de sighifité.

Toutes especes A. germinans L. racemosa R.mangle
Trait physiologique Station  Station-Espéce Station  Station Station
Accroissement *x *x ns. * rrk
Asat ns. * ns. ns. ns.
Gs ns. *x ns. ns. ns.
WUE ns. ns. ns. ns. ns.
Win ns. * ns. ns. ns.
Chl ns. *x ns. *k ns.
SLA * *%k% * ns. *
Surface ns. * ns. ns. ns.
Masse ns. ns. ns. ns. ns.

(p>0,05:ns.;0,05>p>0,01:*;0,0L>p,00L:* ;0,001 >p:*¥

3.1.3 Caractérisation du xyléeme, anatomie, conductivité et taux d’embolie

Les caractérisations des xylemes ont révélé deddifférences entre les especes (Figure 72). La
densité de vaisseau la plus faible (<10 fhm été observée polr racemosajui a aussi eu les
vaisseaux les plus larges (>0,03 fhinA. germinanst R. mangleont des densités de vaisseaux
similaires dans MAO, mais la densité de vaisseagbé supérieure podr. germinangar rapport

a R. mangledans MAS. Les surfaces du xyleme occupées pduesns des vaisseaux ont éte
proches pour les trois espécksracemosayant les valeurs les plus faiblesfetgerminandes
valeurs les plus élevées. La plus forte différeane A. germinanset R. mangleconcernant
'anatomie des xylémes concerne la proportion deseaux groupés. Chex germinansles
vaisseaux constituent des groupes de 3 a 5 vaissalaus que les vaisseaux Be manglesont
solitaires. Les longueurs maximales des vaisseatnégalement été variables selon les espéeces
et les stations. Les plus longs vaisseaux ontl&térgés chek. racemosalans MAO et les plus
courts cheZ. germinanglans la méme station. PdurracemosatR. mangldes vaisseaux ont

éte plus longs dans MAO que dans MAS, alors quediise a été observé pdirgerminans

Les conductivités hydrauligues moyennes ont ét& gréches pour toutes les espéces dans les
deux stations (1,87 a 3,291@g m s' MPa?). Cependant, les valeurs individuelles ont été tré

variables & I'échelle de I'ensemble des mesurestatle 0,25 & 14,1 kg m ' MPa' avec un
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coefficient de variation de 180 %. La plus fortdeuvm de conductivité a été trouvée paunra-

cemosalans les deux stations.
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Figure 72. Différences d’anatomie du xyléme et deooductivité hydraulique entre les sta-
tions- especesDensité de vaisseaub¢nsite), surface moyenne d'un vaisse&8u(face), pro-
portion de surface de lumen dans le xyleRPwportion lumei), proportion de vaisseaux groupes
(Proportion, groupé$ et longueur maximale des vaissealangueuy), de conductivité hydrau-
lique (Kh) et de taux d’embolieRLC) a la fin de la seconde période seche de 2012AAger-
minans Lr: L. racemosaRm: R. mangle Les lettres différentes représentent des diffégsrsi-
gnificatives (tests de Mann & Whitney, p<0,05, n=8%cepté pour Longueupu n=5).

La proportion de perte de conductivité (PLC) adorént varié en fonction des espedesger-
minansa eu les plus faibles taux d’embolie (en moyend® €6),L. racemosat R. mangleont

eu des taux d’embolie en moyenne plus élevés (58 &b respectivement). Une différence signi-
ficative entre stations a été trouveée pour le td@mbolie dA. germinansles individus de la

station MAO ayant un taux d’embolie inférieur a xele@ MAS.
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3.1.4 Le cas particulier de la station hyper salée monospécifique a A. germi-
nans

La station TAS apparait comme étant la stationlda pontraignante a cause de ses fortes salini-
tés en surface et en profondeur. Pourtant en sdis®mpluies c’est dans cette station que son re-
levée les accroissements de diametre les plus(féigare 73) alors que de maniére identique les
accroissements sont nulles dans toutes les statianBable 33 donne les valeurs moyennes des

différents traits mesurés sur Ildsgerminansles différentes stations.
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Figure 73. Relation entre accroissement en diameétret assimilation. En saison des pluies
(PS) et en saison séche (SS), pour TAS, MAO et MA&S.barres d’erreurs représentent les er-
reurs types.

Table 33. Valeurs moyennes des traits physiologigaenesurés che?. germinans pendant la
saison des pluies et la saison séche dans TAS. Laleurs mesurées dans MAO et MAS sont
rappelées.Les valeurs moyennes de station-espece-saisorlavne&me lettre ne sont pas signi-
ficativement différentes (tests de Mann Whiney, ,#50n=5).

Traits Saison TAS MAO MAS
Accroissement en diamétre Saison des pluies 0,8a 0,25b 0,16 b
(mm mois?) Saison séche 0,0lc Oc -0,04 c

2 1 Saison des pluies 6,08 bc 14,06 a 9,13 b

Asat (Lmoin™s’) Saison séche 3,8¢ 8,49 b 759Db
Teneur en chlorophylle Saison des pluies 56,2a 519ab 55,4 ab
(Lg cn¥) Saison séche 420b 46,1ab 474 ab
. Saison des pluies 717a 7,57a 6,4 ab

2 l i) ) 7

SLA (m?kg') Saison séche 6,87a 7,08a 5,63 b
Potentiel hydrique mini- Saison des pluies -25,1a -34a -45,4 b
mum (bar) Saison séche -59,6d -49,8abc -52,8c
s (mmol . s‘l) Saison des pluies 98 bc 205 a 128 ab
9 Saison séche 443c 120b 107 b
1 Saison des pluies 6l5a 71,7a 76,5 a

WUE (ol mof) Saison séche 853a 72,7a 72,0 a
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Pourtant les assimilations en carbone ont été med#ans a station TAS : 6,1 contre 9,1 et 14,1
umol m? s'dans les deux autres stations. En revanche lesirsatie potentiel hydrique sont
étonnamment élevées -25 bar dans cette statiomdal@e par rapport aux autres (entre -34 et -45
bar) (Table 33) et signifierait que I'état hydrigdesA. germinangdans la station TAS est meil-

leur que dans les deux autres stations.

Des différences dans I'anatomie du xyleme ont Bsevées en fonction des stations. Seul I'aire
des vaisseauwsS{rfacg), la conductivité hydraulique initialdkf) et les conductivités spécifiques

foliaires K¢ ont été plus importantes dans TAS que dans les altres stations (Figure 74).
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Figure 74. Différences d’anatomie des xylémes et @®nductivité hydraulique entre les A.
germinans des différentes stationsDensité de vaisseaubénsitg), surface moyenne d’un
vaisseau $urfacg), proportion de surface de lumen dans le xylemdumer), proportion de
vaisseaux groupé®y groupés et longueur maximale des vaissealmngueuy), conductivité
hydraulique Ky), taux d’embolie PLC) et conductivité spécifique foliair&k{ a la fin de la se-
conde période séche de 2012. Les lettres reprégdagegroupes statistiques (tests de Mann &
Whitney, p<0,05, n=25).

La densité de vaisseaux a été moindre dans MAIBs eaisseaux de TAS légerement plus larges
et moins longs que dans les autres stations. Gaftats attestent de la plasticité du xyleme&.d’

germinansqui montre une variabilité de ces caractéristiqgrefonction des conditions du milieu.
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3.2 Discussion

Nos résultats ont montré que les modifications’elevironnement édaphiques entre les saisons
ont des conséquences différentes sur les perfoeaagtda physiologie des trois especes de palé-

tuvier étudiées. La station a aussi modifiée sigaifvement la réponse des espéces.

3.2.1 Effet des stations : mangroves arbustive et arborée

L’évolution des parametres edaphiques entre saissinsaractéristique des modifications obser-
vées en saison seche : le niveau de la nappe auwfmalors que la salinité du sol et le potentiel
RedOx ont augmentée (Ridd & Stieglitz, 2002; Barale 2012). Les deux stations étudiées ont
répondu differemment aux saisons, avec des vamafpus importantes dans MAS que dans
MAO en termes de salinité, de potentiel RedOx epHedans les horizons superficiels. Dans
MAS, les sols rendus tres acides par la saisonesseht susceptibles d’étre plus limitant dans

I'acquisition des nutriments (Wakushima et al.,4;99insinger, 2001).

Les caractéristiques édaphiques propres a chaamestdtions vont induire des réponses diffé-
rences chez les espéces de mangrove. Globalerasnndividus de MAO ont montré des ac-
croissements, des assimilations, des teneurs erophlylle et des SLA supérieures par rapport a
MAS. Ces différences de croissance sont cohéremtes la structure des deux peuplements
(Table 24), car c’est dans la station MAO ou lesraissements en diamétre et les assimilations
en carbone ont été les plus importants que latierriere était la plus importante. Méme en
saison des pluies, alors que la salinité est meietique I'humidité du sol est plus élevée dans
MAS, les accroissements en diametreracemosaR. mangl§ les assimilations et conductances
stomatiquesA. germinanset L. racemosg les SLA (. racemosaR. manglg et les potentiels
hydriques sont inférieurs dans MAS. Certaines &udenées dans d’autres mangroves arbus-
tives des Caraibes (McKee et al., 2002; Naidoo,6R@@nfirment en effet que le P est un
I'élément limitant. Aussi, dans MAS, I'associatidas faibles teneurs en éléments minéraux a des
sols acides est susceptible d’engendrer des caremcautriments impactant la croissance des
palétuviers. Au moment de la saison seche, leggdras des horizons superficiels du sol sont
modifiés : le pH de surface dans MAS reste plugdeague dans MAO et la salinité est Iégére-
ment plus élevée (+ 3,8 §)l Par rapport & la saison des pluies, moins dérdifces physiolo-

giques apparaissent comme étant significative® der deux stations. Les conditions de seche-
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resse induisent des accroissements nuls ; les ikggms en carbone, les potentiels hydriques
minimum et les conductances stomatiques sont éguitgadans les deux stations dans ces condi-
tions édaphiques limitantes.

L'établissement des différentes structures de {g@tation entre peuplements arborés et arbustifs
ne semble pas lié a des résistances différenteaison séches, mais plutot a des capacités diffé-
rentes de croissance en saison des pluies pluéeSl@n mangrove arborée qu’en mangrove ar-
bustive. La difféerence de salinité moyenne expligqued les différences de réponses physiolo-
giques observées dans les deux stations. Aussst pprobable que la pauvreté du sol ainsi que
'amplitude plus importante des variations de lkn#& et de pH dans MAS soient a l'origine de

la faible surface terriere en mangrove arbustive.

3.2.2 Effet de la saison sur I’accroissement et I'assimilation des especes

L’'accroissement en diametre s’arréte chez toutsesdpeces au moment de la saison seche (Table
27). Cet arrét de croissance témoigne des conditienstress occasionnées par la saison séche.
Ces résultats confirment ceux d’Imbert and Ménaa97) qui ont montré un ralentissement de la
croissance au moment des périodes seches danemiéfe stations de mangrove en Martinique.
Des diminutions d’accroissement en diamétre auscdarla saison seche ont régulierement été
documentés en forét tropicale (da Silva et al. 2@bndit et al., 2004; Grogan & Schulze, 2012)
et tempérée (Cai et al., 2007) et dans chacunesiéocéts, I'arrét de croissance a été la plupart
du temps relié a une perte des feuilles. Dans maseles individus étudiés sont restés feuillés au
cours de la saison seche, le LAI est resté condtarg MAS et n'a que légérement diminué (-10
%) dans MAO (Figure 70). Aussi, I'arrét de croissaserait lié a des contraintes physiologiques,
plus gu’'a une perte de surface d’assimilation dbarge. Cela correspond a nos observations : le
passage de la saison des pluies a la saison s&dtieascompagné d'une forte baisse de
I'assimilation et de la conductance stomatique pesirtrois especes, sur les deux stations. Nos
résultats confirment les observations de Sobradi®9d) qui a montré une réduction de
I'assimilation de 40 a 50 % chez d&ésgerminansadultes entre la saison des pluies et la saison
seéche. De nombreuses expérienmesituont montré des assimilations et des conductarioes s
matiques plus faibles dans des traitements a &afhis élevée ou mimant des périodes séches,
pour des plantules 4. germinans(Sobrado, 2006; Suarez & Medina, 2006),Ldagacemosa
(Sobrado, 2005) et d®. mangle(Lopez-Hoffman et al., 2006). Aussi, il semblesoainable de
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penser que la diminution de la disponibilité en eaucours de la saison séche, liée aux fortes
valeurs de salinité et a la diminution du niveaundppe, constitue un stress physiologique qui
conduit a une fermeture stomatique et une diminuti® I'assimilation en C£ Ces observations
attestent d’une plasticité saisonniere des traliaifes liée a I'assimilation du carbone et dalie
par les espéces de mangrove (Feller et al., 20b@psdn et al., 2013). Ces modifications du
fonctionnement métaboliques des especes en sasbe semblent rester dans une gamme phy-
siologiquement « supportable » car ces régulatiyasique et carboné n’ont pas entrainé de ré-
duction significative de I'efficience d'utilisatiode I'eau. De plus, la forte variabilit¢ de WUE
observée chek. racemosaet R. mangleaisse penser que la baisse d’assimilation netgmas
uniquement liée a la régulation stomatique. L'aat@s$oute ou partie de la canopée d’un indivi-
du a la lumiére, les différences inter individugltEefficience enzymatique, de la capacité a mo-
duler la salinité dans les tissus et les dommagekes photosystemes (stress lumineux et produc-
tion de dérivés réactifs de I'oxygéne) expliquevéiabilité intra spécifigue de WUE (Ball &
Farquhar, 1984b; Christian, 2005).

Le fonctionnement des trois espéces de mangrodéésisemble tres fortement lié a leurs sta-
tuts hydriques. Les valeurs tres négatives de petdrydrique foliaire mesurées en saison seche
montrent que les trois especes étudiées abaisaanst potentiels hydriques pour ne pas perdre
leur teneur en eau interne et pour certaines nraint@ flux transpiratoire. Ces potentiels hy-

drigues trés négatifs produisent de fortes tensittnta seve et sont a l'origine d’'une perte de
conductivité hydraulique. Chez toutes les espetatiées une perte de conductivité hydraulique
importante (souvent > 50 %) liée a lI'apparitiontddle d’air dans les vaisseaux conducteurs,

phénoméne d’embolie, sont observées.

3.2.3 Une réponse fonctionnel propre a chacune des espéces

Malgré un schéma de fonctionnement comniumracemosaR. mangleet A. germinansmon-
trent des différences dans leurs performances plogsgues au cours des saisons.

3.2.3.1 R. mangle et L. racemosa

Au moment des campagnes de mesirananglestL. racemosant connu une diminution signi-
ficative de leurs traits fonctionnels (assimilatigotentiels hydriques, conductivité hydraulique)

malgré des anatomies de xyléme assez différetggsvaisseaux de. manglesont plus denses,
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de plus petits diamétres et moins longs que ceux dacemosaAutantR. manglea adopté la
méme structure de xyléme dans les deux statiosantdu racemosaa développé une structure
de xyléeme plus sécuritaire dans MAS que dans MA@c ales vaisseaux plus étroits et plus
courts. Ceci montre la plasticité de cette espéodirme certaines espéeces peuvent adapter leur
anatomie de xyléme a leur environnement (Choatl.et28@07). En avril,L. racemosaet R.
mangleont été autant affectés par la saison seche, daptra plus long termé, racemosaest
apparu comme l'espéce la moins capable de retrauvéonctionnement normal apres la saison
seche. Apres la campagne de mesure la saison @ches’est poursuivit au cours du mois de
juin et nos observations de terrain dans MAS onhtnéoque les houppiers de racemosa
avaient été tres défoliés pour ne regagner dedleleujue quatre mois apres, aprés le mois
d’'octobre 2012 (Figure 75). La sensibilité plugdodelL. racemosaa la sécheresse pourrait venir
de ces caractéristiques hydrauliques : 50 % de plerconductivité étant atteint cHezracemo-
sa(avec des vaisseaux moins denses, plus largésseibpgs) avec des potentiels hydriques de -
34 bar (Ewers et al., 2004) contre -45 bar geumanglgMelcher et al., 2001). Aussi, les diffé-

rences d’anatomie du xyléme déterminant la vulri&@lnydraulique pourraient avoir un effet

pour expliquer les réponses de ces deux espeaesaisbn séche sur le plus long terme.

——— -

o & e " b =2 F [ -'—!'I ] f "" ! L J
Figure 75. Photographie d’individus deL. racemosa entre la campagne de mesure en saison
seche et 8 mois apres lors de la saison des plu2€d2.Les photographies ont été prises le 5
avril 2012 (pour la saison séche, a gauche) &8 leclobre (pour le retour de la saison des pluies,
a droite). Sur la photographie de droite de noesgeieuilles commencent a se développer le long
du tronc (fleches), mais le houppier demeure dé&foli
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3.2.3.2 A. germinans

A. germinansest apparue comme l'espéce la plus résistantesais®n séche avec des taux
d’embolie inférieurs aux autres especes et desmpele hydriques moins négatifs. De plus, en
saison séche, les valeurs d’assimilatioA.djerminansont été au moins deux fois plus élevées
gue celles des autres espéces. Au Venezuela, daxmtexte plus sec (490 mm de précipitations
par an),A. germinansa également montré une assimilation significateetsupérieure a celles
des deux autres espeéces étudiées (Sobrado 2080)aléars d’'assimilations plus fortes ont aussi
été liées a des valeurs de conductance stomatieuéed en saison seche. Par ailleurs, le xyleme
d’A. germinansest composé par des vaisseaux de faibles longuwiifaibles diameétres et trés
groupés, qui sont autant de caractéristiques ptantet’augmenter la résistance au flux de séve
et de limiter son embolie. L’efficacité du fort ggwement des vaisseaux réside dans la possibilité
de transfert horizontal de la séve brute d’un esissa 'autre : le flux d’eau n’est pas bloqué par
le vaisseau embolisé mais peut passer dans ureaaissisin pour continuer son ascension (Ya-
nez-Espinosa et al., 2001; Tyree & Zimmermann, 2002 largeur du lumen augmente la résis-
tance au flux selon la loi de Poiseuille : ils pettant d’augmenter la résistance au flux a poten-
tiel hydrigue égal et de retarder I'apparition chépoméne d’embolie (Sperry & Tyree, 1990;
Verheyden et al., 2005). Ces caractéristiques tbama du xyleme ont déja été évoquées pour
expliquer les distributions de deux especes detpaés au Kenya Rhizophora mucronatat
Avicennia maringen tant que facteur de résistance aux condigénkes et salées (Robert et al.,
20009).

Malgré des assimilations supérieures (>7 pmiolsih), les accroissementsAl’ germinannt été
équivalents a ceux des deux autres espéeces. ClaglEemtre assimilation et accroissement en
diametre peut étre en partie expliqué par les cdatsnaintenance foliaire chéz germinans
plus importants que ceux @R mangleetL. racemosgSuarez, 2003). De plus, en période séche
et salée les couts de maintenance augmententsam réé I'énergie supplémentaire investie dans
le fonctionnement des glandes a sel et dans l&justt osmotique cellulaire (Parida & Das,
2005). Sur une autre espéce du géxvieennia(A. maring, il a d'ailleurs été montré que la res-
piration, dépense énergétique nocturne, était afdyilus importante que la salinité du sol était
élevée (Fukushima et al., 1997). Aussi, il sembtebable que, en période seclhe,germinans

ait besoin de plus d’énergie chimique et donc plasfixation de carbone pour maintenir ses

fonctions vitales que. racemosatR. mangle
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L’accroissement dans la station TAS deggerminangest inattendu : c’est dans cette station hy-
persalée que les accroissements les plus élevéolsservés. Les niveaux de salinité extréme
dans cette station ne stimulent pas particulierémagphysiologie et notamment I'assimilation de
carbone des arbres adultes. Les plus forts acern&sts pourraient étre liés a I'apport de carbo-
hydrates autres que ceux directement produitsgppindtosynthese. En effet, les arbres disposent
d’'un compartiment de réserve de carbohydrates euvent étre utilisés pour relancer la crois-
sance avant méme le débourrement en milieu tenfptcéelot et al., 2012). La translocation de
carbohydrates et de nutriments pourrait étre isué souche et des tiges sénescentes comme
cela I'a été supposé pour expliquer la forte cemss des taillis ucalyptus globulugDrake et

al., 2013). Cette hypothése correspondrait biem structure de la végétation dans TAS qui est

proche de celle d'un taillis avec un fort taux diéération a la base des troncs.

Par ailleurs, la forte salinité de la station TASamduit a quelques différences dans I'anatomie
du xyleme par rapport aux autres stations. Il seralil que, malgré les conditions édaphiques
particulierement stressantes en saison seche deBSAT germinangy’ait pas favorisé de faibles
diametres de vaisseaux, mais plutét une forte malure (forte densité, faible longueur). Cette
anatomie lui permet de conserver un faible tauxntd@ie en saison seche (<40 %) et de maxi-
miser son flux de transpiration (plus forte condut# spécifique foliaire). L'anatomie de xyleme

la plus « sure » est celle dans la station MAO alescvaisseaux de petits diamétres et de faibles
longueurs ce qui lui permet d’avoir les taux d’etidtes plus faibles des trois stations (moyenne
a 21 %). AussiA. germinansonfirme que des espéces adaptent I'anatomieudexygeme aux
conditions du milieu (Choat et al., 2007). Cependarsalinité seule ne permet pas d’expliquer
les différences d’anatomie observée et d'autregedims sont nécessaires a prendre en compte

pour mieux comprendre I'élaboration de la structiudissu de conduction de la seve.

Au bout de la période seche de 2012, les taux ddimiont inférieurs a 50 % pour 75 % des

individus de cette espece. Cela témoigne d’'une figrsistance a la saison séche d’un point de
vue hydraulique. Cette résistance hydraulique @sérente avec les fortes conductances stoma-
tigues mesurées en saison seche. En effet, le aathéfonctionnement hydraulique classique est
gue la conductance stomatique diminue fortememtaeadébut de I'embolie (Cochard, 2002).

Dans le cas présent, les mesures d’embolie n’aéfiaconduites au méme moment que les me-
sures de conductances stomatiques et une secondéepgeche a séparé les deux mesures. Au

moment de la premiére période seche, la conducttooeatique était élevée et on peut penser
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gue I'embolie n’était pas encore développée, l@dadseconde période, 'embolie a atteint en
moyenne 40 % et I'on peut penser que les stom&énéfermées. |l serait intéressant de con-
firmer cette hypothése en réalisant des mesurefa dmnductance hydraulique et du taux

d’embolie au méme moment dans des contextes sassilifférents.

Etant donné les fortes valeurs de conductance stpmeamesurées en saison seche on peut pen-
ser quA. germinandlispose d’'une marge de sécurité hydraulique inaptet Toutefois il serait
particulierement intéressant de confirmer cetteoltygse en réalisant des courbes de vulnérabilité
de cette espéte Ces courbes permettent de donner le taux d’embpolir un potentiel hydrique

donné et sont connues pour étre stables a I'éatiellespéece.

3.2.4 Conclusion

Dans cette étude nous avons montré que la crossatntassimilation en C diminuaient forte-
ment au cours de la saison seche chez toutesgesessde palétuvier quelque soit le type de sta-
tion. Chez toutes les espéces, les conditions @®rsaseche ont conduit a une baisse de
'assimilation en carbone a I'échelle de la feuile & un arrét de croissance a I'échelle de
l'individu. L’oxygénation des horizons superficidiée a I'abaissement de la nappe au cours de la
saison seche n’a pas favorisé la croissance déwip@rs. Aussi, la baisse de la disponibilité en
eau alliée a 'augmentation de la demande climatefude la salinité semble étre le facteur limi-

tant le plus fort pour le fonctionnement des paliéis.

Différentes stratégies fonctionnelles sont misesaeivre par les trois especes étudiées et indui-
sent des résistances au stress saisonnier pluiog fortes. L’anatomie particuliere du xyleme
d’A. germinangvaisseaux fins, courts et groupés) facilite ssténce aux conditions environ-
nementales de la saison séche et lui permet den@nsdes feuilles fonctionnelles malgré les
faibles disponibilités en eau et le cout d’entretile feuilles fonctionnelles capables excréter le
sel. A 'opposé, I'anatomie du xyleme tle racemosavaisseaux larges, longs, solitaires) aug-
mente le risque d’embolie en saison séche par rappa autres espéces et ses caractéristiques
foliaires ne lui permettent pas de maintenir déeforaleurs d’assimilation. Cependant, en saison

des pluies, lorsque les conditions environnemesitsd&t moins stressantes, I'anatomid_dea-

15 Une courbe de vulnérabilité a tenté d’étre réaldgns le cadre de ce travail de thése avec boolition d’Hervé
Cochard de 'UMR PIAF de Clermont-Ferrand. Cependies résultats obtenus n’ont pas été convainatmdont
donc pas été montré dans ce manuscrit.
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cemosapermet de transporter la séve plus efficacemesgujaux feuilles. Ainsi, I'anatomie du
xyléme des différentes espéces relate un comprentie efficience/croissance lors de la saison

des pluies et résistance/survie lors de la saisoines

Malgré des différences de structure de la végétatiale composition du sol, les deux stations de
mangrove ont montré la méme réponse globale aisarsaéche de 2012 avec un arrét de la
croissance pour toutes les espéces. Aussi il Bstnrable de penser que I'ensemble de la man-
grove des Caraibes éprouve, au cours des saisthmesssactuelles, une période de stress physio-
logique plus ou moins intense selon la situatioong@rphologique, ralentissant (voire stoppant)

la croissance des palétuviers et le stockage d®wardans I'écosysteme.

Nos résultats montrent que dans le contexte samoactuel certaines especes de palétuviers ont
également de faibles capacités de retour a urfastetionnel aprés le passage de la saison seche.
Au-dela des valeurs moyennes annuelles des paesr@daphiques dans les stations il semble-
rait que leurs variations (amplitude, vitesse diaagtation) puissent étre importantes pour expli-
guer les réactions physiologiques des différendpg@es aux saisons. |l apparait incertain que ces
especes puissent survivre dans un contexte sagsquins marqué par le changement climatique.
Au-dela d’'une diminution des surfaces de mangrige & I'augmentation du niveau marin et
donc du stock de carbone, une modification du régites précipitations devrait diminuer les

capacités de stockage de carbone dans les écosgsiienmangrove.
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4 Maintien du statut hydrique pendant la saison seche, mais
baisse des échanges gazeux foliaire de P. officinalis dans les

deux stations de forét marécageuse

4.1 Résultats

4.1.1 Conditions édaphiques

La difféerence majeure entre les deux stations d&t fmarécageuse est la salinité dans les hori-
zons de surface du sol (Table 34). En saison sézlsalinité est six fois plus élevée dans FMS
gue dans FMO, alors gu’en saison des pluies laigah’est que deux fois plus élevée. Les autres
différences entre les deux stations concernerivésn d’inondation, le sol est exondé dans FMO

en saison séeche alors que le sol de FMS resteénond

Table 34. Parametres du sol pendant la saison detuigs (RS) et la saison seche (DS) au
moment des deux campagnes de mesures des traits gilojogiques dans les deux stations
d’étude de forét marécageuse.

FMO FMS

Parametres du sol SP SS SP SS

Niveau d’eau (cm) 3,4 -4,7 10,9 2,8
g Salinité (g/l) 8,4 6,3 17,9 39,9
% Teneur en eau (%) 76 80 79 64
9O pH 6,77 6,78 6,71 6,75

RedOx (mV) -222 -195 -188 -18
g Salinité (g/l) 7,7 10,2 30,8 29,8
2 Teneur en eau (%) 67 62 55 63
S PpH 6,7 6,68 6,77 6,65
@ RedOx (mV) -169 -121 -142 -136

De maniere surprenante les potentiels RedOx somtsnmégatifs dans FMS que dans FMO. Ceci

s’explique par la topographie des stations. FMOmendes buttes trés larges et élevées (+40 cm
par endroit) au pied des plus grafisfficinalisalors que FMS compte des buttes de plus faible
hauteur. Autant que possible, les prélevementcdestes de sol ont été effectués dans les cu-

vettes. Or, les cuvettes sont restées inondéeskd@salors qu’elles étaient presque a sec dans
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FMS. Le sol était donc plus sec en surface dans giSdans FMO et ceci explique les poten-

tiels RedOx élevés mesurés dans FMS.

En profondeur, les salinités des stations onttétdless entre les deux saisons, celle de FMS a été
trois fois plus élevée que celle de FMO. Les aralyge composition chimique des $blsnt
également permis de montrer que la station FMS #tains fertile que la station FMO avec

moins de BFOs et une capacité d’échange cationique plus faible.

4.1.2 Traits physiologiques, différences entre stations et entre saisons

Malgré de fortes différences de conditions édapFsget de structure de la végétation, les traits
physiologiques mesurés sur les stations FMO et Bbifs équivalents (Table 35). La seule diffé-
rence significative entre les deux stations coredarteneur en chlorophylle mesurée au moment

de la saison séche.

Table 35. Valeurs moyennes des traits physiologigsenesurés deP. officinalis pendant la
saison des pluies et la saison séche dans les daations d’étude (FMO et FMS).Les valeurs
moyennes de station-espéce-saison avec la mémeeretisont pas significativement différentes
(tests de Mann Whiney, p < 0,05, n = 10 pour I'asgement en diametre et 5 pour les autres
traits).

Traits Saison  FMO FMS

_ . SP 026 a 015 a
Accroissement (mm mof$ SS 005 b 0,01 b
Asat (umolC@m?s?) gg 1;’% Z lgé E
) SP 77,7 ab 84,4 a

Chl (ug cn?) SS 714 b 82,5 a
_ SP 141 a 137 a

SLA (m? kg") SS 137 a 135 a
SP -40 a 54 a
Pmin (ar) SS -11,8 b -6,8 ab
L SP 183 a 117 ab

gs (mmol i s) SsS 120 ab 109 b
) Sp 93 ab 140 a

WUE (umol mot) SS 75 b 75 b

Les différences des valeurs des traits physiolaggentre la saison séche et la saison des pluies

sont illustrées dans la Figure 76. Les accroissesr@ndiametre, les assimilations en carbone, les

16 La composition chimique des sols est donnée @aaisdpitre 2 (p76)
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potentiels hydriques et I'efficacité d'utilisatiate 'eau ont diminué significativement de la sai-
son des pluies a la saison séche. En revanchendarten chlorophylle et la conductance stoma-

tique sont restées constantes entre les saisons.
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Figure 76. Différences de traits entre la saison sle et la saison des pluieéssimilation (A),
teneur en chlorophylle (B), SLA (C), potentiel hggre minimum (D), conductance stomatique
(E) et efficacité d'utilisation de I'eau (F) enfeesaison des pluies et la saison séche pour chaque
station d’étude. Les * et ~ indiquent des difféensignificatives entre les saisons respective-
ment aux seuils de 0,05 et 0,1 (tests de Wilcoranpd).

4.1.3 Anatomie du xyleme et conductivité hydraulique

La Figure 77 représente les valeurs des paransteemiques du xyléme dBs officinalisdans
les stations FMO et FMS ainsi que les valeurs delectivités hydrauliques natives et spéci-
fiqgues mesurés fin juin 2012. Les anatomies demglélans les deux stations sont assez sem-

blables. Les proportions occupées par les lumesgroportions de vaisseaux groupés et les lon-
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gueurs des vaisseaux sont équivalentes. Les dedsitéaisseaux tendent a étre plus faibles dans
la station FMS que dans FMO pour une surface uaiti vaisseau légerement supérieure. Si les
conductivités hydrauliques natives sont équivantes conductivités spécifiques foliaires et
xylémiques sont significativement supérieures dalkS par rapport a FMO. Ces différences
sont dues a des surfaces de xyléeme et de feuillepptites dans FMS que dans FMO.
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Figure 77. Différences d’anatomie des xylemes et @enductivité hydraulique entre les sta-
tions. Densité de vaisseaux (Densitésurface moyenne d’un vaisseau (Surfgcproportion de
surface de lumen dans le xyleme (P lumen), prapode vaisseaux groupés, (§roupés) et lon-
gueur maximale des vaisseaux (Longyguet différences de conductivité hydraulique retiv
(Ky), des conductivités spécifiques xylémique€t foliaire (K) a la fin de la seconde période
séche de 2012. Les symboles * et ~ au centre gasefi représentent des différences significa-

tives entre stations selon des tests de Mann &MWhitespectivement aux seuils p<0,05 et p<0,1
(n=20).

4.1.4 Composition isotopique de la séve et des sources d’eau potentielles

Des mesures isotopiques de la séveRdesficinalisont été réalisées afin de vérifier si 'eau de la
seve provenait directement de la pluie ou de lp@apa Figure 78 illustre les résultats de com-
position isotopiqué’®Ode la séve et des principales sources d’eau fditest La signature iso-
topique de la seve est assez éloignée de celke pleik le 17 octobre 2012 mais les deux signa-
tures se rapprochent lors de la mesure du 26 e@@it2. Les valeurs trés négativesstid le

17 octobre sont dues a des précipitations trésrigapies apportées par la tempéte tropicale Ra-

phael. Les valeurs du 26 octobre sont prochesalesing usuellement mesurées en Guadeloupe.
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En considérant que la majorité de la seve proudenia source ayant la signature isotopique la
plus proche, les prélevements d’eau seraient esbemtent réalisés a 30 et 60 cm de profondeur

dans les deux stations.

FMS FMO
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Figure 78. Composition isotopique de la séve et desurces de prélévement d’eau potentielle
dans les deux stations de forét marécageuse, leset 26 octobre 2012La source d’eau poten-
tielle la plus proche de la séve indique la sodee@rélévement principale de I'eau.

4.2 Discussion

4.2.1 L’accroissement en diametre expliqué par les traits foliaires

Dans les deux stations de forét marécageuse, desissements sont significativement supérieurs
en saison des pluies par rapport a la saison skahdfférence d’accroissement entre les stations
lors de cette mesure d’accroissement d’a pas gtéisative. Or, il a été montré dans le chapitre
[l que, lorsque toutes les sessions de mesureengtgirises en compte, les différences
d’accroissement entre les deux stations devenaignificatives (p139). Il est possible qu'en
répétant les sessions de mesures d’échanges dgaliaies en forét marécageuse les différences

d’assimilation entre stations deviennent significzd.

Méme s’il ne s’agit que de quatre relevés, lesdesigl’assimilation et d’accroissement semblent
liées : la relation est étroite2£0,96,n=4) et gagnerait a étre testée de maniére plupsExteen

multipliant les sessions de mesure des échangesigédaliaires. De la méme maniére que pour
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A. germinans, les individus suivis pour les EGlp@tr les accroissements en diamétres n’étaient
pas les mémes. Mesurer sur les mémes individusifidation et I'accroissement en diameétre
permettrait de tester le lien entre ces deux td@tsnaniére plus robuste. Aussi, il semblerait que
la baisse d’accroissement au moment de la saistre S®it due a la baisse d’assimilation en car-
bone. Cette baisse d’assimilation en carbone egtaeiie due a une baisse de la conductance
stomatique, mais d’autres facteurs entrent entgnt éonné que I'efficacité d’utilisation de I'eau
diminue également de la saison des pluies a larsaiche. La salinité seule et son impact sur le
fonctionnement enzymatique (Flowers et al., 197&) permet pas d’expliquer cette baisse
d’efficacité d’utilisation de I'eau étant donné gllé reste constante dans la station FMO. La pho-
toinhibition pourrait étre un des facteurs explisatle cette diminution d’assimilation. Dans le
chapitre 11l de bonnes corrélations entre les dassemnents en diameétre et des paramétres météo-
rologiques liés a la sécheresse de l'air avaigntréuvées (pl42). Il est possible que la séche-
resse de l'air ait favorisé une baisse de la caiathge stomatique et que les photosystemes aient
été endommages par les forts rayonnements percooment de la saison seche (>2300 pmol
m? s* vers midi). Il serait intéressant de tester latpimhibition par des courbes assimilation -

éclairement sous différentes conditions de sécbems I'air pour vérifier cette hypothese.

4.2.2 Acclimatation a la salinité et alimentation en eau des P. officinalis

Il est surprenant de noter que malgré une salipigssiment constante entre les deux saisons dans
FMO, les potentiels hydriques minimums ont chutérdmiére significative. Au contraire, dans

la station FMS qui a connu une forte augmentatemitadsalinité (+120 %) entre les deux saisons,
le potentiel hydrique minimum n’a pas diminué deni@ee significative. Différentes hypothéses
pourraient expliquer ce paradoxe : (i) dans FMSPleofficinalissont plus acclimatés a la salini-

té et subissent moins de dommages lorsqu’elle anignen saison seche, (ii) entre les deux sta-

tions, les arbres ne s’alimentent pas en eau éamaémes couches du sol.

Il apparait clairement que. officinalisest parvenu a s’acclimater aux conditions de isaldans
FMS. Les mesures des echanges gazeux foliairaséésldans cette station montrent que cette
espéece maintien un potentiel d’assimilation en @aebélevé et les accroissements en diamétre ne
sont pas trop inférieurs a ceux de FMO. Les préaédeavaux dans la littérature avaient montré
que,ex sity la tolérance a la salinité de officinalisne dépassait pas 20 §ét car la biomasse

produite devenait négligeable a partir de cettaig@l(Dulormne et al., 2010).
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Toutefois l'efficience d’assimilation ne permet p#iexpliquer 'absence de baisse de potentiel
hydrique. En effet, une salinité de 40 gdn saison séche correspond & un potentiel osreotiqu
d’environ -28 bar, soit des potentiels quatre fdiss bas que les potentiels hydriques foliaires
mesurés au méme moment. Pour éviter des pertes pégaetour de flux il est donc impossible
gue lesP. officinaliss’alimentent dans les couches d’eau dont la sélamété mesurée. Il est éga-
lement possible que les couches préférentielles falimentation en eau changent en fonction
des saisons, comme cela I'a déja été observé darsatone avec la mangrove (Ewe et al.,
2007). En saison seche, les horizons superficielsigau des buttes au pied des arbres demeu-
rent exondés et recoivent de I'eau de pluie moahées Il est possible que dans de telles condi-
tions lesP. officinalis orientent leur alimentation en eau dans ces hosizAussi, il serait inté-
ressant de réaliser des mesures conjointes destiptehydriques et de la composition isoto-

pigue de la seve et des sources potentielles ag deda saison seche.
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5 Conclusion du chapitre IV

Les résultats obtenus dans les différentes statimgrent que toutes les especes ont diminué
leur assimilation en carbone pendant la saisoneséChtte baisse d’assimilation s’est faite de
maniére concomitante avec une baisse d’accroissesmediamétre et montre donc que les es-

péces des foréts cétieres inondables subissenrtidesfress en période séche.

La baisse d’assimilation est a relier avec destastde régulation stomatique et non stomatique.
Une baisse de la conductance stomatique a été @edans toutes les stations. La diminution de
la conductance stomatique limite le flux entrantQi®, la photosynthése et la production pri-
maire. Dans certaines stations (MAS, forét maréasg)eet pour certaines espedesrécemosa

R. mangleet P. officinalig des facteurs non stomatiques sont impliqués dansaisse de
'assimilation. Ceux-ci peuvent étre l'augmentatide la teneur en sel des feuilles et/ou

'augmentation des especes réactives de I'oxyganaftgctent le fonctionnement enzymatique.

Quel gque soit le facteur de régulation de I'asstioh, celui-ci semble étroitement lié avec le
statut hydrique des différentes especes. La balsséa disponibilité en eau dans le sol et
'augmentation de la salinité de la solution du @@lmoment de la saison seche sont a I'origine

de la dégradation des statuts hydriques de toesesspeces de mangrove.

En forét marécageuse le potentiel hydrique n'aaag en étroite corrélation avec la salinité.
Cette observation laisse a penser que d’autresopiemes, tels que la secheresse atmosphérique,
sont a méme de modifier le statut hydriquePdefficinaliset que cette espéce parvient a varier,
en fonction des saisons, les horizons du sol dsstukls elle préléve I'eau pour son fonctionne-
ment. Dans les deux stations de forét marécagkudédférence de biomasse sur pied (cf. CHPT
3) n'est pas due a une différence du potentielsitiaitation et ce sont d’autres éléments du bilan
carbone de ces stations qui seraient & avancesséode surface foliaire, respiration élevée, couts
de fabrication et de maintenance des différentsaar@yg plus importants dans FMS) pour

I'expliquer.

Par ailleurs, que cela soit pour I'accroissemendiametre dans le chapitre Il ou pour les traits
physiologiques foliaires du chapitre 1V, les niveade salinité seuls ne permettent pas

d’expliquer I'ensemble des réponses des arbresuti@s €éléments tels que la fertilité du sol mais
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aussi le pattern de variation (amplitude, viteSseiginentation) des paramétres environnemen-

taux (salinité, pH) peuvent moduler les réponsegsiplogiques observées.
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6 Summary of chapter IV

A strong decrease of carbon assimilation was obseduring the dry season for all the species in
all the stations. This decrease of carbon assimnlavas simultaneous with a decrease in diame-
ter increment, according to the hypothesis stateédeabeginning of this chapter: environmental

stress during the dry season lead to a decreasarlion assimilation that explain the diameter

increment decrease observed in chapter IIl.

This decrease of carbon assimilation has to bedinkith stomatal and non stomatal regulations.
Indeed, a decrease of stomatal conductance wasimdads all the stations. And a low stomatal
conductance restricts G@hflux, photosynthesis and primary productionsbme stations (MAS
and swamp forest stations) and for some speciesmaflemosa, P. officinalis), stomatal conduc-
tance does not explain all the carbon assimiladieecrease and non stomatal factors are involved.
They may consist in intra cellular salinity increasd/or increase of oxygen reactive species that
impact enzymatic machinery.

Carbon assimilation decrease seems to be stroelglied to water status. Low water availability
in soils and high salinity during the dry seasothdead to very low water potential for all the
mangrove tree species. These conditions may leadhtrmonal pathway (ABA) that is known
to induce a stomatal closure.

In swamp forest, water potentials were not explhibg soil salinity. This result underlines the
fact that other factors, such as atmospheric dripugély be involved in water status Pf offici-

nalis, and/or that this species manage to change tht déprater uptake according to seasons.

Moreover, seasonal salinity variations only do explain diameter increment (chapter Ill) and
physiological traits (chapter V) variations. Otlactors such as soil fertility, but also patteofs
variation (range, increase speed, frequency...) ef@emmental parameters (salinity, pH) seem to
modulate physiological traits.
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CHAPITREV :
EFFET DE VARIATIONS DE LA SALINITE SUR LA CROISSANCE
ET L'ECOPHYSIOLOGIE DES ESPECES DE FORET COTIERE

INONDABLE AU STADE PLANTULE
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Introduction

Dans les chapitre Il et 1V, la croissance et l'@logsiologie des arbres de forét cotiere inondable
ont pu étre bien reliées aux fluctuations saisoesi@le I'environnement climatique ou éda-
phique. Parmi tous les parametres edaphiquesigitierde stress potentiels, la salinité apparait
comme I'un des plus contraignants car elle affecttisponibilité en eau du sol et les ions K&

CI" ont un effet toxique sur le métabolisme (Munng)2&Krauss et al., 2008; Munns & Tester,
2008; Parida & Jha, 2010).

Les effets de la salinité sur les espéces lignedsggoréts cotiéres inondables ont été appréhen-
désin sity, sur le terrain, (Cheeseman et al., 1991; Cheeasemal., 1997; Naidoo et al., 1998;
Suarez, 2003; Ewers et al., 2004; Suarez, 2005uEtd et al., 2008; Muller et al., 2009a) mais
cette approche ne permet pas de distinguer stréctetas effets liés aux différences de salinité
(dans I'espace et/ou dans le temps), des effedsali& différences des autres descripteurs éda-
phiques (inondation, pH, RedOx...) entre deux station entre deux saisons. Une autre ap-
proche a consisté a travaillex sity dans le cadre d’expériences en conditions cargsdhvec
des traitements a différentes salinités (Sobra8®9l; Suarez & Sobrado, 2000; Sobrado, 2005;
Cardona-Olarte et al., 2006; Suarez & Medina, 2@@prmne et al., 2010). La plupart des
étudesex situont cherché a mettre en évidence les différenee®ponses au stress salin dans
des traitements maintenus a différents niveauxatiiteé constante et ont permis de montrer les
multiples effets du stress salin décrit dans leitheal (p42). L'approche des réponses aux stress
en conditions contrdlées est complémentaire ded&tes réponses sur le terrain mais, jusque 13,
elle n’a pas cherché a rendre compte de certamaditons propres au terrain, comme les fluc-
tuations de salinité dans le temps. En effet, ép@mses physiologiques des espéces de forét co-
tiere inondable aux fluctuations de la salinité ét# trés peu abordées dans la littérature (uni-
gquement Ball & Farquhar, 1984a; Lin & Sternberg93;9Sobrado, 1999b). Des synthéses reé-
centes de la littérature sur I'’écophysiologie dg®eees de mangrove (Krauss et al., 2008; Wang
et al., 2011) ont souligné ce manque d’informatienke comportement des plantes par rapport a
ces fluctuations de la salinité reste au niveaypbthéses. Les especes pourraient soit (i) profiter
des fenétres de temps a faible salinité pour maemeur croissance ce qui permettrait a cer-
taines especes de survivre dans des environnemerssalinité moyenne est supérieure a leur

tolérance (Orcutt & Nielsen, 2000), ou bien (iifliactuation en elle-méme pourrait constituer un
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stress pour le fonctionnement des espéces, celtksvant se ré acclimater de maniére répétéee
aux nouvelles conditions du milieu (Krauss et2008).

En effet, lors de modifications de son environneime plante s’acclimate aux nouvelles condi-
tions auxquelles elle est confrontée. Les nouveltgslitions peuvent entrainer de nouvelles per-
formances de la plante dont I'élaboration passeuparphase d’acclimatation. Dans le cas d’'un
contact avec une solution saline, différents preggsouvrant différentes échelles de temps peu-
vent étre considérés (Munns, 2002). A I'échelld’ldeure le taux d’élongation des tissus est mo-
difié par une baisse de la turgescence et de issamce cellulaire (Cramer & Bowman, 1991), a
partir de plusieurs jours les concentrations ioegysont déséquilibrées, au-dela de la semaine les
feuilles peuvent étre impactées et la survie qddate dépend de sa capacité a maintenir un taux
de production de feuille supérieur au taux de pittaire (Munns, 2002). Or, les modifications
de fonctionnement de la plante pour s’acclimatena nouvelle salinité entrainent un « co(t »
d’acclimatation. Par exemple, la modification desiiBbres osmotiques nécessite la production
de plus de composés osmotiques solubles (pinitahnitol, proline...) ce qui entraine une dé-
pense supplémentaire pour la plante (Parida &2H)). Une fois le nouvel équilibre osmotique
atteint la plante peut réduire ses dépenses daatdiion et investir davantage dans sa crois-
sance. Aussi, un environnement avec une salinitgeme élevée mais constante pourrait étre
moins stressant qu’un environnement avec une salnoyenne plus faible mais tres fluctuante
dans le temps.

Le chapitre Il a montré que les variations saisexa@s de la salinité dépendaient étroitement des
précipitations et des variations du niveau de la e, les modeles de projections du climat anti-
cipent une augmentation du niveau de la mer ass@cigne réduction des précipitations sur la
région Caraibes, avec un déficit principalementgué@rors de la saison séche (Campbell et al.,
2011, Biasultti et al., 2012). Un déficit de prétagions lors des mois les plus secs pourrait en-
trainer (i) une augmentation de la vitesse d’audatiem de la salinité et (ii) une augmentation de
'amplitude de la salinité. Ces mémes modéles goalit également le fait que le climat sera plus
instable. Des saisons seches plus longues maeceunpées de forts épisodes pluvieux (tels qu’il
a été observé dans le cadre de cette étude lommalesd’avril et de mai 2012) est également un
scénario a envisager. Dans ce dernier cas, lessader forét cotiere inondable seraient soumis a

des salinités élevées pendant une longue périddecenpée d’'une chute brutale de la salinité.
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Ce chapitre propose de tester les hypotheses di@ddielsen (2000) et de Krauss et al. (2008)
au travers d’'une expérience en conditions contsf@gesitu L'expérience a cherché a confronter
les quatre espéces de forét cotiere inondableféretits profils de variations de la salinité inspi-
rés des variations de la salinitésitu. Les effets d’'une augmentation rapide de la géliont été

comparés par rapport aux effets d’'une augmentéditte de la salinité ; et les effets d’'une salini-
té élevée entrecoupée d’'une période a salinitée rauit été comparés aux effets d’une salinité

élevée maintenue constante.

Les résultats de cette expérience sont présentissfgome d’articles. Le premier regroupe les
réponses des espéces de mangrAvgérminansL. racemosatR. manglg aux variations de la
salinité calibrées sur deux niveaux de référenet) at & 60 g. Le second article fait état des

réponses dP. officinalispar rapport & des variations calibrées sur dasitéal de 10 et 30 ¢'l
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Abstract

BackgroundMicro-tidal wetlands are subject to strong seaswasghtions of soil salinity that are
likely to increase in amplitude according to climabtodel predictions in the Caribbean. Whereas
the effects of constant salinity levels on the piiggy of mangrove species have been widely

tested, little is known about the processes ofi@ation to different patterns of salt variation.

Aims and Methodslhe aim of this experiment was to characterizectiresequences of salinity
increase rate (slow versus fast) and salinity flatons over time versus constant salt level.
Seedling mortality, growth and leaf gas exchangetltoke mangrove speciegvicennia
germinans, Laguncularia racemosadRhizophora manglevere investigated in semi-controlled
conditions at different salt levels (0, 40, 60%o. aoily for A. germinans80%o).

Results.Slow salinity increase up to 40 %0 induced acclimatmechanisms to salt conditions,
improving the salt tolerance &f. germinansandL. racemosabut had no effect oR. mangle
During fluctuations between 0 and 40 %, germinansandR. manglewere not affected by a

salinity drop to 0%., whereds racemosdook advantage of the brief freshwater episode.

Conclusions.This study provides new insights into physiologiesistance and acclimation to
salt stress. We show that seasonal variationslioftgamay affect mangrove seedlings’ morphol-
ogy and physiology as much as annual mean salidityeover, more severe dry seasons due to
climate change may impact mangrove structure aadisp composition through higher mortality
rates and physiological disturbance at the seedliage.
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Résumé

Contexte Les mangroves des zones a faible amplitude de swant sujettes a de fortes variations

de la salinité du sol qui, selon les modéles cliquet a I'échelle des Caraibes, pourraient aug-
menter en amplitude. Alors que les effets de diffés niveaux de salinité maintenus constants
dans le temps sur la physiologie des principalpgé@s de mangrove ont déja largement été tes-
tés, peu de connaissances sont disponibles sprdesssus d’acclimatation de ces espéeces aux

variations de la salinité.

Obijectifs et méthodese but de cette expérience est de caractérisecdeséquences de diffé-
rentes vitesses d’augmentation de la salinité (esaipon d’une augmentation rapide et d’'une
augmentation lente de la salinité) et de fluctuettide la salinité par rapport a une salinité cons-
tante. La mortalité et les échanges gazeux fosiades plantules des principales especes de palé-
tuvier des Caraibeg\yicennia germinand.aguncularia racemosat Rhizophora mangjeont été
suivis pour différents patterns de variation dedbnité atteignant différentes valeurs (0, 40@t 6

g I et pour A. germinans uniquement 80 |

Résultats L’augmentation lente de la salinité jusqu’au 4BD1ga entrainé une bonne acclimata-
tion a la salinité en augmentant la tolérance gdiérminans et de L. racemosa par rapport a une
augmentation rapide, mais n'a eu d’effet positif Rumangle. Les variations de la salinité entre
40 et 0 g I-1 n'ont pas affecté la physiologie dgerminans et de R. mangle, alors que L. race-

mosa est parvenu a augmenter sa biomasse graoeraggisode a salinité nulle.

Conclusions Cette étude apporte de nouveaux éléments darmripréhension de la résistance
des palétuviers a la salinité et dans les procabagslimatation. Nous avons montré que les va-
riations saisonniéres de la salinité en elles-mé&oesraient tout aussi bien affecter la morpholo-
gie et la physiologie des plantules de mangrove lgwslinité annuelle moyenne. Des saisons
seches plus séches liées au changement climaggaierst a méme d’'impacter la structure et la
composition des mangroves en augmentant les taumod&lité et en perturbant la physiologie

des plantules.
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Introduction

Mangrove forests cover about 15 million hectaresldvade (Spalding et al. 2010). Their struc-
ture and species composition are driven by sewsnaronmental gradients, among which salini-
ty is one of the most important (Duke et al. 1988ll 2002), particularly in micro-tidal wetlands

(Castaneda-Moya et al. 2006; Urrego et al. 2009erer high soil salinity values are observed

during the dry season.

The effects of constant salinity on the morpholagyl physiology of mangrove seedlings have
been widely documented (Cheeseman 1988; SobradaalS®arez and Sobrado 2000; Krauss
and Allen 2003; Sobrado 2005; Ye et al. 2005; CaadOlarte et al. 2006; Lopez-Hoffman et al.
2006; Suarez and Medina 2006). In most investigatfocusing on the effects of salinity, seed-
lings were grown at a constant salinity level imseontrolled conditions. Optimum salinity lev-
el for mangrove seedlings growth has been repddede around 10 %o for botAvicennia
germinans(Suarez 2005) an&hizophora mangldWerner and Stelzer 1990), and 0 %o for
Laguncularia racemosg&Cardona-Olarte et al. 2006). The values of véemlsuch as biomass,
total leaf area and leaf gas exchange have beean@auosto decrease markedly when salinity in-
creases above optimum values. The maximum salteodrations reached in semi-controlled
experiments on seedlings have been assessed at 6 %o germinans(Suarez and Medina
2006), 40 %o forL. racemosa(Cardona-Olarte et al. 2006) and 58 %. Rr mangle(Lopez-
Hoffman et al. 2006), but field surveys (Flower dmdbert 2006; Lugo et al. 2007) show that the
salinity of mangrove soils may temporarily reachar levels: 115 %o, 85 %o and 85 %o An
germinansL. racemosaandR. manglestands respectively. Further investigations aexlaed to

understand the physiological responses of mangpeeies to such extreme salt concentrations.

In the field, soil salinity fluctuates accordingttee amount and frequency of rainfall, to soil sur-
face evaporation and to root-water extraction (Hugs and Saenger 1987). In tropical regions
with contrasted patterns of annual rainfall, mangrtrees have therefore to deal with highly
fluctuating top soil salinity levels (from 0 %0 up .00 %o) throughout the year (Elster 2000;
Flower 2004). Moreover, in the Caribbean, globatwdation models anticipate a reduction of
annual precipitations and more extreme climaticneesuch as droughts and major tropical
storms (Campbell et al. 2011; Biasutti et al. 202¢hange in the amplitude of seasonal rainfall

patterns may lead to faster and deeper salt fltiongin the top of soil, with the potential to af-
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fect the physiology of trees, saplings and seedlif@pi et al. 2007; Stahl et al. 2013). Several
studies examine the physiological responses oftplanthe spatial heterogeneity of soil salinity,
as related in the review by Bazihina et al. (20H)wever, as pointed out by Krauss et al. (2008)
and Wang et al. (2011), there is a lack of knowdedg the growth and physiological responses
of halophytic species to fluctuating salinity lesvelt appears that exposure to constant salinity
levels could be less physiologically demanding tegposure to fluctuating salinity levels, due to
the high energetic cost of acclimation investmeiitsauss et al. 2008). Indee®. mangle
showed lowered leaf gas exchange rates in fluctgatalinities, while the frequency of these
fluctuations had no effect (Lin and Sternberg 1993)a context of increasingly contrasted sea-
sonality, the ability to recover after a salt strasd to make the most of brief periods of low sa-
linity may be keys to species survival (Orcutt &fidlsen 2000). We hypothesized that the three
most common mangrove species in the Neotropicaymeghould have different acclimation abil-
ities in order to take opportunistic advantage efaav rather than a sudden salinity increase and

of a short episode of low salinity during a highrsty period.

The aim of this work was therefore to examine tEponse in terms of growth, mortality rate,
and leaf gas exchange of three Caribbean mangpmaaes A. germinansl. racemosaandR.
mangleg to (i) different rates of soil salinity increaggdow versus fast increase of soil salinity
from O to 40, 60, or 80 %o), and to (ii) salinitytuations (fluctuations over time between 0 and
40 %o, 0 and 60 %0 or 0 and 80 %o versus constarntiggli

Materials and methods

Plant culture

Recently fallen seeds and seedlingé\wicennia germinanéL.) L., LagunculariaracemosgL.)
Gaertn.f. andRhizophora manglé. were collected in the French Lesser Antilldand of Gua-
deloupe (16°17N, 61°31 W), between the Belle-Plaine and Perrin chanmlthe end of Octo-
ber 2010. Seeds were placed on damp peat duringek v germinate. Seedlings were trans-
ferred to 4 L plastic nursery pots filled with comrial peat (pH (kD): 6; N: 120 mg't; P,Os:
140 mg 1, K;O: 160 mg 1) in a greenhouse under 85 % shade. Two to foutlisgs were
planted in each pot and irrigated with freshwaterg two days. After 20 weeks, the seedlings

were tall enough to allow leaf gas exchange measemes before starting the salinity treatments.
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The seedlings were fertilized twice (after 4 andanigks) with 4:6:6 (N:P:K, respective percent-
ages). Two weeks before the treatments, one p&amq was selected to minimize height varia-
bility among the sample set, and the other plamteewemoved to avoid competition for soil re-

sources.

Salinity treatments

After 20 weeks, a total of 300 seedlings of simdanensions were selected for the experiment,
and their initial heightH;) was recorded.. racemosandR. mangleseedlings were both divided
into 7 groups, and. germinansnto 10 groups, arranged according to a randonuesign, with
10-15 individuals per group, making up an experimeth 24 treatments. One control group per
species was kept irrigated with freshwater (0 %ingg) throughout the experiment to simulate
conditions in the surface layer of soil during tiany season, conditions well tolerated by all
three mangrove species (Sobrado 1999b; Krauss Hed 2003; Sobrado 2005; Suarez and Me-
dina 2006). Regarding. racemosandR. manglethe six remaining groups were used according
to a 3 x 2 factorial design with 3 dynamic variatipatterns of salinity as shown in Fig. 1, and 2
levels of maximum salinity (40 and 60 %o, equivalen684 and 1 024 mM of NaCl, respective-
ly). The dynamic variation patterns of salinity atved differences in the rate at which salinity
was increased. In the first, salinity was increasievly from 0 %o to a maximum salinity level
(of 40 or 60 %0 depending on the group) over 10 weEk treatments). In the second, salinity
increased at a faster rate, over 3 weeks onlygétrtrents) (Fig. 1A). A third pattern involved
fluctuations in soil salinity during the growingrped, during which salinity successively climbed
to its maximum level in 3 weeks, remained consédrthis level during 5 weeks, decreased to 0
%0 In 2 weeks, remained constant at 0 %0 during 2k&emse back to maximum salinity in 3
weeks, and was finally kept constant for 3 weeksil the end of the experiment (V treatments,
details in Fig. 1B). This third treatment was desid to simulate a heavy rainfall episode taking
place during the dry season, as observed by FI{®@84). In line with field measurements made
in A. germinangpopulations during the dry season (Flower, 2004 added another level of
salinity at 80 %o i(e. 1 367 mM of NaCl) for this particular species. 8lmcreases in salinity
over two months (17 and 26 %o motjHs close to what was observed locally in thedfigl0 to

35 %. month") by Flower (2004), whereas the fast salinity imserates (57 and 85 %o month
treatments recreate extremely harsh dry seasornitioorsdsuch as measured in Colombia (45 to
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100 %o montH) by Elster (2000) in a disturbed mangrove siteegalso similar to what may be

expected in the context of climate change. Eadhigatreatment was identified by a code made

up of the maximum level of salinity reached durthg treatment (40, 60 or 80) followed by the

letter (F, S or V) corresponding to the variati@itern applied€.g.60F for fast salinity increase

to 60 %0). Each salinity treatment lasted 18 weeks

Salinity regimes were applied to the seedlingsnnopen system, by watering each pot three

times a week with 250 ml of salt solution and tejtihe leachate drain away. The salinity of the
last drop of leaching fluid was measured with adaheld refractometer (ATAGO, ATC S/Mill-

E, Japan) once a week in 5 randomly chosen potsgietreatment, in order to finely monitor

salinity, as in Dulormne et al. (2010). We had prasly conducted preliminary tests in the la-

boratory to ascertain what volumes of salt soluiba given salt concentration was necessary to

obtain values of leaching salinity (+ 20%) corrasgiog to the theoretical patterns of soil con-

centrations shown in Fig. 1.
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Leaf and plant measurements
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---40s
—60F
---60¢
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Fig. 1. Salinity management over time

for the different salt treatments. Treat-
ments are labeled using the maximum sa-
linity figure (40, 60, or 80 %) followed by

a letter corresponding to the salinity varia-
tion pattern (F: fast increase, S: slow in-
crease, in Fig.1.A, or V: variable salinity
treatment in Fig. 1.B). Arrows indicate
when the leaf gas exchange measurements
were carried out. Treatments 80F, 80S and
80V are not shown in this figure.

Leaves and internodes were counted on each seeallihg beginning and at the end of the ex-

periment. Leaf lifespan was assessed by recordavg Ieaves and dead leaves throughout the
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experiment. Leaf production time was calculatediobranched individuals by dividing the dura-
tion of the experiment by the number of leaves kad-scars produced during this time, as in
McKee (1995). Total leaf area for an individual wasasured at the end of the experiment with a
leaf area meter (Li-3000C with the Li-3050C transpé belt conveyor accessory, Li-Cor, NE,
USA). Specific leaf areaSLLA was calculatedSLA= leaf area/leaf dry mass, emj*) from the
youngest fully expanded (YFE) leaf of each indiatstem height was measured above the hy-
pocotyl for all species and was recorded at thenoégy H;) and at the end of the experiment
(Hy). Length growth rateLGR in %) was calculated for each individual by divigithe elonga-
tion achieved over the 18 week experiment by tht@alirstem height (%0)LGR= (H¢- H;) / Hi x
100. Plant dry matter (oven-dried at 75°C during)ARas measured separately for roots, stems,
hypocotyls and leaves at the end of the experimeriO plants per treatment. The hypocotyl of
R. manglewas not taken into account in the estimation ¢déltbiomass in order to assess the
plant biomass produced during the experiment. heafht ratio (%) was calculated by dividing
the leaf biomass by the total seedling biomass.tdlitr rate was calculated by considering as

dead all the individuals without leaves at the ehthe experiment.

Leaf gas exchange measurements

Leaf gas exchange (LGE) measurements were caraed, &, 8, 11, 15 and 17 weeks after the
beginning of the salt treatments (Fig. 1) with aa€i2 portable photosynthesis system (PP Sys-
tems, MA, USA). All measurements were made betw@enm. and 1 p.m. since preliminary
tests revealed no midday depression of LGE befqrenl The YFE leaf of 3 to 5 individuals per
treatment was selected. Each selected leaf wasgla@ 1.7 cm? cuvette at ambient temperature
(29- 31°C), with a reference GQ@oncentration of 370 ppm, a photosynthetic phdiox of 1

600 umol it s*, and an air humidity of 23 27 mbar, until stabilization of gas exchange. Re-
sults were expressed in net £&ssimilation rateAsa) and stomatal conductanags) at saturat-

ing light level. Intrinsic water use efficiencWUE) was calculated by dividingsa: by gs (ex-

pressed in pmol of CQixed by mol of HO lost).

Data analysis

Non-parametric statistics (Mann-Whitney and Kruskédllis tests) were used to compare re-

sponses among species, salinity levels and salitiation patterns. Mann-Whitney tests were
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used to compare pairs of species or treatmentdgTabThe effects of salinity levels were tested
for each species using Kruskal-Wallis tests (Ta)l®n control and fast salinity increase treat-
ments only (40F, 60F and 80F fAr germinany as this salinity variation pattern exposed the
seedlings during the longest period. Fisher's etesttwas used to determine the significance
(p<0.05) of the mortality rates of each species caegdo the control (Fig. 2). In Fig. 4, the
slopes ofAss: Over time were tested using Fisher’s tégl.statistical tests were computed with
the statistical software R 2.12 (R Core Team, 20R2¥ults in figures and tables are expressed as

means and standard errors.

Results

Growth in freshwater conditions

Seedling biomass, morphology of plants and leafeyahange of the 3 speciAsgerminans, L.
racemosaandR. manglenvere compared after 38 weeks of development shisaterconditions
(Table 1).

No significant differences between the three mavgrepecies were found regarding total bio-
mass andAsa: However,A. germinandisplayed significantly lower total leaf biomassddeaf
weight ratio than the other two species, as wel aggher specific leaf are&l(A and a shorter
leaf lifespan.L. racemosgoroduced significantly more shoot per root biomass than bothA.
germinans(+ 32 %) andR. manglg+ 36 %).L. racemosavas also characterized by the highest
number of internodes, a high total leaf area, atdbaf lifespan, and a short leaf production time.
Only R. manglehad carbon reserves at this stage of developrmetite hypocotyl. This species
invested in a small number of leaves with a lofgspan, the highest leaf biomass and the lowest
SLA(i.e. thicker leaves).
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Table 1. Plant and leaf traits for each studied spes in the control treatment at a salinity of
0 %o, 38 weeks after transplantationYFE: Youngest Fully Expanded leaf (Mean +/- S
10). Different letters indicate significant differees among three speciegpat 0.05.

Traits A. germinans L. racemosa R. mangle
Total biomass production (g) 43 5.4a 5.3
Length growth rate (%) 98 92.& 9.40

Plant blomaSSShoot-root ratio 2.6 3.9 2.5a
and morphology

Hypocotyl mass (g) a Oa 5.60

Internode number 8® 12.b 5.3

Leaf number 10.8b 19.2 7.5

Total leaf area (cm?) 161ar 274.3 203.&a

Total leaf biomass (g) 1a 2.4 2.5b

Unit area leaf (cf) 20.6a 22.2 29.3%

Leaf it dry mass leaf (mg) 1498 163.4 363D

characteristics -

Specific leaf area (chy™) 138.3a 143.7 80.%

Leaf weight ratio (%) 3a 44. M 47.%

Leaf life-span (days) 208 2% 45

Leaf production time (days) 14a8 12.4 81.9

CO, assimilation (umol M s?) 12.4a 9.9 9.8
é‘xecia?nzse Stomatal conductance (mmol%s')  191.0a 113.6 110.1ab
Water use efficiency (umol md) 66.%a 91.b 99.1ab

Effects of salinity levels

As shown in Table 2, an increase in salinity indleedecrease of most of the growth traits,
whereas physiological traits measured were nonty ldtle affected. The total biomass of seed-
lings at a salinity of 40 %0 and 60 %. was respedyi least 20 % and 5% lower than in the
control group. Length growth rateGR) and total leaf area followed the same trend. A9,

the biomass oA. germinansvas 75 % lower than in the control group.

250



Table 2. Effect of salinity on biomass, morphologgnd leaf functional traits of mangrove seedlings nasured at the end of the
experiment in the treatments of fast salinity incrase.n=10 for biomass and morphological traits, n=53bAandLGE.

Species

A. germinans L. racemosa R. mangle

Salinity level 0 40 60 80 p.value 0 40 60 p.value 0 40 60 p.value
Total biomass (g) 43a 3.0ab 20b 1.1b * 5423b 12b *x 53a 4.la 27b **
Relative length growth (%) 99.0a 435b 379b ¢4 ** 928a 26.1b 4.2c *kk 94a 10.7a -0.8b **
Total leaf area (cm?) 161a 87ab 51b Oc *x 27426 Db 20b ok 204a 97b 3lc ok
Internodes count 89a 84ab 7.3bc 59c ok ®.3105b 75c *kk 53a 45b 38c *kk
Leaf production rate (days) 15a 29b 41b  13.5ab* 12 a 30b 94 c Foxk 55a 40 a - ns.
Specific leaf areéent g) 138a 124a 100a - ns. 144a 947b 965¢c * 82.765a 765a ns.
Carbon assimilatiogumol m? s™) 124a 54a 84a - ns. 99a 13b 0.7b * 10.822b 19b %
Stomatal conductandenmol m?s?) 191.1a 98.3b 90.2 ab - * 114a 37.4b 793a * 743303b 566ab  *
Water use efficiencgumol mol?) 66.9a 49.8a 82.7a - ns. 91.7a 97.2a 89b * 187 93a 404a ns.
Symbol “-* means data not measurable
p values of Kruskal-Wallis tests are indicated bgnbgls: ns,p>0.1; * 0.05 > > 0.01 ; **, 0.01 > > 0.001 ; ***, 0.001 >p. Let-

ters figure statistical groups within a species.
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Differences between species were also observedbdtbrA. germinansandL. racemosamore
time was needed to produce one leaf (+ 26 or 96,dagtween 0 and 60 %0) when the salinity
level was higher. IfR. mangleleaf production time did not seem to be affectgd® %o salinity,
and could not be calculated at 60 %o because theriempnt ended before enough leaves were
produced. At 60 %o salinity, regarding total biomdsmanglenas the least affected, wheréas
racemosawas the most negatively affected. Moreover, mitytahtes inR. mangleremained at
zero at all salt concentrations, whereas they &smée with salt concentration in both other spe-
cies (Table 3).

Table 3. Mortality rate for each species accordingo the different salinity variation patterns.
Fast (F) and slow (S) rates of salinity increase \aribble salinity (V) treatment, at the end of the
experimentif = 10). Treatments at 80 %o of salinity were not agpt@R. mangleandL. racemosa.
Letters figure statistical groups within a species (@fishexact tesip < 0.05).

Mortality rate (%)

|\/I""X?m.umSaIini'[y variatior .
salinity A. germinans L. racemosa R. mangle
pattern
(%0)
0 control Oa Oa Oa
F 22 a 55b 0a
40 S Oa Oa Oa
\Y 11la Oa Oa
F 11a 60 b O0a
60 S O0a 45D O0a
\Y 80D 67b O0a
F 100b - -
80 S 40 ab - -
Vv 89Db - -
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Effects of the pattern of salinity increase on growth and mortality rates

7 A. germinans . L.racemosa R. mangle
2 6 1
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<
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Fig. 2. Effect of three types of salinity treatmenbn total plant biomass, length growth rate
(LGR) and total leaf area in A. germinans, L. racemosa and R. mangle. F: fast salinity in-
crease rate; S: slow salinity increase rate; Viabde salinity treatment. Results represented with
standard error bars, in relation to salinity level, 40, 60 or 80 %.. Refer to Table 4 for the
significance level of the differences between tresits.

Slow versus fast salinity increase

The growth of mangrove seedlings submitted to (&btand slow (S) increases of salinity are
compared at the end of the experiment in Fig. 2Tafde 4, and their mortality rates in Table 3.
The slower rate of increase determined better dr@&tformances and lower mortality rates than

the faster rate iA. germinansandL. racemosawhereadR. manglevas not affected.
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The total biomass oA. germinansandL. racemosaseedlings was at least 50 % higher in 40S
than in 40F treatment. racemosaseedlings also suffered a high mortality rate ®®%b in the
40F treatment against 0 % in the 40S treatmi@nimanglewas the least affected by the rate of
salinity increase: biomass ahGR were both unaffected at salinity levels of 40 &3d%.. No

mortality was recorded iR. mangleseedlings, whatever the rate of salinity increase.

Table 4. Effects of fast versus slow rates of saifp. Statistical results from Mann-Whitney tests used to
compare the effects of fast versus slow rates (F/&)éfast rate versus variable salinity treatmenV)F/
on plant growth and leaf gas exchanges in the timaeggrove species at the end of the experimentAAg:
germinansLr: L. racemosaRm:R. mangle

Plant growth Leaf gas exchange
- Total
Treatment Salini . Total
o v Species . LGR leaf Asat gs WUE
type (%0) biomass
area
Ag ns * * * ns *
40 Lr * ns ** ns ns ns
Rm ns ns ns * * ns
F versus S
Ag ns ns ns ns ns ns
60 Lr ns * ns ns ns *
Rm ns ns ekt ns ns ns
Ag ns ns ns ns ns ns
40 Lr *% * *%k% * * nS
Rm ns ns ns * ns ns
F versus V
Ag ns * ok ns ns ns
60 Lr ns ns ns ns ns ns
Rm ns * ns ns ns ns

Symbols reflect the significance levels: ns, p > 00%9.05 > p > 0.01; **, 0.01 > p > 0.001; ***, g
0.001.

Fluctuating salinity

The growth of the mangrove seedlings was compaetdden fast (F) salinity increase treat-
ments (here considered as constant salinity camditiand variable (V) salinity treatments, in
Fig. 2 and Table 4, at the end of the experimehgmsalinity level was re-established at its max-
imum value (40 or 60 %o). The growth Af germinansandR. manglevas not affected by fluctu-
ations of salinity at 40 %o. At 60 %o, salinity fluetions had a negative effect Angerminans
and induced significantly lowdrGR and total leaf area than the constant salinitytimeat. L.
racemosain contrast, was able to benefit from the tempowsainity drop from 40 to 0 %o, as

total biomass|.GR and total leaf area were greater in the fluctgasalinity treatment than in the
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constant salinity treatment. At 60 %o, overall fatibL. racemosandR. manglethere were no

differences between V and F treatments regardiagt growth traitgTable 4).

Effects of the pattern of salinity increase on leaf gas exchange

The effects of the different salt conditions on LGHg. 3) were less significant than on biomass

and other morphological traits (Table 4), althosghilar trends were observed.

18 A.germinans L.racemosa R. mangle

—=F
XS

_OV
¢ Control
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O 20 40 60 80 ® 20 40 60 8 00 20 40 60 80
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Fig. 3. Carbon assimilation rate (Asat), stomatal @nductance (gs), and intrinsic water use
efficiency (WUE) according to salinity levels (0, @ 60 or 80 %o) inA. germinans, L.
racemosa and R. mangle. Represented values are mean with standard ertmarasF: fast salini-
ty increase rate; S: slow salinity increase rateyafiable salinity treatment. Refer to Table 4 for
the significance level of the differences betweaeatments.

Slow versus fast salinity increase rates
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When the responses to slow and fast salinity isgreates are comparaeésults concerning.
germinansshow thatLGE was significantly affected by the salinity inase rate. At 40 %d\sat
andWUE were respectively 2 and 3 times greater in thee&tinent than in the F treatment. In
the case ofL. racemosathere were no significant differences regardirgshof the LGE varia-
bles measured, even thouh; was 3 times greater in the 40S treatmenR.Imanglepoth Asa
and gswere 5 times greater (significant) in the slow rggfiincrease to 40 %o than in the fast
treatment, wherea®/UE remained equivalent. In all species, at 60 %o, nohthe LGE traits

varied significantly according to the salinity irese rate.

Fluctuating salinity

The fluctuating salinity treatment had no signifitaffect on LGE imA. germinansat 40 %o:Asa
gsandWUE measured in the 40V treatment were equivalenh@asd measured in the 40F treat-
ment (Fig. 3). In contrasin L. racemosa, &:was improved by salinity fluctuations in the 40V
compared to the 40F treatment.Rnmangle Asa, gsandWUE remained unchanged whether the
salinity fluctuated or not (40F versus 40V). In tfee species, fluctuating and constant treat-
ments reaching 60 %o salinity did not produce amnificantly different responses as to LGE
(Table 4)

Carbon assimilation rate throughout the experiment

Asat values measured during the fast and slow increafssalinity treatments 2, 5, 8, 11, 15 and
17 weeks after their onset are presented in FigOver time, at 40 %o salinityAs;: of A.
germinansandR. manglenere not significantly affected by the rate ofrséy increase (Fig. 4 A
and C), as shown by thfe, slope testsp(= 0.09 at 40F ang= 0.52 at 40S ii\. germinansand
p=0.71 at 40F an@g=0.33 at 40S ifR. manglg As regardd.. racemosals,;decreased over time
during the fast salinity increase treatment (40F0.008). At the beginning of the treatments,
from week 1 to 5As, values inA. germinansandR. manglewere higher in the slow salinity in-
crease treatment than in the fast one, whereasffeoedces were found ib. racemosaDuring
the last stretch of the experiment, from week 138pthe three species exhibited significantly
greaterAgavalues in 40S. At 60 %o salinity, in all speciég,: decreased significantly over time
during the slow treatmenf( germinansp=0.005;L. racemosa:p=0.004;R. manglep=0.016),
whereasAsy; Stayed constant over time during the fast treatrfer®.05) (Fig. 4 D and E). At 60
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%o, at the beginning of the treatments, from weedk b, As;: was greater in the slow treatments
than in the fast treatments for all species alidgereas there was no significant difference later,

once salinity had reached 60 %o.

A. germinans A L. racemosa 8 R. mangle
A * %
% * A e i
©
£
=
b
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Weeks after beginning of treatments

Fig. 4. Variations in carbon assimilation rate (Asg mean values with standard error bars)
throughout the duration of the increasing salinitytreatments for A. germinans (Fig.4. A and
D), L. racemosa (Fig.4. B and E), andR. mangle (Fig.4. C and F).The white-to-black gradi-
ents below the horizontal axes reflect the incréasalinity levels during the treatments, from 0O
%o (White) to 40 %o (upper graphs) or 60 %o (lowermhrg). Stars (*) highlight significant differ-
ences in carbon assimilation rates between treasmen

Asar Values in the fluctuating (V) treatments were canggl to those in the constant (F) treatments
both at 40 and 60 %o salinity (Fig. 5). During tlrstf9 weeks, during which salt conditions were
equal in the F and V treatmen#s, germinans, L. racemosamdR. mangleexhibited similarAsa
values in the 40F and 40V treatments as well asar60F and 60V treatments. During the brief
freshwater episode at 0 %o salinity (week 11) intteatment involving a maximum salinity of 40
%0 (40V), L. racemosawas the only species in whiéQ, increased significantly and durably, the
effect lasting even after salinity had risen ad&iig. 5B). In the treatments reaching 60 %o salini-
ty, Asat Of bothA. germinansandR. mangleincreased during the brief freshwater episodénef t

60V treatment, up to 15 times its value recordedha 60F treatment, but decreased again as
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soon as the salinity started to rise back to itgimam level, and from then ofs, remained the
same in the 60V and 60F treatments (fig. 5 D andin). racemosayalues ofAs;; were not once
found to differ significantly between the fluctuadiand constant salinity treatments 60V and 60F
throughout the experiment (Fig. 5E).

A. germinans L. racemosa R. mangle
F’T\ ;[ B ’Ll i C - 40V
: L a8 *M —=—40F
°s e T
£ £
=
= i
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< 241357 9111315171 3 5 7 9111315171 3 5 7 9 11131517
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k= | i [ -oe60V
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E 7 B / \
= 1
+— 1 T _ 5= = o
g T T T T T T i T T
< 357 911131517

21357 9111315171 3 5 7 9 11131517 1

Weeks after beginning of treatments

Fig. 5. Variations in carbon assimilation rate (Asg mean values with standard error bars)
throughout the duration of the variable salinity treatments (V) and fast rate salinity in-
crease treatments (F) forA. germinans (Fig.5. A and D),L. racemosa (Fig.5. B and E), and

R. mangle (Fig.5. C and F).The white-to-black gradients below the horizontetsareflect the
variations in salinity levels during the treatmenitstween 0 %o (white) and 40 %o (upper graphs)
or 60 %o (lower graphs). Stars (*) highlight signéint differences in carbon assimilation rates
between treatments.
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Discussion

Growth in freshwater conditions

A. germinans, L. racemosmndR. mangleexhibited different growth strategies at a sajirf O

%o, While values of biomass production were equintfer these three species (Table 1). Growth
strategies may be based on leaf traits sucBLas leaf lifespan Asa, gs or WUE (Reich et al.
1992; Cornelissen, 1996; Wright and Westoby, 200dight et al. 2004). In this respe&, man-
gle on the one hand amdl. germinansandL. racemosaon the other follow opposite leaf man-
agement strategie®R. mangleproduced leaves with a high individual constructimost, evi-
denced by it having the highest values of unit Bamass and leaf thickness(the lowesSLA
80.5 cnf g versus 138.3 and 143.7 tmj' for theother two species). This is consistent with the
fact that this species produced fewer leaves (érSus 10.9 and 19.2 fér. germinansandL.
racemosaespectively), each with a longer lifespan andragér leaf production time (81.9 days
versus 14.8 and 12.4 days). All of thé8emangletraits point to high leaf construction costs
(Feng et al. 2007, 2008), which are likely to liie growth potential and light competition ca-
pacities of these seedlings (McKee 1995). The psef important carbon reserves in the hy-
pocotyl (51 % of the total biomass Bf mangl¢ may certainly contribute to leaf construction
(Smith and Snedaker 2000)\. germinansand L. racemosaseedlings, in contrast, produced
‘cheaper' leaves with a higher rate of turnovegh(lheaf number and short lifespan) tHanman-
gle. This result is in line with Suarez's (2003) obations. As compared tA. germinansL.
racemosaallocates more carbon to its aerial parts thatstamot compartment (shoot/root ratio of
3.9). In addition, high internode number and tt#af area, as well as a longer leaf lifespan, were
observed, as described by Cardona-Olarte et a@06j2Bigher specific and total leaf area have
been associated with faster growth rates (Reicll.ett993; Cornelissen 1996; Wright and
Westoby 2001)L. racemosashould consequently reach a higher stature, aligutito outcom-
pete other species for light (Cardona-Olarte e2@06). Our results are in agreement with field
observations; in the Caribbedn,racemosalominates in the less salty mangrove areaspear

or in association witiPterocarpus officinaligreshwater swamp fores(enbert et al. 2000; Me-
dina et al. 2007)it follows from these observations that, in theeatt® of salinity constraints, the
growth potential ofL. racemosashould be greater than that of both others spegidise long

term:L. racemosa > A. germinans > R. mangle
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Effects of salinity levels

Our fast salinity increase treatment is the mastilar to other experimental designs involving
the application of constant salinity levels (Solwrd®99a; Suarez and Sobrado 2000; Krauss and
Allen, 2003; Sobrado 2005; Ye et al. 2005; CardOterte et al. 2006; Lopez-Hoffman et al.
2006; Suarez and Medina 2006). Salinity levelsecklasseawater (40 %o in our experiment versus
35 %o in seawater) or greater (60 and 80 %o) negatizect A. germinans, L. racemosmdR.

mangleseedlings (Table 2), but differently for each speci

A. germinanshad the highest total leaf area, length growtle, r&LA and leaf gas exchange
(LGE) at 60 %0.A. germinansvas able to limit the negative effects of 60 %ors&i which is a
good illustration of the Avicenniaceae specializatfor salt resistance (Tomlinson 1986). This
result is consistent with field observations of ladu germinangnonospecific mangroves with
salinity levels exceeding 60 %o (Imbert et al. 2008)the case of. racemosaits total biomass,
length growth rate and total leaf area were mogatieely affected by soil salinity than those of
the other two mangrove species. In agreement WeHindings of Cardona-Olarte et al. (2006),
L. racemosahus appears as the Neotropical mangrove spd@esdst sensitive to salinity, ex-
hibiting high mortality rates (55 %) when salt centration reaches 40 %o. This sensitivity to salt
could be linked to the fact that LGE is stronglfeafed by salinity levels, and to the low biomass
allocation to roots — a trait that may reduce mdy dNaCl uptake but also water and nutrient up-
take by the roots (Cardona-Olarte et al. 2006). rEdeiction of theSLAbetween 0 and 40 %o of
salinity (144 versus 95 cm?yreflects a thickening of the leaf blade and abigeaf succulence
when exposed to the salt treatment. Leaf succuleogle also reduce water absorption by roots,
as suggested by Sobrado (2007), since mesophyknteés with longer extracellular and
transcellular pathways may increase the resistahttee leaf blade to the water flux. Concerning
R. mangled40 %o salinity levels had little effect on totabmass]. GRandWUE, confirming the
findings of Cardona-Olarte (2006) and Krauss andm\{2003). In fact, the salinity range (0 — 40
%o) fits with the salinity levels measured in aregsere healthy populations &. mangleare
observed (Imbert et al. 2000). However, our resalé® show that this species' morphological
and physiological traits were affected by hypersgli(60 %.), complying in this respect with the
findings of Lopez-Hoffman et al. (2006). No mortalivas recorded ifR. manglejncluding at
salinity levels exceeding seawater. This resuihteresting in that resistance to salinity greater
than seawater is sparsely documented (Lopez Hoffshah 2006; Lugo et al. 2007).
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Indeed, the reduced impacts of salinity increasé ogerminansandR. manglewere due to a
greater physiological resistance to salt stresgenedficient LGE in hypersaline conditions for
the former, and certainly greater growth potentided to the presence of hypocotyl reserves for
the latter (Lin and Sternberg 1995; Smith and Sakad2000)L. racemosawvas the least salt
tolerant species. It was characterized by a greddsticity regarding leaf traits.€. a wider range

of variations in response to the treatments), arhrticular a greater capacity to reduce leaf trai
values, than botR. mangleandA. germinansWe will examine below whether the less salt tol-
erant species is also the less resistant to feet o salinity increase or the most efficient am¢
ditions of salinity fluctuations, and whether lgedits plasticity gived.. racemosaan adaptive

advantage.

Effects of slow versus fast rates of salinity increase

Amzallag et al. (1990) found that the mechanismslired in salt tolerance in plants are highly
sensitive to salinity increase rates, and thatplaats’ capacity to survive high salinities is en-
hanced when there is an extended prior exposurmneethal NaCl concentrations. Applying

two rates of salinity increase in an experimenvvadl us to discuss their impact on mangrove
seedlings and the mechanisms involved in acclimatfo slower increase of salinity was less
detrimental to the growth, leaf morphology and pblggly of the seedlings of the three man-
grove species than a faster increase. The sloaksitys increase allowed the plants to adapt bet-

ter to the salt constraints, in particular at 40 %o

At a salinity of 40 %o, the slower salinity increasmems to induce a durably stimulating effect on
the physiology ofA. germinansbecause throughout the treatmeftsremained generally higher
in the slow than in the fast treatment (Fig. 4 Bijpmass production ih. racemosawvas signifi-
cantly higher in the slow than in the fast treatméranks to a greater total leaf area and a greate
Asa: from week 11 onwards until the end of the expenitndhe acclimation process &f
racemosaseedlings differed from that & germinandecausé.. racemosaneeded a long period
of time to develop an effective salt adaptationug;lh. racemosaseedlings were very salt sensi-
tive at the time of their first contact with sadffter which a salt resistance appearedg@sin-
creased progressively from week 11 until the enthefexperiment. IfiR. manglefast salinity
increase did not affect total biomass, as in McKE¥5) and no morphological plasticity was

found. A possible role of storing ions in excespbypagules was describedArnicennia marina
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(Yan et al. 2007) and on a Rhizophoraceae spe€asjelia candelpy Wang et al. (2002). It
seems however that this possible role of the hyfybdailed to preventAs;: from decreasing in

conditions of fast-increasing salinity throughduwg experiment (Fig. 4C).

At 60 %o, the salinity level in the soil was in ismore limiting than the rate of salinity increase
since in all species most of the functional traitsasured and the mortality rates were equally
affected at the end of the experiment, regardlé€fiseoF or S nature of the treatment. The rise of
salinity from O %o to 80 %0 in 3 weeks applied in flast salinity increase treatment certainly in-
duced an osmotic shock in tle germinansseedlings. Indeed, a 100 % mortality rate was ob-
served in the 80F treatment, against only 40 %én80S treatment (Table 3). It thus appears that
the more progressive increase in salinity over #@ks rather than 3 weeks enabled some indi-
viduals of A. germinansto acclimate to these hypersaline conditions. \Wepese that imA.
germinansgenome expression of salt excretion mechanismsaind salt compartmentalization

in vacuoles need some time to become efficientamhsure the seedlingarvival.

Effects of salinity fluctuations

In mangrove forests, large spatial, seasonal, amgpadral variations in groundwater salinity can
be found, ranging from freshwater to hypersalineditions (Ewe et al. 2007; Lambs et al. 2008;
Wang et al. 2011; Bazihizina et al. 2012). Onlynaal number of studies have investigated the
effects of salinity fluctuations on mangrove spsciEor example, Ball and Farquhar (1984)
measured the leaf gas exchange characteristiéssiobnnia marinaduring a gradual and pro-
gressive change in the soil salinity from 3 to 30&i4d back to 3 %o0; and Lin and Sternberg
(1993) monitored plant growth and leaf gas exchande. manglen three different fluctuation
treatments, from 0 to 12 %o, 6 to 23 %o, and 15 t&d5According to Orcutt and Nilsen's (2000)
hypothesis, plants may make use of windows of lalingy to survive in saline or hypersaline
environments. Our results show that the abilityrtake opportunistic use of a window of low
salinity can differ from one species to the nexte variable salinity treatments tested in this
study (V treatments) affected mangrove seedlingatity, morphology, biomass and physiology

(Table 4) differently in each species.

At a medium level of fluctuation, between 0 and%0L. racemosgositively took advantage of
the brief episode of low salinity, whereas the gitowaf A. germinansaandR. manglevas not af-

fected. IndeedA. germinansaandR. manglewere unable to benefit from the freshwater window
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(equivalent mortality rates, biomadsGR, and total leaf areas in 40V and 40F, Fig. 2). Whe
weeks' duration of the low salinity window thus apgs to have been too short to allow these two
species to take advantage of it to adjust its ovamtpproduction and morphological traits.
racemosgproduced significantly more leaves during the 0 &gty period in 40V than in the
constant salinity treatmenp € 0.001, data not shown). This explains the greiatat leaf area
measured at the end of the experiment in the 48striient. The freshwater window also gave
rise to leaves with the same characteristics thahe control groupi.e. sameSLAp=0.09, data
not shown). The higher total leaf area and carlssin@lation rate achieved thanks to the fresh-
water window are thus certainly responsible fordheater biomass andsR recorded. WhileA.
germinanssheds leaves when salinity chandestacemosaproduces new ones adapted to the
new salinity conditiond.. racemosahus displayed a very opportunistic behaviouduttiating
salinity conditions. We inferred that this lesst s$alerant species could be the most resistant to
salt fluctuations, due to the greater plasticityitefleaves regarding both their metabolism and
their morphology, associated with higher photosgsih and total leaf area values. However, the
60 %o salinity level seems too severe to allowacemosao take advantage of the low salinity
episode. Both salt resistant specfesggerminansand R. mangledid not show enhanced growth
performances in conditions of fluctuating salindly moderate amplitude (0-40 %o). They only
displayed a punctual increaseAaf, when exposed to high amplitude fluctuations (%)) that
was linked to a punctual increase of the stomaatiactance, as Sobrado (1999b) concluded in a
similar experiment. Lugo et al. (2007) also obsdnz massive shedding of leaves An
germinansin Puerto Rico in response to new saline conditidrne shedding and production of
new leaves could represent a very expensive syré&garez 2003) that may explain the disrupt-
ed or delayed growth at the plant levelAofgerminansn the 60V treatment. We confirm than
the more salt sensitive species is also the maista@t to moderate salt fluctuations and that, in

this respectl.. racemosa> R. mangle> A. germinans.

The consequences of salinity increase rates amdtgdluctuations at the stand level are proba-
bly important for the better understanding of estessn productivity and biodiversity in the long
term. Further investigations on these issues shoeldeveloped and taken into account in man-

grove population models.

263



Acknowledgements

We would like to thank Vanessa Virapin for the nt@mance of the greenhouse and assistance
during measurements and Jean Vaillant (statispadment of UAG) for his relevant comments
on the statistical analyses. The experiments ween¢ially supported by the Total Foundation.
All the opinions, findings and conclusions exprelsaee those of the authors and do not neces-
sarily reflect the views of the Total foundationeWratefully thank Anya Cockle for improving
the English.

References

Amzallag GN, Lerner HR, Poljakoff-Mauber A (199@)duction of increased salt tolerance in Sorghum
bicolor by NaCl pretreatmeniournal of Experimental Botardl, 29-34

Ball MC (2002) Interactive effects of salinity andadiance on growth, implications for mangrove $bre
structure along salinity gradient&rees - Structure and Functidi®, 126-139

Ball MC, Farquhar GD (1984) Photosynthetic and stahresponses of two mangrove speddegjiceras
corniculatumandAvicennia marinato long term salinity and humidity conditiorRlant Physiology
74, 1-6

Bazihizina N, Barrett-Lennard EG, Colmer TD (20Rnt growth and physiology under heterogeneous
salinity. Plant and SoiB54, 1-19

Biasutti M, Sobel AH, Camargo SJ, Creyts TT (2012)jdted changes in the physical climate of the
Gulf Coast and Caribbea@limatic Changel12 819-845

Cai ZQ, Chen YJ, Bongers F (2007) Seasonal changesadtogynthesis and growth dfizyphus
attopensisseedlings in three contrasting microhabitats in aidedgeasonal rain foresiree Physiolo-
gy 27, 827-836

Campbell JD, Taylor MA, Stephenson TS, Watson RA, WH8 (2011) Future climate of the Caribbean
from a regional climate moddhternational Journal of Climatolog$1, 1866-1878

Cardona-Olarte P, Twilley RR, Krauss KW, Rivera-Monk6 (2006) Responses of neotropical mangrove
seedlings grown in monoculture and mixed culture wrideatments of hydroperiod and salinity.
Hydrobiologia569, 325-341

Castaneda-Moya E, Rivera-Monroy VH, Twilley RR (BD8/angrove zonation in the dry life zone of the
Gulf of Fonseca, HonduraBstuaries and Coas®9, 751-764

Cheeseman JM (1988) Mechanisms of Salinity TolegdPlant Physiology87, 547-550

Cornelissen J H C, Diez P, Hunt R (1996) Seedlirayvth, allocation and leaf attributes in a wide rang
of woody plant species and typdsurnal of Ecologys4, 755-765

Duke NC, Ball MC, Ellison JC (1998) Factors influemgibiodiversity and distributional gradients in
mangrovesGlobal Ecology and Biogeography Lettéts27-47

Dulormne M, Musseau O, Muller F, Toribio A, Ba A [@1) Effects of NaCl on growth, water status, N
fixation, and ion distribution ifterocarpus officinaliseedlingsPlant and SoiB27, 23-34

264



Elster C (2000) Reasons for reforestation success d@ndefavith three mangrove species in Colombia.
Forest Ecology and Managemet8l, 201-214

Ewe SML, Sternberg LDSL, Childers DL (2007) Seasqtant water uptake patterns in the saline south-
east Everglades ecotori@ecologial52 607-616

Feng YL, Auge H, Ebeling SK (2007) InvasiBeiddleja davidiiallocates more nitrogen to its photosyn-
thetic machinery than five native woody spec{@scologial53 501-510

Feng YL, Fu GL, Zheng YL (2008) Specific leaf aretates to the differences in leaf construction cost,
photosynthesis, nitrogen allocation, and use effiégenbetween invasive and noninvasive alien con-
genersPlanta228 383-390

Flower JM (2004)Déréglements durables de la dynamique de la végétdians les mangroves des Pe-
tites Antilles , problémes de régénération foggstiaprés mortalité massive liée a des perturbation
naturelles Université des Antilles et de la Guyane, Pointdétr@ Fp. 238

Flower JM, Imbert D (2006) Recovery deficiency doling tree mortality in mangroves of two Caribbean
islands, Field survey and statistical classificatidetlands Ecology and Managemédi 185-199

Hutchings P, Saenger P (19&cology of mangrove&niversity of Quennsland Press, St Lucia, Austral-
ia

Imbert D, Rousteau A, Scherrer P (2000) Ecology ahgnove growth and recovery in the Lesser Antil-
les, State of knowledge and basis for restoratiofepts.Restoration Ecolog§, 230-236

Krauss KW, Allen JA (2003) Influences of salinity anddb on seedling photosynthesis and growth of
two mangrove specie®hizophora manglandBruguiera sexangulaintroduced to HawaiiAquatic
Botany77, 311-324

Krauss KW, Lovelock CE, McKee KL, Lopez-Hoffman LwE SML, Sousa WPG (2008) Environmental
drivers in mangrove establishment and early developméméview.Aquatic Botany89, 105-127

Lambs L, Muller E, Fromard F (2008) Mangrove treesagmg in a very saline condition but not using
seawaterRapid Communications in Mass Spectrom@fy2835-2843

Lin G, Sternberg LD (1995) Variation in propagul@sa and its effect on carbon assimilation and seed-
ling growth of red mangroveRhizophora mangjein Florida, USA.Journal of Tropical Ecologyl,
109-119

Lin G, Sternberg LD (1993) Effects of salinity fluetion on photosynthetic gas exchange and plant
growth of the red mangrov&kizophora mangle.). Journal of Experimental Botard4, 9-16

Lopez-Hoffman L, DeNoyer JL, Monroe IE, Shaftel R,t&m NPR, Martinez-Ramos M, Ackerly DD
(2006) Mangrove seedling net photosynthesis, growtt, survivorship are interactively affected by
salinity and lightBiotropica 38, 606-616

Lugo AE, Medina E, Cuevas E, Cintron G, Laboy N&wN, Novelli YS (2007) Ecophysiology of a
mangrove forest in Jobos Bay, Puerto R{caribbean Journal of Sciene, 200-219

McKee KL (1995) Interspecific variation in growthipmass partitioning, and defensive characteristics of
Neotropical mangrove seedlings - response to liglt mumtrient availability.American Journal of
botany82, 299-307

Medina E, Cuevas E, Lugo A (2007) Nutrient and seltittons ofPterocarpus officinalid.. in coastal
wetlands of the Caribbean, assessment through ldef@nanalyseslrees21, 321-327

Murphy KR, and Myors B (2004%tatistical power analysis. A simple and generatlebdor traditional
and modern hypothesis tesPsnd edition. Lawrence Erlbaum Associates, Mahwaky Bersey

265



Orcutt DM, Nielsen ET (200 hysiology of plants under stres&/iley, New York

Reich PB (1993) Reconciling Apparent DiscrepancieAgnStudies Relating Life Span, Structure and
Function of Leaves in Contrasting Plant Life Forms &tichates, "The Blind Men and the Elephant
Retold'.Functional Ecologyr, 721-725

Smith SM, Snedaker SC (2000) Hypocotyl functionsiedling development of the red mangrove,
Rhizophora mangle. Biotropica32, 677-685

Sobrado MA (1999a) Drought effects on photosynthekith@® mangroveAvicennia germinansunder
contrasting salinitiesTrees - Structure and Functidr, 125-130

Sobrado MA (1999b) Leaf photosynthesis of the mangrwvieennia germinanss affected by NacCl.
Photosynthetic86, 547-555

Sobrado MA (2005) Leaf characteristics and gas exgdari the mangroveaguncularia racemosas
affected by salinityPhotosyntheticd3, 217-221

Sobrado MA (2007) Relationship of water transporanatomical features in the mangrdvaguncularia
racemosagrown under contrasting salinitiddew Phytologisi73 584-591

Spalding M, Kainuma M, Collins L (201@Yorld Atlas of Mangrovd SME, ITTO

Stahl C, Burban B, Wagner F, Goret J Y, Bompy F, &dh (2013) Influence of seasonal variations in
soil water availability on gas exchange of tropic@py treesBiotropica45s, 155-164

Suarez N (2003) Leaf longevity, construction, andntemance costs of three mangrove species under
field conditions.Photosyntheticd1, 373-381

Suarez N (2005) Leaf construction costAvicennia germinanas affected by salinity under field condi-
tions.Biologia Plantarum49, 111-116

Suarez N, Medina E (2006) Influence of salinity oa" Mnd K accumulation, and gas exchange in
Avicennia germinan$?hotosyntheticd4, 268-274

Suarez N, Sobrado MA (2000) Adjustments in leaf waddmtions of mangroveAicennia germinans
seedlings grown in a salinity gradieftee Physiology0, 277-282

Tomlinson PB (1986Yhe botany of mangrove€ambridge University Press; Tropical Biology
Series. 419p

Urrego LE, Polana J, Buitrago MF, Cuartas LF, Lem&0B09) Distribution of mangroves along envi-
ronmental gradients on San Andres Island (ColombiatibGean)Bulletin of Marine Scienc85, 27-
43

Wang WQ, Yan Z, You S, Zhang Y, Chen L, Lin G (2pMangroves, Obligate or facultative halo-
phytes? A reviewTrees - Structure and Functi@b, 953-963

Wang WQ, Ke L, Tam NFY, Wong YS (2002) Changes i iain osmotica during the development of
Kandelia candehypocotyls and after mature hypocotyls were transpthimt solutions with different
salinities.Marine Biologyl41, 1029-1034

Werner A, Stelzer R (1990) Physiological responseth@fmangroveRhizophora manglgrown in the
absence and presence of Na@&ant, Cell & Environmenl3, 243-255

Wright 1J, Reich PB, Westoby M, Ackerly DD, Baruch Bongers F, Cavender-Bares J, Chapin T,
Cornelissen JHC, Diemer M, Flexas J, Garnier E, Gre#nGulias J, Hikosaka K, Lamont BB, Lee
T, Lee W, Lusk C, Midgley JJ, Navas ML, Niinemets U, I8l J, Osada N, Poorter H, Poot P, Prior
L, Pyankov VI, Roumet C, Thomas SC, Tjoelker MG neklaas EJ, Villar R (2004) The worldwide
leaf economics spectruNature428 821-827

266



Wright 1J, Westoby M (2001) Understanding seedlingaghorelationships through specific leaf area and
leaf nitrogen concentration, generalisations acgrssvth forms and growth irradianc®ecologia
127, 21-29

Yan Z, Wang W, Tang D (2007) Effect of differenth@ of salt stress on growth and some physiological
processes olvicennia marinaseedlingsMarine Biologyl52, 581-587

Ye Y, Tam NFY, Lu CY, Wong YS (2005) Effects of s@ljnon germination, seedling growth and physi-
ology of three salt-secreting mangrove spedseglatic Botany83, 193-205

267



Impact patterns of soil salinity variations on the survival rate,
growth performances and physiology of Pterocarpus officinalis

seedlings

Felix Bompy, Gauthier LequedeDaniel Imbert, and Maguy Dulormn&

1EA 926 DYNECAR, Université des Antilles et de lay@ne, UFR des Sciences Exactes et Na-
turelles, BP 592, 97 159 Pointe-a-Pitre cedex, Gloaghe (F.W.1.), France

*Corresponding author TEL No: +33 590 690 56 38 BA&X No: +33 590 590 48 30 65, e-mail:

mdulormn@univ-ag.fr

Key words Acclimation « Chemical composition ¢ Leaf gas exahe « NaCl salinity Salt stress ¢

Tropical swamp forest « Vegetative growth

Sera soumis a Plant and Soil en novembre 2013

268



Abstract

BackgroundOne likely effect of global change is an increakéhe anplitude of salt variations
in the soilof brackish coastal wetland forests. In the Andillsuch forests are dominated by the

speciedPterocarpus officinalis

Objectives and Method$he study aimed to determine the effect of 3 dalil@ivels (freshwater,
moderate- and hyper-salinity — i.e. 0, 10 and 30réspectively) and 3 patterns of salinity varia-
tion (fast or slow salinity increase, fluctuatinglisity) on the growth and ecophysiology Bf

officinalis seedlings.

Results. P. officinaliproved to be tolerant to 10 %0 salinity, even ittas salt concentration the
water constraint altered the plant's water statusraduced stomatal conductance. No impact of
the pattern of salinity variation was observed @t%. Seedlings were strongly affected by
hypersalinity, but were able to acclimatize effitlg and to improve their performances (higher
survival, total biomass and photosynthesis) whdinisaincreased slowly. In contrast to several
halophytic species, youri®. officinaliswere also able to take advantage of a freshwaisoae

on the longer term, certainly through leaf desailamassociated with enhanced photosynthesis

and water use efficiency.

Conclusion.Higher soil salinity and more intense dry seasonthe context of climate change

could affect the stand-level regeneration poteiwti#d. officinalisseedlings.
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Résumé

Contexte.L'un des effets du changement climatique consistemaune augmentation de
I'amplitude des variations salines dans les sotsfdeéts cotieres inondables. Dans les Antilles,

ces foréts sont dominées par une seule espg&eeacarpus officinalis

Obijectifs et Méthodologi€ette étude a cherché a déterminer les effetodertiveaux de salini-
té (eau douce, eau peu salée, et hypersaléel; 18@.and 30 %o, respectivement) et de trois types
de variation de la salinité (augmentations lerdpjde et salinité fluctuante) sur la croissance et

I'écophysiologie de plantules ¢k officinalis

RésultatsP. officinalis s’est montré tolérant a une safinie 10 %0, méme si a cette concentra-
tion le sel a affecté le statut hydrique de la f@aet diminuer la conductance stomatique. Aucun
impact des différents types de variation de langalin’ont été relevé a 10 %.. Les plantules ont
éte fortement affectées par I'hypersalinité, maist parvenus a s’acclimater et a améliorer leurs
performances (meilleur taux de survie, biomassesgimilation plus importante) lorsque la sali-

nité était augmentée lentement. Les plantules d#fieinalis se sont montrées opportunistes en
profitant du bref épisode a salinité nulle du gaient a salinité fluctuant pour augmenter leur
biomasse, certainement en parvenant a désalieisey feuilles avec une augmentation de la pho-

tosynthese et de I'efficacité d’utilisation de ea

Conclusion.Les saisons séches plus fortes et des salinitésiplportantes attendues dans le

cadre du changement climatique devraient affeateggénération de. officinalissur le terrain.
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Introduction

Flooded forests occupy 1.5 million square’kire. 60 % of tropical wetlands (Lugo et al. 1990).
These forests perform key functions in the carboeh mitrogen biogeochemical cycles through
peat formation (Van Noordwijk et al., 1997, Bischef al., 2001), contribute to the water quality
downstream through sediment trapping (Ewel et1#198), and also harbour high biodiversity
(Nagelkerken et al., 2008). In the Caribbean, irmted forests include two types of ecosystems:
mangroves in the coastal intertidal areas, and fwBmests further inland and along rivers.
Swamp forests occupy approximately 3,000 ha inAthidles (Alvarez-Lopez, 1990), with 86 %
of this in Guadeloupe (Imbert et al., 2000). Theillgan swamp forest is characterized by the
dominance of a particularly flood-resistant tree@es,Pterocarpus officinalislacq. (Fabaceae),
which contributes to 70 % to 95 % of the stem dgrend to 50 % to 90 % of the basal area in
these stands (Migeot & Imbert, 201B).officinalisgrows in freshwater and brackish areas where
salinity is comprised between 0 %0 and 27 %o (Satnt+ihe et al., 2006). Basal areas and seed-
ling densities are highest in freshwater areasohtrast, in the swamp forest-mangrove ecotone,
where mean annual salinity exceeds 20Psgfficinalisis found withLaguncularia racemosa
mixed stands where its diameter, stem density agdreration are considerably poorer (Rivera-
Ocasio et al., 2007; Migeot, 2010, Migeot & Imb&®10). In line with these field observations,
seedlings growmx situat 20 %o of soil salinity exhibited a 85-90 % dexge in total biomass as
well as a high mortality raté(70 % at 20 %o, 20 % at 10 %0, and 7 % at 0 %o) adogrtb data

presented in Dulormne et al. (2010).

Extreme levels of salinity such as may be inducetthé top-soil during exceptionally dry seasons
or after cyclic events such as storm surges (Malatzal., 2011) have yet undocumented effects
on this species' growth, leaf gas exchanges anerwtdtus. Moreover, in the Caribbean, global
circulation models anticipate a reduction of ann@hfall and more extreme climatic events
such as droughts (Campbell et al., 2011; Biasutl.e2012), a situation that could lead to a-fast
er rise of soil salinity during the dry season. soeal precipitation patterns are moreover ex-
pected to change in amplitude, with drier dry seasand more frequent storm surge events, giv-
ing rise to higher annual salinity levels and sgremseasonal fluctuations in soil salinity, which

could affect the species' physiology (Cai et @02 Stahl et al., 2011). In this context, the salt

271



stress acclimation capacity and ability to expébiort periods of low salinity may be keys to the
survival of P. officinalis(Orcutt & Nielsen, 2000).

The aim of this study is to analyse the effectvarious patterns of salinity variations (fast or
slow increase in soil salinity, and salinity fluation) at both moderate (10 %) and high (30 %)
salt concentrations oR. officinalis seedlings. Mortality rate, plant morphology, legs ex-
change (LGE), plant water status and chemical caitipo of leaf blades are compared between
the treatments at the end of the experiment addfatent stages of the salinity variations exper-
iment for LGE. Our findings highlight (i) the ecomiological mechanisms involved in the toler-
ance and hyper-sensitivity to salt stres®irofficinalisduring the fast and slow increases of sa-
linity, and (ii) the capacity of the seedlings toportunistically take advantage of a short period
of freshwater.

Material and methods

Seedling production and experimental set-up

Recently fallen seeds &fterocarpus officinaligJacq.) were collected in the freshwater wetland
forest of the Golconde coastal plain (62°B0 16°10 W), in Guadeloupe, in October 2010. The
seeds were placed on damp peat during 1 week moiggeee. The seedlings were then transferred
to 4 L plastic pots with drainage holes at thedrat{21 cm of diameter, 27 cm height) and filled
with commercial peat (pH @0): 6; N: 120 mgt; P,Os: 140 mg t*; K,0: 160 mg 1. In green-
house conditions, plants received approximatel\%d®f the incident sunlight. The seedlings
were fertilized twice (at weeks 4 and 16 after s@danting) with 300 ml of N, P, K, Cu, Fe, Mn,
Mo, Zn nutrient solution (6, 5, 5, 0.002, 0.03,10.0.01, 0.002, respective percentages).

After 20 weeksP. officinalisseedlings were selected and attributed to thdf&reint treatments

according to a randomized design, using 10 indadslwith similar heights and diameters per
group. One control treatment was kept irrigatech\iiieshwater (0 %o), to comply with the opti-
mal growing conditions reported f@. officinalis (Rivera-Ocasio et al., 2007; Dulormne et al.,
2010). The six remaining treatments made up a fiattdesign (3x2) that included 3 dynamic
variation patterns and 2 maximum salinity leve® &hd 30 %o, equivalent to 171 and 513 mM of
NacCl, respectively) as presented in Fig. 1. Dynasaiinity patterns involved differences in sa-

linity increase speed. In the first dynamic vaagatpattern, salinity increased slowly from 0 %o to
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a maximum salinity level (10 or 30 %o) over 10 weégstreatments). In the second, salinity in-
creased at a faster rate, over 3 weeks only (Fnmegds, Fig. 1 A). In the third, salinity levels
fluctuated over the growing period with successiv&iveeks of salinity increase from 0 to 10 or
30 %o, 5 weeks at the maximum salinity level, 2 vaeeksalinity decrease to 0 %o, 2 weeks at 0
%0, 3 weeks of salinity rise back to the maximumrssl level, and finally 3 weeks at the maxi-
mum salinity level, i.e. until the end of the expsnt (V treatments, see Fig. 1 B for details).
This fluctuating salinity pattern simulates the wtence of a marked rainy episode during the
dry season (Flower, 2004). The slow salinity inseesaver two months is close to what can be
observed in the field, whereas the fast salinitrease treatments re-create extremely harsh dry
conditions such as observed by Migeot and Imb&@@2in aP. officinalisswamp forest, or sim-
ilar to what may be expected in the scope of ckn@tange. For example, at 30 %o, the tested
salinity increase rates equated to 0.4 and 1%dj ffor the S and F treatments respectively. Dur-
ing the dry season in natural swamp forests, $glincrease rates may reach 0.4 to 1.2 gt
(Rivera-Ocasio et al., 2007; personal observatioviajious rates of salinity increase have been
tested in other controlled conditions experimer{Rivera-Ocasio et al., 2007), for example, test-
ed an instantaneous salinity increasdPomfficinalis Dulormne et al. (2010) applied a progres-
sive increase from 0.2 to 0.5 §d* to the same species, and (Suarez & Medina, 2005e8 &

Medina, 2006) applied a 1.0 § ¢i* increase in their experiment &wicennia germinans

Each salinity treatment was identified by a codelenap of a number indicating the maximum
salinity level reached during the treatment (1Guer30) followed by a letter indicating the varia-
tion pattern appliede(g. 10F for fast salinity increase to 10 %o). The tatafation of the salinity
treatments was 18 weeks. At the end of the expetiniee average salinity level to which the
officinalis seedlings had been exposed was 0 %o for the cagroolp, 7, 9, 6 %0 respectively for
the 10S, 10F, 10V treatments, and 22, 28 and 1@$gectively for the 30S, 30F and 30V treat-

ments.
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applied: fast increase (F
slow increase (S), or ic-
tuating (V). The arrow
indicate when the leaf gi
measurements were r-
ried out

As in Dulormne et al. (2010), salinity was finely mamed on the basis of preliminary tests f

had indicated how much solution at a given saltceatration was necessary to obtain tht-

terns of soil concentration shown in Fig 1. Thendavere wated three times a week with 2!

ml of salt solution in each pot, and leacheateswbecked with a refractometer (S/I-E Atago

CO.,Ltd, Tokyo, Japan) twice a week in 5 randontigsen pots per salt treatm:

Plant measurements

At the beginning and at the end of the experimget total number of leaves and internodes

counted on each seedling. At the end of the exmearijrieaf production rate and leaf loss |

were calculated on unbranched individuals by dngdihe numbr of leaf scars and live leave

274



on one hand, and leaves shed, on the other hartielguration of the experiment, and then ex-

pressed on an annual basis.

Stem height was recorded at the beginniig &nd at the end of the experimeht)( and longi-
tudinal growth ratel(GRin %) was calculated for each individual by divigithe length gained

by the stem over the 18 week experiment by itgiriteight (%):
LGR= (H¢- Hi) / Hi x 100

At the end of the experiment, total leaf area facteindividual was measured with a leaf area
meter (Li-3000C with Li-3050C transparent belt ceyor accessory, Li-Cor, NE, USA). The
specific leaf areagLA is the ratio between the surface area and therdrys (crhg?) of the
youngest fully expanded (YFE) leaf.

At the end of the experiment, each plant was sé&iato roots, stems and leaves. Dry matter
(oven-dried at 75°C during 72 h) was measured @oplants per treatment. Relative growth rate
(RGR was based on shoot biomass, as measured at dhef ¢ine experimentSh) and as as-
sessed at the beginning of the treatm&i) (Hoffmann & Porter, 2002). Initial biomass of the
shoot Bh) was estimated using allometry between shoot kefig and biomass, as calculated

from 25 seedlings harvested before the beginningetalt treatments:
Sh = 0.0452H; 7% R2=0.93,n=25
RGR= (InSh - InSh) / week

The mortality rate (%) was calculated by considgas dead all individuals without leaves by the

end of the experiment.

During the experiment, leaf gas exchange (LGE) oresmsents were carried out on the YFE leaf
3, 5, 8, 11, 15 and 17 weeks after the beginninthefsalt treatments (Fig. 1) using a portable
photosynthesis system (Ciras 2, PP System, MA, USBA)measurements were made between 9
a.m. and 13 p.m. to avoid the midday depressianhiha been previously documented. The YFE
leaf of 4 or 5 individuals per treatment were seldcEach selected leaf was placed in a 1.7 cm
cuvette at ambient temperature (29-31°C), 370 p@ndaBncentration, 1,600 pmolfrs* photo-
synthetic photon flux, and 23-27 mbar air humidRgsults were expressed as net @8simila-
tion rate Asy), Stomatal conductancgg) at saturating light, and intrinsic water use aéncy

(WUB). WUE was calculated by dividindsa by gs, with the result expressed in pmol of £0
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fixed by mol of HO lost. In the case of leaf-less individuals, tli&H was considered as equal to
zero.

Leaf blades were crushed to 200 um for chemicdlaisa Total C and total N were measured in
dry leaves using a CHN analyzer (NC 2100 Soil, @&ruments, Italy). Total P, Ca, Mg and K
were determined after mineralization and digestiomp HCI. Total P was measured
colorimetrically according to the method proposgd\mvozamsky et al. (1983) using a spectro-
photometer (Cary 100, Varian, France). Total Ca,avld K were measured by atomic absorption
spectrophotometry (AAFS 240, Varian, France) aandou et al. (2006). All chemical analyses

were conducted on three plants per treatment.

Data analysis

Mortality rates were compared between treatmentis Risher's exact tests (Fig. 2). The effects
of the various treatments on each trait (morphalalgiraits, physiological traits and leaf ele-
mental contents) of Table 1 and Table 4 were coetpasing Mann-Whitney tests. The effects
of salinity levels or salinity variation patternere tested with Kruskall-Wallis tests, respectively
pooling all variation patterns at a given salinigyel or all salinity levels for a given variation

pattern. All statistical tests were performed wiitle R 2.12 statistical software (R Core Team,

2012). Means and standard errors are presentéd figures and tables.

Results

Mortality rate and seedling growth

Regarding seedling survival, no seedling mortalifgs recorded at 0 %o and 10 %o salinity levels.
In contrast, mortality rate was significant at 30(%tg. 2). The various salinity variation patterns
(F, S and V) had different effects on seedling addyt at 30 %.. The 30F treatment's brutal rise
of soil salinity caused the death of all plantSBimveeks, i.e. well before the end of the experi-
ment. The slower 30S treatment resulted in thehdefadlmost half the seedlings (44 %), whereas
the fluctuating salinity treatment (30V) was theedhat produced the lowest mortality rate (10
%).
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In line with the seedling mortality figures, the %0 salinity level was the only one that had a
significant detrimental impact oR. officinalis seedling development. At 0 %0 and 10 %o, total
biomassL.GR total leaf areaRGR internode number, leaf loss rate &1dA(Fig. 3, Table 1 and
2) remained equivalent, whatever the salinity wemmapattern applied (F, S or V, Fig. 3). In con-
trast, the 30 %o salinity level resulted in a meaduction in biomasfRGRand total leaf area of
60 %, 100 % and 85 % respectively, in comparisdh ttie controls (Table 1 and 2). The salinity
variation patterns to 30 %o significantly affectds tbiomass and morphological development of
the seedlings since the noxious effects of the rbouéal soil salinity increase (30F) were more
marked than those of the slower increase (30S)siyoificant differences were observed be-
tween the 30S and 30V treatments regarding seediimgth, with the exception &fGR, which,

in the 30V treatment, reached twice the value abthin the 30S treatmemtGRis a particularly
salt-sensitive growth trait iR. officinalissince it was the only variable affected and reacto
the various salinity variation patterns at 10 %irsgl. On the other hand&LAproved to be the
most stable trait, which remained the same ovevhlitever the salinity level and the salinity

variation pattern applied.

Seedling ecophysiology

In agreement with the results concerning the segsilimortality and growthAs;: was similar at
0 %o and 10 %o and the dynamic salinity variationtgrais at 10 %. had no effect (Fig. 3). There
was a specific stomatal regulation response at 1@K&racterized by a significant 33 % reduc-
tion of the stomatal conductance associated witB0a% increase ofNUE At 30 %o, all
ecophysiological traits were significantly reduc@&te fast salinity increase (30F) was the most

impacting treatment when compared with treatmerdabV.
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Table 1. Effects of treatments on morphological tras of P. officinalis seedlings measured at the end of the experimerithree

salinity levels (0, 10 and 30 %o) and three dynapaitterns of salinity variation - fast increase @w increase (S) or fluctuating (V).
Values are expressed as mean = standard error.

Control 10 %o 30 %o
Traits F S \% F S \%
Relative growth rate 19 24+05 3.6+0.38 2304 3.7+x0.4 -21+038 0+0.6 0.3+0.5
Number of internodes 20.4+0.4 233+12 212+1% 17908 175+08 19.1+0.% 198+0.8°
Leaf production rate (number y&ar  17.8+6.4 141+7.8 109+2.4 78+18 10.2 +5.% 2.3+0.6 42+13
Leaf loss rate (number y&3r 48+27 6.2+4.7 3.7+2.0 24+28 32.2+3.2 149+486 226 +3.8
Specific leaf area (cm2%y 204 +16° 184 + 2 191 + §° 230+ 16 0+0 204+1%° 214+16°
0-10-30 0-10 0-30 10-30
Traits X P W p W p W p
. Total biomass 431 161 ns 282 wxx 838
Table 2. Effect of salinity on growth Lonaitudinal h 231 ** 186 * = 228 600 ***
and ecophysiological traits at the end ongitudinal growtn rate :
of the experiment.All variation patterns Nb internodes 5.5 ns 143 ns. 200 ns 571 %
are pooled. Effects were tested with Growth Total leaf area 476 ** 182 ns 289 *** 852 *x*
Kruskall-Wallis (0-10-30) and Mann- Leaf production rate 198 ** 132 ns 173 *** 429w
of significance of p: p > 0.05: ns (non- Specific leaf 13 49 07 53
significant); 0.05 > p > 0.01: *; 0.01 > p pectiic feat area © NS ns ns ns
> 0.001: **; 0.001 > p: ***). Carbon assimilation rate ~ 19.7  *** 56 ns 60 149+
Ecophysiology Stomatal conductance 15.9 ** 72 * 57 ** 135 **
Water use efficiency 175 *x* 5 54 * 136 **
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Fig. 3 Morphological and ecophysiological traits for all teatments at the end of the experiment.
Total biomass (A), longitudinal growth rate (B)tableaf area (C), carbon assimilation raie,(

D), stomatal conductanc&§ E) and water use efficiencWUE F) in relation to the maximal
salinity used in the treatments. Significant diéieces among averages are figured by different
letters, error bars represent standard errors.

Acclimation to different patterns of salinity: LGE monitoring throughout the experi-

ment

LGE were measured at weeks 3, 5, 8, 11, 15 anth1fe control and 10 %o salinity groupat

increased steadily throughout the experiment inhale salinity variation patterns, ange from
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3-6 to 1213 umolm'2 st over the 18 weeks (Fig. A). WUEremained unchanged throughout the F
S treatments (Fig. C). However, a transitory and significant surgeWUE was recorded during the r-

saline period, between weeks 10 and 12, associate gsdip.

In the 30 %0 experimentAgavalues started by decreasing during 2 weeks icdlse of 30F, an
during 4 weeks in the case of 30S. They remainedthereafter and kept under 4 pmc? s*
(Fig 4.B). WUE also decreased, over 2 weeks for the S trea and over 5 weeks for the
treatment. When salinity abated in the 30V treatmieoth As;;andWUE values increased brief

and significantly agsdecreased in comparison with the constant 30Fnieyat
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Fig. 4 Kinetics of leaf gas exchange measurems. For the carbon assimilation reAs, (A and
B at 10 and 30 %o respectively), stomatal conduag@and D at 10 and 30 %o respective
and water use efficiency (E and F at 10 and 30 &peetively) throughout the fluctuating salin
treatments. The black and white horizontal barseumeith the graphs represent the concur
salinity variations from zero (white) to maximunvég (black). Statistical comparisons betwt
treatments are presented in the additional supypmiformation
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Chemical characteristics of leaf blades

The results of the elemental assay of total nitnpgdosphorus, potassium, calcium, sodium and
magnesium are shown in Table 4. Leaf blade Na curateon displays the most marked re-
sponse to the increasing salinity of the substatie increases 100-fold between 10 %0 and 30 %o,
reaching 1 % in the blades of the hypersalinerreat plants, while it remained below 0.04 % at
0 %o and 10 %.. Whereas the Na content of leaf bl&aes the 0 % and 10 %0 treatment plants
were equivalent, some differences were recordeardatg the K/Na and Na/Ca ratios. The K/Na
ratio was highest in the control group, intermesliat the 10 %0 group and lowest in the 30 %o
group. The Na/Ca ratio was significantly highethe 10 %o treatment seedlings than in the con-
trols. The 10V treatment seedlings displayed K eohtand K/Na ratios respectively 2 and 4
times higher than the 10F treatment seedlings,enthiégir Ca content was 60 % lower. The 10V
group also displayed higher P content (+45 %) afidakratio (+100 %), and lower Ca content (-
38%), than the 10S group. At 30 %0, no significarifedence in leaf blade composition was

found between the various salinity variation paiser

Table 4. Elemental composition of the youngest ledfades (mean + standard error) of three
P. officinalis seedlings per treatmentNo leaves were available for analysis in the cdsh®
30F treatment.

Element Control 10 30
F S v F S v

C (%) 453+02 437+ 46.1+08 466+0.2 NA 420+08 441+21
N (%) 3.0+0.% 28+0F% 30+0Ff 29+02° NA 24+02 25+03°
CIN 15.2+0.8 154+06 156+0.6 164+1.3 NA 17.3+1.1 18+1.58
P (%) 02+6 03+0.f° 02+006° 03+00 NA 0.2+06" 02+0.06"
K (%) 2.0+0.1 1.2+02 17+0f 22=+0f NA 23+04° 22+032
Ca (%) 2.9+04 46+07 28+08 17=+0.1 NA 28+03 21+0.9
Na (%) 0.01+0.00 0.04 +0.01 0.02+0.01 0.02+0.00 NA 1.14+0.448 1.04+0.64
Mg (%) 0.4+0.0 04+0f 03+006 03200 NA 04+008 03+0f
K/Na 180 + 56 39+106 77+1P 160+ 47 NA 3+ 5+%F

Na/Ca 0.00+0.00 0.01+0.08 0.01+0.00 0.01+0.00 NA 045+0.2 0.53+0.22
Within each line, significantly different resultedr different letters.
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Discussion

P. officinalis tolerance to salinity: chemical and water regulation

In nature P. officinalisgrows in freshwater wetlands and in slightly bisakkswamps (Saur et al.,
1998; Imbert et al., 2000). In our experimdnt,officinalis seedlinggproved to be tolerant to a
moderate salt concentration of 10 %o since no dpnit effect was observed on survival rate,
total biomass production, carbon assimilation eatd most plant morphology traits (Table 1 and
2). This 10 %o salt tolerance corroborates the figdiof Medina et al. (2007) and Dulormne et al.
(2010). Moreover, comparisons Bf officinalis’ relative growth rateRGR with that of other
species (Table 5) show that in this respect thecig is similar to a native upland glycophyte
species Randia aculeafeand to native mangrove speciésa@uncularia racemosaRhizophora

manglg between 0 and 10 %o of soil salt concentration.

Table 5. Relative growth rate ofP. officinalis at three salinity levels i.e. 0, 10 and 30 %o
(RGRO, RGR10, RGR30, respectively), compared to thetes observed in the literature for
salt tolerant or halophytic plants such as some maymove species.

Species RGRO RGR10 RGR30 Reference

Pterocarpus officinalis 0.024 0.033 0.000 Present study
Arthrocnemum macrostachyum 0.25 0.315 Redondo-Gomez (2010)
Avicennia germinans 0.056 0.042 Suarez (2005)

Avicennia germinans 0.096 0.105 Personal data

Bruguiera sexangula 0.011 0.014 0.010 Krauss and Allen (2003)
Distichlis palmeri 0.49 0.49 0.28 Pearlstein et al (2012)
Laguncularia racemosa 0.042 0.039 Ewe and Sternberg (2005)
Laguncularia racemosa 0.037 0.035 Cardona Olarte (2006)
Laguncularia racemosa 0.052 0.047 Personal data

Randia aculeata 0.023 0.046 Ewe and Sternberg (2005)
Rapanea punctata 0.074 0.067 Ewe and Sternberg (2005)
Rhizophora mangle 0.022 0.023 0.010 Krauss and Allen (2003)
Rhizophora mangle 0.023 0.017 Ewe (2005)

Rhizophora mangle 0.018 0.016 Cardona Olarte (2006)
Rhizophora mangle 0.056 0.079 Personal data

Schinus terebinthifolius 0.023 0.017 Ewe and Sternberg (2005)
Tecticornia pergranulata 0.21 0.175 English and Colmer (2011)
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In this study,P. officinalistolerance at 10 %o was due to a low Na contentgletguthe control)

in the leaf blades and to a capacity to maintagh l/Na ratios (> 1; Table 4), as documented in
non-halophytic species. Sodium concentration ifi lBades remains sufficiently low to allow
optimum metabolism due to Néiltration upstream in the root, stem or leaf riaaqfMunns, 2002;
Medina et al., 2007; Dulormne et al. 2010).

Moreover, a soil salinity of 10 %o did not induceluetions in N, Ca, Mg and P, as is generally
observed during salt stress (Parida & Jha, 201hoAgh inP. officinalisa 10 %o salinity does
not affect morphology nor ion contents, it doesnsdkat it has an impact on the water status.
Indeed, a salinity of 10 %0 corresponds to a deeredighe soil's osmotic potential (-1.1 MPa),
which reduces soil water availability and may causger stress. We observed a decrease in
stomatal conductance, which could be linked to Hus water deficit. Dulormne et al. (2010)
showed that a salinity of 10 %o affects the plantevatatus and leads to a diminution of the leaf
water potential. But the leaf carbon assimilatiatewas not affected by the soil water deficit, the
leaf gas exchanges remained high and water uséeeffy tended to increase. It thus appears that
efficient mechanisms of regulation are used bysthellings at 10 %o to avoid sodium ionic stress

and water stress.

P. officinalis sensitivity to hypersalinity and to the rate of salinity increase

At 30 %o, i.e. in hypersaline conditions fBr officinalis RGRplummeted to zero, and survival
rate, total biomass production and most of the mmalgmical traits of the seedlings were strongly
impacted. It thus seems that officinalisis not tolerant to salinity levels at whidther man-
grove species such AsracemosandR. manglare still able to maintaihigh growth rates (Ta-
ble 5). This agrees with field observations, acetwrdo which the lowest basal areas and lowest
stem densities oP. officinalis are found in the most saline stations of the twansp forests,

where it grows alongside racemosgimbert et al., 2000; Rivera-Ocasio et al., 2007).

The physiological responses and the leaf abscisaitennex situP. officinalisseedlings enabled

us to better understand the effects of a 30 %o lsghi@e environment on mortality and growth.

Higher mortality rate is linked to an acceleratiorieaf abscissions. The loss of the entire foliage
in the 30F group seedlings resulted in the disomptf carbon fixation in the leaves and in the

death of the seedlings 8 weeks after they werese@to the hypersaline environment. The rate

283



of leaf loss was on average six times greater &.3@O0F: 32 leaves ) than at 0 %o and 10 %o
(3 & 5 leaves Y% and was not compensated by a higher rate ofpiemfuction (10 leaves V)
(Table 2). When salinity rose at a slow pace, ntbhea half the 30S seedlings were still alive
after 8 weeks of exposition to 30 %o salinity, e #nd of the experiment. According to our esti-
mations, these plants would probably have shetheait leaves if the experiment had been pro-
longed 200 days, since the rate of leaf produactias inferior to the rate of leaf loss. The plant's
survival thus depends on its capacity to keepeis$ production rate greater than its rate of leaf
loss. Some authors (Munns, 2002; Parida & Das, PB@ge shown that several glycophytes par-
tition sodium in older leaves, which could servesegage compartments until the salt concentra-
tion eventually becomes so high it kills the calfsl induces early abscissidh. officinalis may
adopt this strategy of salt elimination during hngadine periods, when the excess of sodium
reaches the leaf blades.

Growth reduction is likely to be due to the lowtey: (-88 %) and total leaf area (-85 %) observed
at 30 %o as compared to the controls. The limitabbfeaf gas exchange at 30 %o was linked to
the toxic Na accumulation in the leaf blade and fmerturbation in the ions uptake. The sodium
concentration in the seedling leaves of the hyfieesdareatment reaches 100 times the levels
found in the control group and in the 10 %o saligtpup (Table 4)P. officinalisdoes not have
the capacity to maintain an active photosynthetacmmery when the Na content of its leaf
blades exceeds 1 %. These findings are in line thidse of Medina et al. (2007) and Dulormne
et al. (2010), who documented an increase of thedwéent of leaf blades when salinity exceed-
ed 10 %o in the environmenr®. officinalis’ sensitivity stands out amidst other mangrove sgecie
such asA. germinansandL. racemosawhich can maintain efficient photosynthesis ewdren

the Na content of their leaf blades reaches 1 %2a%@respectively (Sobrado, 2005; Suarez &
Medina, 2006). Hypersalinity also significantlyedts nitrogen assimilation, as the nitrogen con-
tent of leaf blades is 18 % lower in the hypersgligroup than in the control group. The nitro-
gen-fixing bacteria of the genadyrhizobiumthat are associated with officinalisroots are
relatively salt-sensitive (growth of strains; fikxation and nodule formation all disrupted above
20 %0 (Dulormne et al. 2010)). IA. officinalis, the Ca content of leaf blades remains constant a
all tested salt concentrations. This contrasts witlt is generally reported in many other species
of brackish environments, which display a drop i €ntent when salinity becomes too high
(Adams & Ho, 1993; Tester & Davenport, 2003; Pamidal, 2004). In over-saline conditions,
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Na+ ions compete with the absorption of K+ and Cads through the Non Selective Cations
Channels (Grattan & Grieve, 1992; Tester & Daveh®003). More research on Ca absorption
mechanisms could help to understand the speciftalmoésm ofP. officinalisregarding this el-
ement. The K/Na ratio remained above 1 at all tid8€ at 0O %o, 39-160 at 10 %o and 4-5 at 30
%o), regardless of the salt treatment applied, anast glycophytes. These results comply with
those of Medina et al. (2007), who found that e blades oP. officinalisgrowing alongside

L. racemosdan mixed stands displayed ratios above 20 for amannual salinity of 15 %o to 20
%o.

Murata et al. (2012) showed that seedlings thatbesh submitted to osmotic stress (using poly-
ethylene glycol) proved to be subsequently morestaas to saline stress. In our study, a slower
rate of saline stress build-up allowed the seedliogimprove their resistance to salt. This accli-
mation period proved beneficial for their organishhe seedlings not only had higher survival
rates, but also had functional leaves with sombaraassimilation after 8 weeks at 30 %o, where-
as the CQfixation of seedlings that had undergone the mougabsalinity increase was down to

zero after only 5 weeks at 30 %o salinity.

Acclimation, recovery and opportunism of seedlings during a freshwater episode

Only a few studies have investigated the effectadinity fluctuations in swamp forests (Ball &
Farquhar, 1984b; Lin & Sternberg, 1993); severdhans formulated the hypothesis that some
plants may take advantage of low salinity pericasurvive in hypersaline habitats (Orcutt &
Nielsen, 2000; Hogarth, 2007; Lambs et al., 2008n@/et al., 2011). Our results obtained”on
officinalis seedlings confirm this hypothesis. When soil satliaentration varies between 0 %o
and hypersalinity (30 %), the differences obserbedween the constant (30F) and variable
(30V) treatments are significant (Fig. 3). The temgpy drop in salinity resulted in a significant
increase inP. officinalis growth performances. The positive effects of tbig salinity period
were also felt on the longer term, at the end efdkperiment, after the seedlings were again ex-
posed to high salinity levels. The increase ofdikoon assimilation rate . officinaliswas due

to the improvement of the seedlings' water staagsevidenced by the brief surge in stomatal
conductance. Given that salt accumulation in tlaé Btades seems to affest, directly, it is
likely that the temporary drop in environmentalirséy in the V treatments led to a reduction of

the salt content in the leaf blades (the same &heeg measured during the temporary drop and

285



at the end of the experiment). One of the mechanisrolved may be the export of Nand Cl

ions out of the leaves through the phloem, as desstby Munns (2002).

P. officinalisappears therefore as an opportunistic specieaptapf taking advantage of a peri-
od of low salinity, unlikeRhizophora manglén Lin and Sternberg's (1993) study, which was
adversely affected by fluctuations of salinity. tluating salinity could be more difficult to cope
with than constant high salinity levels for somea@ps, in particular in the case of halophytes,
due to the additional energy costs of acclimatidiogarth, 2007). Moreover, saline stress re-
sistance depends not only on the rate at whichigalncreases (F versus S treatments), but also,
strongly, on the duration of the exposition. Giwee intra-annual variability of salinity in the
field, this opportunist trait is certainly one dfet elements explaining the presence Pof

officinalis seedlings in hypersaline sectors on the mangravagjins.

Conclusion

This study shows th&. officinalisis more resistant to hypersaline conditions thay e gath-
ered from the existing literature. In the absentca saline shock (a fast and brutal increase of
salinity), P. officinalis seedlings can survive some time and increase ¢hainces of reaching a
period of decreasing salinity brought by the rais is often the case in glycophyteB,
officinalis seedlings adopt an opportunistic strategy as dsgswil salinity, and they are quickly
capable of maximizing their carbon assimilatiorerand their water use efficiency during low-
salinity periods. The fact th&. officinalisis sometimes found growing alongside mangrove spe-
cies in mixed stands supports the hypothesis aportunistic behaviour of this species at the
seedling stage and its capacity to survive tempgotgmpersaline conditions. MoreoveP.
officinalis has the particularity of dealing with salinity anway that recalls that of glycophytes
while includuing typical halophytic traits, i.endapacity to accumulate Na in leaf blade cells
(glycophytes), constant K concentration regardtefssoil salinity (halophytes), K/Na ratio al-

ways above 1 (glycophytes).

Taking into account the climatic forecast for tlmening century, it appears justified to fear for
the persistence of tHe. officinalisswamp forests flanking the mangroves. Higher nezdimity
levels and longer high-salinity periods will cenigi hamper adequate regeneration in areas cur-

rently at the margin of the species' ecologicalrittistion. Developmentin areas upstream from
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these ecosystems should anticipate this recoiladiod/ for the dissemination and distributional

adjustment oP. officinalisstands.
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Conclusion

Ces travaux ont montré que les variations de laiggl en elles-mémes, peuvent avoir une in-
fluence sur les réponses physiologiques des pemiud forét cotiere inondable a court terme
(échelle de la semaine) et a moyen terme (échellaals). Une augmentation de la salinité plus
rapide qu’elle ne I'est dans le cadre des saisecises actuelles entraine une diminution des per-
formances des quatre espéeces de forét cotiereabtd.'assimilation en carbone et la biomasse
produite sont plus faibles et la mortalité est plaportante en milieu hypersalé. La survie des
plantules deP. officinaliset d’A. germinansx des salinités élevées (respectivement 30 etl8p g
atteintes dans les conditions actuelles d’augmentate la salinité devient impossible dans le
cadre d’'une augmentation plus rapide de la salibitétemps minimal d’acclimatation est donc

nécessaire a la survie de ces especes.

De plus, toutes les espéces n’'ont pas réepondu mérae maniere a des épisodes a salinité nulle
imposées entre deux périodes de salinité éldvémacemosaR. mangleet P. officinalisont fait
preuve d'un caractére opportuniste en étant capdibiploiter efficacement cette période non
salée pour maximiser leur croissance a moyen teemeevancheA. germinansa été négative-
ment affecté par les fluctuations de la salinitéspece la plus adaptée aux fortes salinités n’est
donc pas celle qui est la plus efficiente dansamtexte de fluctuations salines. Les différences
de stratégie d’investissement foliaire semblentvpauexpliquer ces différences de réponse. Les
especes dont les feuilles ont un faible cout desttoation, sont peu plastiques et a faible durée
de vie apparaissent comme posseder une meilleatége foliaire pour s’acclimater a de nou-

velles conditions salines.

Confronter les connaissances obteninesitu (chapitre Ill) et celles obtenues en condition-con
trolées montre que toutes les especes n'ont pasdeses capacités de résistance et de résilience
aux periodes seches en fonction du stade de dfestemt. Si, au stade adulfe, germinansa
semblé capable, en saison des pluies, de reprefiitacement sa croissance méme aprés de
fortes périodes séches ; au stade planfulgerminansy'a pas su profiter d’'une période de trois
semaines a salinité nulle pour maximiser sa cro@saAu contraire, les individus adulteslde
racemosaet R. manglequi ont été durablement impactés par les dewo@ési seches de 2012,
ont su faire preuve d’'un caractére opportuniststade plantule en maximisant leur croissance

grace a la courte période a salinité nulle. Cafférdnce de comportement entre plantidgssitu
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et adultesn situ peut étre lie a de multiples facteurs. Dans I'eigoee en conditions contrélées
seule la salinité a varié dans le temps alors quéegterrain I'ensemble des parameétres environ-
nementaux co varie, aussi il est possible que detetdirs explicatifs des comportements des
adultes n'aient pas été reproduit dans I'expériemceondition contrélées. Dans cette expérience,
I'ensemble du systéme racinaire a été rigoureuseph@cé dans des conditions homogenes, or ce
n’est pas le cas sur le terrain ou la salinitéevaerticalement selon les couches du sol et horizon
talement (Bazihizina et al., 2012). Il est possipe, sur le terrain, les espéces exploitent diffé-
rentiellement leur systeme racinaire afin de torgqurélever dans les couches de sols les moins
stressantes (Ewe et al., 2007). Enfin, cette diffée entre stades de développement peut égale-
ment étre liee aux différences d’éclairement elesedeux stades de développement, les plantules

disposant de moins d’énergie lumineuse que lesexipbur payer leurs « couts » d’adaptations.
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Summary of chapter V

The two article projects confirm the hypothesist thalinity variation patterns, in themselves,

may impact the physiological traits of seedlingsaastal flooded forests.

A salinity increase faster than current salinitgrgase rate leads to a decrease in growth perfor-
mances of all the species in coastal flooded ferestrbon assimilation and total biomass are
lower. Survival for A. germinans was not possibtgraore when salinity increase reaches high

levels (80 g'f) faster than current salinity increase rate.

In the treatment where salinity decreased pungtupliysiological consequences were species
specific. In one hand,. racemosaR. mangleandP. officinalisdisplayed an opportunistic behav-
ior and managed to increase punctually carbon #dasiom and the biomass produced at the end
of the experiment. In the other hand, biomasA.ajerminangdid not increase and other physio-
logical traits were negatively affected by the puat salinity drop. These differences among
species may be linked with salinity specializatibhe most specialized speciés,germinansis

not the most efficient species in a context ofrélifluctuations. Cheap leaves, with low re-
sistance to perturbations, low plasticity and a libevspan appears to be the best strategy of foli-

ar investments to acclimatize to new salinity level

Theseex situresults on seedlings’ physiology do not complyhwviiit situ results on adult trees’
growth. Within a species seedlings and adults dodigplay the same resistance and resilience
capacity. In one hand, adult trees of A. germinamasaged to grow again even after strong dry
episodes, when at the seedling stage, A. germidi@nsot managed to benefit from three weeks
with no salinity. In the other hand, growth of adukes of L. racemosa and R. mangle were
strongly impacted by the dry episode of June 201 &d not manage to growth again three
months after. But these two species managed tdib&oen a short salinity drop. Differences of
results between adult tregssitu and seedlingex situcan be explained by several factors. First,
during theex situexperiment salinity was the only parameter thatttiated when, in the field, all
the environmental parameters co varied (rain, watae level, air humidity, wind speed). Thus,
it may be possible that the environmental pararmadteat induce growth variations in the field
were not included in the greenhouse experimentor@kadn the ex situ experiment, all the roots
were in homogeneous conditions when salinity inftelel may be heterogeneous according to

vertical and lateral gradients (Bazihizina et 2D12). Plants may benefit from heterogeneous soll
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salinity by using seasonally different part of theiot system in order to uptake water in the less
stressful soil conditions (Ewe et al., 2007). Ahild, differences in physiological traits’ respons-
es to fluctuating salinity among development stagey be linked with the fact that energy is

less available for seedlings than for adults.
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Synthese

Cette étude s’est intéressée aux foréts cotieoeslables des Antilles. Les résultats de ce travail
peuvent s’étendre aux foréts cétiéres inondabled'esemble des Caraibes et du Golf du
Mexique dans la mesure ou le climat et les espdeesette région sont similaires au contexte
antillais. Elle a démontré que la mangrove et tétfonarécageuseR officinalissont en étroite
connexion hydrologique et que leurs espéeces startes développent un ensemble cohérent de
stratégies de croissance en réponses aux mémss strgronnementaux. Aussi, il apparait né-
cessaire de prendre en compte, conjointement, &es €cosystemes pour anticiper les effets du

changement climatique sur 'ensemble de la zoneredinondable.

L’objectif principal de cette étude a été d’évallienpact du stress lié a la saison seche sur
I'écologie et I'écophysiologie des espéces ligneudes foréts cotieres inondables des Antilles.
Cette étude s’est déroulée au cours de deux anegessentatives du climat de la région. Elle a
montré que la saison seche induit une forte madifa de I'environnement édaphique dans les
facies de mangrove et une modification plus faddas les facies de forét marécageuse. Cepen-
dant, quelles que soient les modifications de femnement édaphique, toutes les especes mon-
trent une réponse commune a la saison seche avetje@u foliaire, une baisse de I'assimilation
en carbone et, au niveau de l'individu, une dimontvoire un arrét de la croissance cambiale.
Au-dela de cette réponse commune, les especesanbogpendant des stratégies différentes de

croissance et de tolérance aux stress.

La station aPterocarpus officinalidocalisée a linterface entre la forét marécageztsia man-
grove a permis d’élargir, par rapport a la littaratexistante, les connaissances sur (i) la gamme
de salinité tolérée pd®. officinalis et (ii) sur son comportement en condition hypéesaDans
cette stationP. officinalisconserve un bon statut hydrique et une assimilacarbone élevée
qui lui permettent de se maintenir et de croitrenlironnement édaphique de la forét maréca-
geuse répond différemment de celui de la mangrolesaisonnalité en restant inondé pendant
tout le début de la saison seche. Dans ces comslitia baisse d’assimilation en carbone dans la
station hypersalée de forét marécageuse est peshabt liée a une augmentation de la salinité
du sol, mais pourrait aussi étre due a la sécreaasosphérique. En effet, le statut hydrique des

individus adultes est peu altéré en saison secalgréndes conditions de salinité dans le sol ex-
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trémes pour cette espéce. Les analyses des isatepgé&sau semblent montrer que cette espéce
peut modifier les profondeurs de prélévement d@asol, cette stratégie aurait un cout énergé-
tique qui contribuerait a expliquer la baisse dteptel de fixation du carbone dans cette station.
Cette réponse témoigne d’un fonctionnement paréieinent original d®. officinalisa la fron-

tiere entre les halophytes et les glycophytes

Laguncularia racemosapparait comme l'espéce la plus sensible a larsaische. D’'une part, la
structure de son xyléme, qui privilégie plutdt fieence de conduction de la séve, est a I'origine
de risques d’embolie élevés. D’autre part, la dution de la disponibilité en eau entraine une
fermeture stomatique qui affecte son statut hydrigtiqui limite I'assimilation en carbone au
niveau des feuilles. . Le plus souvent décrite datist€rature comme une espéece peu tolérante a
la salinité, cette étude montre que les populatd®is. racemosades Antilles ont une treés forte
plasticité et parviennent a se maintenir dans deat®ns variées, du facies arbustif en bord de
mer a la ceinture externe extrémement salée. €sftéce montre un caractere opportuniste sur-
prenant qui la conduit a survivre a I'état arbustifi se reproduire précocement dans des milieux
extrémement stressants. . Deux mécanismes confgregite espéce ce caractere opportuniste :
(i) elle renouvelle ses feuilles avant la saisols g@kiies et parvient a retrouver un niveau
d’assimilation élevé des que la salinité diminug,l& structure de son xyleme change en fonc-
tion du niveau de contrainte hydrique dans lesiostat de maniére a limiter les risques
d’embolie. Toutefois la plasticité de racemosaa des limites car, sur un sol pauvre, une séche-

resse prolongée peut entrainer une défoliatiotetdiahouppier.

Rhizophora manglapparait comme une espéce particulierement adaptébangement clima-
tiqgue. Son anatomie du xyleme lui permet de résigectement a la saison séche, il conserve
ses feuilles et sa croissance reprend au retoupldes. Au stade plantul®. manglea montré

un caractere opportuniste en profitant de la bgissetuelle de salinité pour optimiser sa crois-
sance. Comme pour les deux autres espéces, ssaticasest limitée par la fertilité du sol mais
R. manglesst moins sensible a la salinité dugacemosat moins sensible a I'inondation @u’

germinans

Avicennia germinanapparait comme l'espéce la plus résistante disarsaeche. L’anatomie de
son xyleme limite le risque d’embolie et cette egpeést particulierement bien adaptée aux fortes

salinités : c’est I'espece qui montre les pluslésbmodifications physiologiques entre la saison
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des pluies et la saison seche. Dans cette etudmitsance @&. germinanss’est montrée pleine
de paradoxes. Contrairement aux deux autres espiecealétuviers, la croissance est la plus
faible dans la station ou la fertilité est la pélevée : le stress hypoxique et la compétition avec
les autres espéeces sont probablement a I'origireetie faible croissancé. germinansa égale-
ment eu la croissance la plus élevée dans la stiiplus salée : dans cet environnement ex-
tréme, « descente de cime » et rejets de souchetitaent une stratégie de survie face a la forte
pression osmotique du sol. Certains de ces rejetgrant une grande vigueur, probablement due
a la taille disproportionnée du systeme racinaireles porte, et a la translocation de carbohy-
drates a partir des tiges sénescentes. Contraitesmendeux autres especes de palétuvikrs,
germinansn’a pas montré de stratégie d'« anticipation »fadsaison des pluies (I'accroissement
cambial a été synchrone de la production de fgelieette espéce n’a pas répondu positivement
a la baisse de la salinité pendant I'expériencecamditions controlées. Il est possible que
I'« hyper spécialisation » de cette espece dargestion du sel explique ces phénoménes : les
feuilles dA. germinangeésistent a la saison séche et permettent decegléan croissance lors de
la reprise des pluies, et ses feuilles, qui ontait de fabrication et de maintenance élevé, fonc-

tionnent de maniére optimale quelles que soierftuetuations de la salinité.

Les réponses des foréts cotieres inondables agehent climatique devraient prendre la forme
d’'une migration des différents facies de végétadidiintérieur des terres a cause de I'élévation
du niveau de la mer. La distance de migration ppport au trait de cote actuel dépendra de la
topographie fine de la zone cétiére. L’'augmentaties apports d’eau de mer en forét cétiere
inondable devrait contribuer a augmenter le niveayen d’inondation, augmenter la salinité des
sols peu salés (notamment en forét marécageuss) anasi contribuer a dessaler les stations
hypersalées de la ceinture externe. Dans cesrsgataocontribution d&®. mangleau peuplement
devrait augmenter car les niveaux d’eau plus ingmdst favoriseront I'établissement de ses plan-
tules et la croissance de ses individus adultetetiment de ceux &. germinansLes plantules
delL. racemosalevraient avoir du mal a s’établir et cette esperdevrait, a terme, subsister que
sur des micro sites surélevés. Cependant, I'ac@tifin concomitante de régions tropicales,
comme celles des Antilles, devrait aussi affectamnvironnement édaphique en augmentant les
fluctuations du niveau de la nappe et de la sélidit sol. Dans le cadre de fortes saisons seches,

'abaissement du niveau de la nappe devrait fagptigtablissement des plantulesAd’germi-
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nansplutét que celles de. racemosagdans la mesure ou ces périodes s’accompagnerdrésie
fortes salinités. La composition des peuplementsndagrove devrait donc évoluer avec une
augmentation forte des effectifs & mangleet une diminution des effectifs de racemosg
I'évolution des effectifs dA. germinangeste difficile a prévoir. L’écotone mangrove-fongareé-
cageuse devrait se déplacer vers lintérieur deege la remontée vers I'amont du front
d’'inondation devrait permettre a la forét marécagede coloniser de nouveaux espaces (patu-
rages, anciennes cultures...) dans la mesure oudetules deP. officinalis parviennent & s’y
établir. Les impacts du changement climatique eme¢ede capacité de stockage de carbone des
foréts cotieres inondables dépendront du rappare ées surfaces concernées par une diminution
ou une augmentation de la salinité ; cependangitantation en fréquence et en intensité des

périodes séches devrait diminuer les capacitétodkage du carbone dans ces écosystemes.
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Perspectives

Modéliser les foréts cotieres inondables de demain

Etant donné les nombreux services rendus par téssfadtieres inondables de demain il serait
particulierement intéressant de pouvoir anticipsrimpacts du changement climatique en modé-
lisant la mangrove de demain par des modeles lsasda niche des especes et la dynamique de

population.

Modéle de niche

Cette étude a permis de montrer que les variaais®nnieres du climat impactaient le fonction-
nement hydrologique des foréts c6tieres inondagtids fonctionnement des écosystemes. Il se-
rait intéressant de coupler a cette étude une aperd’hydrogéologie pour modéliser le fonc-
tionnement hydrologique des stations. Ces cingosiatd’étude pourraient permettre de valider
un modele traduisant les variations édaphique®msaisres pour les foréts cotieres inondables
des Antilles. Ce projet nécessiterait davantagela®eées topographiques (comme la base de

données Litto3D du SHOM) et pédologiques.

Cette étude a pu faire le lien entre des descriptédaphiques et la structure et composition des
peuplements. A I'échelle des foréts cotiéres inbfetades Antilles il serait également intéressant
de superposer les descripteurs de I'environnentayphque et des peuplements pour vérifier ces
relations et les définir sur d’autres morphotypestations. Dans un premier temps, ces modeles
permettraient de donner des projections des chaemsnédaphiques liés a 'augmentation du
niveau de la mer sous différerstsenariide changement climatique. Dans un second temfes cet
approche permettrait de modéliser la structura ebmposition des foréts cétieres inondables de
demain. Ce type d’approche a été tres utilisée paticiper I'évolution des foréts francaises
(Thuiller, 2003).

Modele de dynamique de population

Etendu sur un temps suffisamment long, un suiietesemble de la population des arbres aux

différents stades de développement permet de nseddlévolution de la composition du peu-
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plement a I'échelle de la station (Chen & Twillé@98; Twilley et al., 1998; Berger & Hilden-
brandt, 2000). Une prolongation dans le temps digssréalisés au stade plantule et le ré-

inventaire des stations étudiées permettraienbderges bases d’une telle modélisation.

Modélisation globale

Le couplage de ces deux approches de modélisaté&g etalisé pour la mangrove des Ever-
glades par le projet SELVA-MANGRO. Ce projet s’agpsur un modele des paysages de type
modéle de niche (SELVA) et sur un modele de dynamide la population (MANGRO). Leur
fonctionnement mis en commun a permis de dressecal¢es de projection de la mangrove en
Floride (Figure 79). La calibration de ces modéld'®chelle des Antilles permettrait de modéli-

ser la mangrove et les foréts cotieres inondahlesetle a venir.

 Gulf of Mexico

W oo
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Figure 79. Distribution actuelle des espéces de mgnove dans le sud de la Floride et de
leurs migrations prédites selon trois scenarii déIPCC (1996). Cartes extraites de Doyle et al.
(2003).
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Réaliser un bilan carbone des foréts cotieres inondables

Dans le cadre de cette étude seule une classanhetde a été considérée pour le suivi des ac-
croissements en diametre. Afin d’évaluer commesnidemble de I'écosystéme réagit aux varia-
tions saisonnieres il serait intéressant de sidgedement les autres classes de diametres (arbres
juvéniles, arbres sénescents). Ceci permettrafidide un bilan plus précis de la production pri-
maire des foréts cétieres inondables des Antilted'approcher la quantité de carbone stockée

annuellement.

Par ailleurs, les différences d’accroissement amdire entre stations ne sont pas expliquées par
I'assimilation en carbone par unité de surfaceeddlé. Par contre, la surface foliaire totale étan
d’autant plus élevée que la surface terriére egoitante, le flux de carbone entrant devrait glo-
balement étre expliqué par ces deux variables (&slaf\l). L’estimation de la densité de surface
de feuille et du LAI peut se faire par des apprsctie télédétections. Les images radar de type
(AIRSAR) couplées a celles dans le visible et fambuge de type (AVIRIS) développées par la
NASA permettent de les estimer sur de larges éhéllireuhatft et al., 2002). La phénologie des
especes peut étre appréciée par I'indice EVI (Eod@drvegetation Index) des images satellites
de type MODIS (Xiao et al., 2006).

La respiration et le bilan C de I'écosysteme petnétre approchés a I'échelle de la station par
des systemes d’eddy covariance sous forme de noesarant les flux entrant et sortant de,@O
d'H,0 dans les écosystemes (Aubinet et al., 1999).I&mdE, une tour a flux a permis de mon-
trer que la production nette de I'’écosystéme vandonction du temps. Il serait intéressant de
pouvoir comparer les réponses de production negemthngroves antillaises et de celles de Flo-
ride. Cela permettrait de répondre aux questionsastes : la production des mangroves varie t
elle avec la latitude ? Les facteurs limitant d@rdaduction sont ils les mémes entre les Antilles

et la Floride ? Quelles sont les variations interwelles de la production ?

Caractériser la plasticité de la vulnérabilité hydraulique et les stratégies

d’approvisionnement en eau des plantes

Afin de mieux comprendre les limitations hydriquelsez les especes étudiées et la part de

I'embolie dans ces contraintes physiologiques ex@eis en saison séche, il serait intéressant
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d’établir, par station, les courbes de vulnérabditia cavitation des especes. Si en milieu tempéré
les courbes de vulnérabilité apparaissent paréiminent stables au sein d’'une espéce (Matzner
et al., 2001), il a été montré que les traits hylijaes d’'une espéce pouvaient faire preuve de
plasticité selon les conditions de stress hydrigMegnani et al., 2002). De plus, en Louisiane, il
a récemment été montré qu’'une espece de forét agése Taxodinum distichujrmodifiait sa
vulnérabilité hydraulique en fonction de la saén{Stiller, 2009). Profiter de la forte variabilité
spatiale des conditions édaphiques permettraiiete daractériser la plasticité de ce trait sur les
especes de mangrove. Cependant, des amélioratiétioaologiques seront nécessaires pour
contourner les problemes posés par (i) les longueysortantes des vaisseauxldeacemosaet

R. mangleet (ii) la réaction d@. officinalisaux hautes pressions.

Une des hypotheses mobilisées pour expliquer lesinsapeu négatives des potentiels hydriques
minimums en forét marécageuse serait Quefficinalisparvient a s’approvisionner en eau dans

les couches du sol les moins salées. La répétitmmalyses isotopiques de la séve au cours des
saisons apparait comme une piste méthodologiquegiteuse pour localiser les sources de pré-

levement d’eau des arbres.

Tester I'impact de la secheresse atmosphérique

P. officinalisa montré une diminution de ces performances desamoce en saison séche malgré
un maintien de son statut hydrique. Il a été pasanse hypothese que les baisses d’assimilation
et de croissance en diametre pouvaient étre liaées stress hydrique d’origine atmosphérique.
Cette hypothése pourrait facilement étre testéeuparexpérience en conditions contrélées sur
des plantules. Cependant les conditions de sedgeemosphérique concernent plus les arbres
adultes que les plantules. Il devrait étre possidetrouver de®. officinalis dans différentes
conditions d’exposition au vent entre les statidasGuadeloupe et celles de Porto Rico. En ci-
blant des conditions de secheresse atmosphéridtisasunent variées, la caractérisation des
conditions atmosphériques dans I'environnemenadmhopée de ces stations associée a un suivi
de production de I'écosysteme (dendrometres, Ha@ie, systéeme d’eddy covariance) permet-

trait de tester I'impact de la sécheresse édapliguie fonctionnement de cette espece.
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Vérifier sur le terrain les effets des variations saisonnieres de
I'’environnement sur les performances des jeunes stades de développe-

ment

Afin de mieux prendre en compte I'ensemble desmataes édaphiques qui varient d’'une saison
a l'autre il serait intéressant de réaliser unistévla physiologie des jeunes stades de dévelop-

pement (plantules, juvéniles) en saison des pkiies saison séche.

Par ailleurs, le suiviin situ a montré qu’en plus de la salinité d'autres patessede
'environnement étaient déterminants dans la prioincdes especes (pH, inondation). De la
méme maniere que pour I'étude situdes variations la salinité, des expériences editons
contrdlées pourraient permettre de déterminerssvégiations de pH et d'inondation peuvent, en

elles-mémes, impacter le fonctionnement des plestiés especes de forét cétiére inondable.
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Figure 80. Evolution de la salinité et de la temp@ture de nappe a 5 et 20 cm de profondeur au cours
de la période de suivi.
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Matrice de corrélation des descripteurs édaphiques pour

chaque station

MAS

Dans MAS, les variables édaphiques les mieux caséhvec les autres sont la hauteur de nappe,
le pH SC =1,9) et le potentiel RedOx de surfac®C(= 1,8). Les corrélations hauteur de
nappe/potentiel RedOx de surface=(-0,8), pH/potentiel RedOx de surfaage=(-0,8) et salini-
té/humidité du sol de profondeur< -0,84) sont les plus fortes de la Table 36.

Table 36. Matrice des corrélations ) entre les variables édaphiques mesurés dans MASC :
somme des carrés des coefficients de corrélationrpzaariable

[&] @©

_ g y . % g & & § & S

g £ 2 3§ 2 =5 £ 5 8 E 2 3

< — o Pud o — [70] < n < (7] (7))
hnap 1 0,59 o7 -08 -02 019 -04 -02 -0,3 0,25 -0,3 0
temp60 1 023 -03 -0,2 03 -01 -04 0,12 0,06 -0,1 0,18
ph5 1{-08 017 -02 -06 -0, -0,4 0,24 -0,1 -0,03
redox5 1 014 025 0,37 01 028 -0,18 0,19 0,08
ph60 1 -0,3 -04 0,27 -0,1 0,15 -0,4 0,5
redox60 1 028 -02 029 -016 -0,1 0,11
sal5sol 1 027 049 -0,23 0,3 -0,09
humb5sol 1 -0,1 0,08 -0,3 0,16
sal60sol 1 -0,84 0,11 -0,18
hum60sol 1 -0,2 0,19
sal60nap 1 -0,56
sall00nap 1
SC 1,9 0,9 19 1.8 0,9 0,6 1,3 0,6 14 1 0,9 0,7

Au moment de la saison seche, la nappe est sam (€34 cm) et le pH de surface est tres bas
(4,7). Ceci peut étre expliqué par I'exondatiomsépe les sols deviennent aérés, potentiels Re-
dOx éleves (+ 245 mV), les gaz diffusent dans lel'sxygene devient disponible pour la respi-
ration microbienne aérobie et la décompositionadiiEre. Le CQ relaché lors de la respiration

et les ions Hlibérés lors de la dégradation de la matiére agganparticipent a acidifier le sol.

Les salinités du sol sont négativement corréléas\aau de nappe, ce qui illustre bien une aug-

mentation de la salinité lorsque la nappe s'aba@msecours de la saison séche. Cependant



I'humidité du sol variant assez peu au cours dssiges de mesure (x4 %), le niveau de corréla-
tion entre salinité et humidité du sol de surfaeste faible. En profondeur, la diminution de
I'humidité du sol, bien que le sol reste inondéédiannée a cette profondeur, entraine une aug-

mentation de la salinité dans le sol.

La hauteur de nappe de MAS est également corré@éiiyement avec la température de la
nappe. En effet, les variations des hauteurs dpenapivent le pattern saisonnier d’évolution de
la température de l'air. Elle est au plus haut ewis de juillet et d’Aodt, lorsque les tempéra-
tures sont les plus élevées et est au plus bamaisxde janvier et mars lorsque les températures

sont les plus fraiches.

MAO

Dans la station MAO (Table 37), la variable la mieorrélée aux autres est le pH de surf&e (
= 2,3). Les plus fortes relations entre descriptédiaphiques sont celles entre le pH et le poten-

tiel RedOx de surface € -0,77).

Table 37. Matrice des corrélations ) entre les variables édaphiques mesurés dans MAGC :
somme des carrés des coefficients de corrélationrpaariable

. «
_ g x _ % 9 & 8 8§ & §
g € w S ] S o) £ © IS © =
£ I yoi o s o 3 2 P 2 ® 3
hnap 1 048 047 -06 -0,01 039 021 [ -06 0,05 0,02 0,17 -0,55
temp60 1 -0,29 -0,04 -0,27 0,21 0,51 -0,18 0,33 0,1 -0,47 -0,25
ph5 1 -0,77 047 -0,13 -0,31 -0,53 -0,26 -0,23 0,82 -0,14
redox5 1 -0,03 0,25 -0,02 0,42 042 O -0,37 0,27
ph60 1 -0,27 -0,28 -0,28 0,3 -0,43 0,68 -0,32
redox60 1 0,24 -0,25 0,13 0,15 -0,02 -0,05
sal5sol 1 -0,38 0,13 0,16 -0,27 -0,32
humb5sol 1 0,16 -0,21 -0,5 0,33
sal60sol 1 -0,67 -0,16 -0,35
hume60sol 1 -0,23 0,16
sal60nap 1 -0,1
sall100nap 1
SC 1,7 11 2,3 1,6 1.4 0,5 0,9 1,6 1,1 0,9 1,9 0,9

Les mémes explications que pour MAS peuvent émpqeees pour expliquer les liens entre ni-
veau de nappe, pH et potentiel RedOx. L’abaissechemiveau de nappe en saison seche réali-

mente le sol en oxygene (+100 mV) et augmentepgaaigé respiratoire des microorganismes qui



acidifient le sol. Les niveaux de corrélations pingportants observés dans MAS par rapport a
MAO peuvent étre liés a la nature du sol. La toutbeMAS est plus perméable aux échanges
gazeux avec l'atmosphére et facilite I'oxygénatehn sol, alors que les sols argileux de MAO
perturbent ces échanges.

L’abaissement de la nappe au moment de la saiste g5t également lié a une augmentation de
la salinité de la nappe en profondeur (sal100nap;0,55) alors que les salinités mesurées dans
le sol sont moins réactives aux mouvements deppené0<r < 0,21). La corrélation négative (

= -0,6) entre hauteur de nappe et humidité de ssudace est relativement surprenante dans la
mesure ou I'on pourrait penser que plus le niveanappe est bas plus les sols de surface se des-
sechent. Ce décalage pourrait éventuellementiéteelé nature argileuse des sols qui retiennent
bien 'humidité, méme en période seche.

Les corrélations entre salinités et humidités dusemt négatives et tendent a expliquer que
'augmentation de la salinité en saison sechesrephrtie liée a la diminution de la teneur en eau
des sols. Cependant le niveau de corrélation da@e entre ces deux descripteurs pour les ho-
rizons de surface voudrait dire que les mécanigggissant la salinité ne sont uniqguement liés a
I'apport d’eau par les pluies et le ruissellementque d’autres facteurs interviennent (transferts
horizontaux d’eau et de sel, dép6t historique dle. seComme dans MAS, le niveau de la nappe

est également corrélé avec la température de nappe.

TAS

Dans la station TAS les plus forts degrés de caticgls sont trouvés pour les couples de va-
riables salinité/humidité de surface du sol et daute nappe/potentiel RedOx de surface (Table
38).

Vi



Table 38. Matrice des corrélationsi() entre les variables édaphiques mesurés dans TAKC : somme
des carrés des coefficients de corrélation par vable

O «
_ 8 y _ & ¢ & 8 8§ & §
g £ w XS] 3 S ) S © £ © =
£ & 5 o 5 9 5 2 5 2 3 8
hnap 1 056 037 -0,72 0,1 -0,29 -057 0,7 0,11 -0,29 -0,24 0,36
temp60 1 0,01 -0,23 0,23 -0,28 -0,08 0,05 0,08 0,01 -0,12 0,3
ph5 1 -0,56 0,61 -0,21 -0,37 0,38 -0,09 -01 0,09 0,04
redox5 1 -0,04 0,25 0,65 -0,59 0,03 0,38 0,09 -0,22
ph60 1 0,04 0,11 -0,03 0,212 0,2 -0,04 0,21
redox60 1 0,37 -0,16 0,07 0,05 [ -0,72 0,09
sal5sol 1 -0,81 0,08 0,13 0,03 0,16
humb5sol 1 0,06 -0,05 -0,2 0,06
sal60sol 1 -0,58 -0,15 0,61
hume60sol 1 0,15  -0,56
sal60nap 1 -0,25
sal100nap 1
SC 22 06 12 19 0,6 1 1,7 1,7 0,8 1 0,8 11

On retrouve le méme type de relation entre hauteuriveau de nappe, pH et potentiel RedOx de
surface (et en profondeur dans une moindre meporg)les 3 stations de mangrove. Les évolu-
tions des pH et de potentiel RedOx de TAS sontré&gent plus semblables a celles de MAS

gu'a celles de MAO. A 60 cm de profondeur, les &tiohs de la salinité et de la température

dans la nappe de TAS sont proches de celles olesedads MAS. Cependant, les relations entre
niveau de nappe, salinité et humidité de surfacedulifferent entre les trois stations. En effet,

dans TAS, 'hnumidité du sol de surface est positigat liée au niveau de la nappe, alors que ce
lien était négatif dans MAO et tres faible dans MA&®&ns le cas de TAS, I'abaissement du ni-

veau de la nappe entraine une diminution de I'hithides horizons de surface du sol et une
augmentation de leurs salinités. La part explieatu niveau de nappe sur I'évolution des des-
cripteurs des horizons de surface est beaucouprpp@tante dans TASSC =2,2) que dans les

deux autres stationSC =1,9 et 1,7 pour MAS et MAO respectivement).

FMS

Dans FMS, les relations entre descripteurs édaphigant moins fortes que dans les stations de

mangrove (Table 39).
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Table 39. Matrice des corrélations ) entre les variables édaphiques mesurés dans FMSC :
somme des carrés des coefficients de corrélationrpzaariable

O @

_ g x . % ¢ & 8 ¢ & §

T £ w 9 © £ w £ © E ¢ d

£ I yoi g s g 3 £ o 2 i 3
hnap 1 016 042 -0 0,26 014 -012 0,12 0,48 -0,1 -0,3 0,07
temp60 1 -0,3 -0 -0,1 -0,1 -0 0,34 0,27 -0,2 0,13 0,46
ph5 1 -04 052 -04 0,06 -06 032 035 -06 -0,7
redox5 1 -0, 0,49 0,38 0,02 -0,2 -0,2 0,11 0,24
ph60 1 -0,4 0,37 -0,3 062 -0 -0,3 -0,5
redox60 1 -0, -02 -03 -0,3 -0,2 0,15
sal5sol 1 -0, 0,25 0,1 -0,1 0,01
hum5sol 1 03 -0,1 0,35 0,62
sal60sol 1 -0,2 -0,2 -0
hume60sol 1 -05 -0,3
sal60nap 1 0,5
sal100nap 1
SC 06 06 22 07 14 09 04 12 11 0,7 12 1,7

Les corrélations les plus fortes entre variable® sservées pour les relations entre pH et les
autres variablesSC =2,2 et 1,4 a 5 et 0 cm de profondeur respectivemeas couples de va-
riables les mieux corrélés sont pH/humidité dussblcm ( = -0,6) et pH/salinité du sol a 60 cm
de profondeurr(= 0,62). De bons niveaux de corrélation ont égalerégnbbservés entre salini-
té dans la nappe a 60 et 100 cm de profondeur etepsturfacer(= - 0,6 et — 0,7) sans que des

relations directes ne semblent envisageables.

De la méme maniére que pour les stations de maadesvpH sont négativement corrélés aux
potentiels RedOx. Le schéma selon lequel la dironudiu niveau d’eau entraine augmentation
des potentiels RedOx et une acidification des boszde surface semble étre également valable
pour FMS, mais les liens entre niveau de nappesnpiets RedOx et pH sont moins forts que
pour les stations de mangrove.

FMO

Dans FMO, les relations entre les variables édagsigont également moins fortes que dans les
stations de mangrove (Table 40).
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Table 40. Matrice des corrélations ) entre les variables édaphiques mesurés dans FM@C :
somme des carrés des coefficients de corrélationrpzaariable

O ©
2 3 g 3 2 2 2 £ 8
€ £ w 8 ©® 8§ v E Q E © d
£ i s g ot L 3 I= » 2 ® 0
hnap 1 02 015 -0,2 0,11 0,09 -02 0,05 -01 O -0,2 -0,3
temp60 1 0,33 0,13 0,07 0,13 -0 0,32 0,64 0,04 052 0,37
ph5 1 -0, 0,75 -01 024 -0,1 0,13 0,16 -0,4 -04
redox5 1 0,03 0,32 0,22 -05 0,23 0,2 0,3 0,08
ph60 1 0,12 01 -0,2 0,03 0,39 -05 -0,6
redox60 1 -04 0,25 0,01 -0,2 0,21 0,02
sal5sol 1 -0,7 0,35 -0,2 -0,3 -0,2
hum5sol 1 -0,1 -0 0,3 0,26
sal60sol 1 -0,3 0,5 0,39
hume60sol 1 -0,2 -0,3
sal60nap 1 0,93
sal100nap 1
SC 03 11 11 o06 14 04 11 11 11 05 22 2

Si I'ont met a part, les salinités de nappe a 6006tcm de profondeur du fait de leur trés forte
corrélation entre elles € 0,93), la variable les mieux corrélée aux autrédeepH a 60 cm de
profondeur §C =1,4). Les couples de variable édaphique les pluglés sont les pH a 5 et 60
cm de profondeurr(= 0,75), la salinité et 'humidité du sol de surfdce= -0,7). Les pH évo-
luent dans une faible gamme d’unité pH mais leszbos de surface et de profondeur du sol
connaissent des évolutions paralléles ; une augti@mtiente au cours du second semestre 2011
puis une baisse légere au cours de la saison 88dl2e Les salinités et humidités du sol de sur-
face évoluent dans une faible gamme mais sontar#rcorrélées, la salinité augmentant des que
I'humidité du sol diminue. Les mois d’avril et dgi) 2011 appuient cette relation avec des va-
leurs de salinité et d’humidité respectivementdiess (11,8 et 9,2 ') et les moins (74 et 76 %)
élevées.

Les liens entre hauteur de nappe, pH et poterRietfkOx qui étaient forts dans les autres stations
ne se retrouvent pas dans FMO. Ceci est certairtetioea I'inondation quasi constante des cu-
vettes de ce station, dans lesquelles étaientlésitgrélévements de sol pour les mesures de pH et
de potentiels RedOx.



Description des relations entre descripteurs climatiques et des-
cripteurs édaphiques par station

Afin d’illustrer 'ensemble des relations entre degteurs climatiques et descripteurs édaphiques,
des analyses univariées ont été conduites. Chaegperipteur édaphique a été successivement
mis en relation via un modéle linéaire avec chadgscripteur climatique retenu. Les tableaux

qui suivent présentent les coefficients de cor@taéntre pour chacun des couples de descrip-
teurs climatiques et édaphiques ainsi que la stgni¥ité du lien (p value du test de pente de

Fisher).

MAS

Comme relevé en 0, dans MAS, le niveau de la mglicgie bien le niveau de la nappe observé
dans la station. La température et les humiditésmailes journalieres sont significativement
liées avec le niveau d’eau, la température de ndppgH a 5 et 60 cm de profondeur et le po-
tentiel RedOx de surface. La température caraetéien les saisons, elle est plus faible des mois
de janvier a mars au moment ou la nappe est labalsse puis est la plus élevée des mois de juil-
let & octobre ou la nappe est a ses plus fortanieCette relation n’est pas seulement concomi-
tante car la température de I'eau peut influeneeriveau de la mer par dilatation. Les humidités
minimales journalieres sont également liées awsosai: I'air le plus sec de la journée est trés sec
au moment de la saison seche, alors que celuir@les humide au moment de la saison des
pluies. On a tendance a penser que ce sont lesspjui déterminent I'ensemble des descripteurs
édaphiques, mais ces résultats montrent que dsvamables atmosphériques ont également une
part d’explication assez forte. Les réponses destgbbtentiels RedOx aux évolutions de la tem-
pérature ne sont pas les mémes en surface et fmgear. En surface, lorsque la température
augmente, le pH a tendance a augmenter et le ptRedOx diminue, alors qu’en profondeur le

sol s’acidifie et les potentiels RedOx ont tendaieeigmenter.

La salinité de surface n’est significativement [&aucun descripteur climatique. Elle a tendance
a augmenter lorsque les pluies et 'humidité de taminuent et lorsque I'évapotranspiration, la

sécheresse de l'air, la pression atmosphériqua eftésse du vent augmentent. En dépit de



I'absence de relations significatives, les tendamentrent bien que I'ensemble des descripteurs

climatiques qui ont tendance a assécher l'air gipeint a faire augmenter la salinité.

L’humidité de surface du sol n’a pas de tres fodsfficients de corrélation avec les descripteurs
climatiques mais ses relations avec 'évapotrantipim potentielle et I'humidité maximale de la
journée sont significatives. Elle diminue lorsquévpotranspiration potentielle augmente et

lorsque les heures de la journée deviennent ptigese
MAO

Les variations du niveau de la nappe sont bieniguxgés par les variations du niveau de la mer
et des précipitations. L’augmentation du niveadadmer est également concomitante a des aug-

mentations des salinités de surface et de profandeu

Les augmentations de la température et de I'huéidiinimum journaliere sont liées avec une
augmentation du niveau de la nappe, de la tempérdei la nappe et une augmentation de la
salinité de surface du sol. Le lien entre tempéeagl augmentation du niveau de la nappe peut
étre direct, par dilatation des masses d’eau, dueict, les périodes les plus chaudes étant égale-
ment celles des plus forts niveaux marins et des fbrtes précipitations. La salinité et
lhumidité du sol augmentent lorsque [I'évapotrarefmn est élevee et que la durée
d’ensoleillement diminue. Dans cette station, Ietdile de la salinité par les descripteurs clima-
tigues est plus fort que dans l'autre station degrave mixte (MAS). Les variations saison-
niéres du climat ont peu ou pas d’influence sigatfive sur les variations des autres descripteurs

édaphiques.
TAS

Dans la station TAS, le niveau de la nappe est @il au niveau de la mer et aux précipitations,
mais également a la température, a I’humidité aie Hinsi qu'a la pression atmosphérique. Cer-
tains liens entre ces descripteurs sont certainemdirects, par exemple les basses pressions
atmosphériques participent a faire augmenter leanivde la mer, a I'accumulation de nuages et
les précipitations augmentent 'humidité de I'dia température de l'air est fortement corrélée
avec la température de la nappe et la périodeqgei étant également la période la plus chaude
de I'année, de forts niveaux de corrélations appseat entre d’autres variables climatiques et la

température de la nappe (Etref, Min hum, P atm)pdaintiel RedOx de surface apparait forte-
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ment lié au niveau de la mer, a la pression atné@gpe, aux précipitations et a 'humidité de
I'air. Lorsque le niveau d’'eau est important daasstation, les sols sont inondés et I'oxygéne
parvient difficilement aux premiers horizons du, $8$ potentiels RedOx deviennent négatifs. Au
fur et & mesure que lI'oxygene dans I'eau est conggnies potentiels RedOx diminuent jusqu’a
des valeurs extrémement négatives (-300 mV). Leradaison seche, 'oxygéne parvient a ses
horizons et participent a faire remonter les padstRedOx jusqu’a des valeurs positives. La
salinité et 'humidité de surface de TAS sont digativement reliées aux précipitations, a
’humidité de l'air et a I'évapotranspiration. Lalsité augmente lorsque les précipitations sont

faibles et I'hnumidité du sol diminue lorsque I'éwdanspiration est forte.
FMS

Dans la station FMS, les liens entre variablesatiques et édaphiques sont plus faibles que dans
les stations de mangrove. Le niveau de la nappalstié au niveau de la mer qu’aux précipita-
tions, dans un contexte ou I'humidité de I'air pts importante. La température de la nappe est
trés liée a la température de I'air et indirectetnamais significativement au niveau de la mer et a
I’lhumidité minimum de I'air. La salinité du sol eségativement liée aux précipitations, les pluies
diluant le sel et diminuant la salinité des horizde surface. Lorsque le niveau de la mer est éle-
vé, la salinité de profondeur est plus importahfeffet « piston » qu’exerce la mer sur les
nappes d’eaux souterraines peut faire remonteésdetines salines et ainsi augmenter la salinité

du sol en profondeur.
FMO

Dans la station FMO, le niveau de la mer n’a pasfldence sur le niveau de la nappe. Ce sont
les précipitations et, de maniere indirecte, I'hditdi de I'air et la pression atmosphérique qui ont
les relations les plus fortes avec le niveau dejge. La température de la nappe est tres lee a |
température de l'air, & I'évapotranspiration etspindirectement au niveau de la mer et a
’humidité de l'air. Le pH de surface est signifis@ment lié a la température de l'air. Ce lien
peut étre direct le pH dépendant de la tempéraleita solution, mais comme les variations de la
température de la nappe sont faibles (3°C) on peunser que le lien est en fait plus indirect. En
saison seche, les températures de I'air sont f@ssds et le niveau d’eau dans les sols baisse. Le
sol s'oxygene, les potentiels RedOx augmentergsetbuples acido-basique induisent une dimi-

nution du pH.
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Table 41. Coefficient de corrélation entre variable édaphiques et variables climatiques dans la stati MAS. Les coefficients de corrélation

en gras correspondent a des pentes significativess symboles précisent le niveau de la p.value(;01<p<0,05 ; **: 0,001<p<0,01 ; ***:
p<0,001).

Hnap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5Bwmm60sol Sal60sol  Sal60nap

Hmer 0,55* 0,77 041 -0,34 0,03 0,34 -0,01 -0,12 0 0,06 -0,2
Pluie 0,44 0,19 0,35 -0,43 -0,17 -0,16 -0,44 -0,13 0,09 -0,31 -0,1
Etref -0,02 0,54* -0,34 0,23 -0,16 0,4 0,56* -0,13 0,13 0,2 0,02
Ins 0,12 0,00 0,29 -0,2 0,36 -0,12 -0,25 -0,16 -0,52* 0,37 0
Temp 0,69* 0,93* 042 -0,48* -0,19 0,34 0,04 -0,26 0,09 0,03 -0,17
Min hum  0,64* 0,52 0,53* -0,55* -0,1 -0,07 -0,41 -0,12 0,03 -0,19 -0,27
Max hum 0,1 0,06 -0,13 -0,1 -041 0,23 0,58* 0,1 0,1 0,04 0,12

P atm -0,42 -0,36 -0,35 0,35 0,08 0,2 0,31 0,46 40,0 0,03 -0,22
Vent -0,01 -0,02 -0,17 0 -0,24 0,27 0,38 0,11 0,21 -0,16 -0,17

Table 42. Coefficient de corrélation entre variable édaphiques et variables climatiques dans la stati MAO. Les coefficients de corréla-

tion en gras correspondent & des pentes signifesatLes symboles précisent le niveau de la p.y@&lu@,01<p<0,05 ; **: 0,001<p<0,01 ; *** .
p<0,001).

Hnap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5Sem60sol Sal60sol Sal60nap

Hmer 0,67**  0,62** -0,19 -0,2  -0,2 0,3 0,41 -0,37 -0,21 0,11 -0,09
Pluie 0,51* 0,34 -0,12 -0,19 -0,33 0 -0,15 -0,13 0,45 -0,4 20,1
Etref 0,06 0,51* -0,43 0,31 -0,01 0,24 0,51* -0,02 0,04 0,22 -0,27
Ins 0,11 0,01 0,36 -0,18 0,28 -0,11 -0,16 0,08 -0,56* 0,18 0,29
Temp 0,66** 0,89** -0,41 -0,09 -0,33 0,16 0,6** -0,35 0,07 0 -0,35
Min hum 0,59** 0,54* -0,25 -0,2 -0,36 -0,05 0,12 -0,29 0,25 -0,22 -0,29
Max hum 0,04 0,06 -01 0,08 0,1 -0,03 0,35 -0,03 0 -0,09 020,
P atm -0,43 -0,44 -0,11 0,25 0,04 0,1 0,08 0,26 0 0,1 170,
Vent -0,05 -0,03 -0,38 0,26 -0,09 -0,03 0,17 0,24 0,08 0,09 -0,33




Table 43. Coefficient de corrélation entre variable édaphiques et variables climatiques dans la stati TAS. Les coefficients de corrélation
en gras correspondent a des pentes significativss.symboles précisent le niveau de la p.value(;01<p<0,05 ; **: 0,001<p<0,01 ; ***:
p<0,001).

H nap Temp60 pH5 RedOx5 pHB0 RedOx60 Sal5sol Hum5smm60sol Sal60sol  Sal60nap
Hmer 0,71%** 0,53* 0,24 -0,5* 0,23 -0,01 -0,36 0,42 0,18 -0,22 -0,08
Pluie 0,49* 03 -01 -053* -0,23 -0,15 -0,48* 0,49* -0,36 0,45 -0,01
Etref 0,14 0,62* -0,17 0,22 0,18 0,07 0,5* -0,45 0 -0,08 -0,14
Ins 0,09 -0,05 0,36 -0,21 0,08 0 -0,25 0,14 -0,01 -0,14 0,05
Temp 0,74** 0,89*** 0,25 -0,42 0,37 -0,06 -0,15 0,26 -0,05 0,1 -0,11
Min hum  0,61** 0,49 01 -054* 0,13 0 -0,51* 0,57* -0,16 0,41 -0,18
Max hum 0,01 0,16 0,02 0,12 0,27 0,16 0,49* -0,28 -0,09 0,02 0,27
P atm -0,49* -0,36 -0,21 0,49* 0,11 0,31 0,46 -0,4 0,28 -0,23 -0,18
Vent -0,08 0,09 -0,13 0,22 0,2 0,31 0,45 -0,24 -0,11 10,1 -0,13

Table 44. Coefficient de corrélation entre variable édaphiques et variables climatiques dans la stati FMS. Les coefficients de corrélation
en gras correspondent a des pentes significativess symboles précisent le niveau de la p.value(Q(01<p<0,05; **: 0,001<p<0,01 ; ***:
p<0,001).

Hnap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5Semm60sol Sal60sol Sal60nap
Hmer 0,58* 0,64* -0,08 0,05 0,06 0,05 -0,11 0,24 -0,33 0,59** 0,01
Pluie 0,37 0,31 0,18 -0,2 -0,31 0,26-0,47* 0,29 0,11 -0,14 -0,24
Etref -0,14 0,51* -0,3 0,26 0,17 -0,3 0,38 -0,04 -0,24 130, 0,23
Ins 0,34 -0,02 0,14 -0,11 0,27 -0,06 -0,08 0,6** -0,19 0,42 0,02
Temp 0,42 0,92** -0,12 0 -0,03 -0,04 0,02 0,25 -0,34 0,38 0,12
Min hum 0,54* 0,53* 0,19 -0,19 -0,27 0,32 -0,32 0,22 0 0,16 -0,26
Max hum -0,05 0,16 -0,18 0,13 0,05 -0,34 0,23 0 -0,24 0,1 0,5*
P atm -0,29 -0,39 0,15 0,17 0,29 -0,25 0,42 -0,42 0,29 080, -0,01
Vent -0,01 0,06 0,19 -0,01 0,22 -0,39 0,31 -0,22 0,05 250, 0,05




Table 45. Coefficient de corrélation entre variable édaphiques et variables climatiques dans la stati FMO. Les coefficients de corrélation

en gras correspondent a des pentes significativess.symboles précisent le niveau de la p.value(;01<p<0,05 ; **: 0,001<p<0,01 ; ***:
p<0,001).

Hnap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5kmm60sol Sal60sol  Sal60nap

Hmer 0,3 0,64* 0,46 0 024 -0,03 0,09 0,27 0,14 0,17 0,1
Pluie 0,68** 0,35 -0,07 -0,23 -0,1 0,14 -0,46 0,4 0,29 -0,02 90,0
Etref -0,45 0,48* 0,29 0,11 0,04 -0,34 0,33 0,03 -0,11 0,66** 0,37

Ins 0,33 0,05 0,13 -0,15 0,18 -0,14 0,26 -0,3 0,14 80,2 -0,39
Temp 0,24 0,92*** 0,5* -0,04 0,15 -0,04 0,01 0,33 0 0,57* 0,43
Min hum  0,65** 0,56* 0,21 -0,03 0,07 0,32 -0,36 0,41 0,22 0,14 0,18
Max hum -0,39 0,11 0,07 -0,18 -0,23 -0,31 0,17 0,08 -0,37 ,240 0,34

P atm -0,61** -0,47* 0,19 0,18 0,22 -0,03 0,13 -0,23 0 -0,11 60,0
Vent -0,33 0,01 0,24 0,11 0,06 -0,12 0,16 -0,09 -0,13 240, 0,25




Table d’analyse de la variance des effets station et période sur

la hauteur de nappe et la salinité du sol

Table 46. Table d'analyse de la variance de la haeur de nappe (hnap) et de la salinité du sol
(sal5sol) en fonction des effets station et périodie mesure.

Variable Effet Df Sumsq Meansq % ofVariance Hkega Pr(>F)

station 4 1493 373 8% 7.0 6.86E-05 ***
hnap période 20 13419 671 70% 12.6 2.20E-16 ***

résidus 80 4259 53 22%

station 4 46724 11681 81%  116.6 2.20E-16 ***
sal5sol  période 17 3948 232 7% 2.3 0.007671 **

résidus 68 6814 100 12%
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Tables d’analyse de la covariance des effets des précipitations

et de la hauteur du niveau marin sur la hauteur de nappe et la

salinité.

Table 47. Table d’analyse de la covariance de la higeur de nappe (hnap) et de la salinité de surface
du sol (sal5sol) en fonction des précipitations (pie) et du niveau marin (h mer) dans chacune des
stations. La colonne Estimate donne le signe dedations entre la variable et les facteurs explicafs.

Station  Variable Facteurs Df Estimate Sumsq Meansq %ofV F Pr(>F)
pluie 1 + 299 299 29% 10,8 0,004
hnap h mer 1 + 194 194 19% 7,0 0,017
pluie:h mer 1 - 72 72 7% 2,6 0,126
EMO Residuals 17 473 28 46%
pluie 1 - 22 22 25% 51 0,041
550l h mer 1 + 5 5 5% 11 0,315
salbso pluie:h mer 1 + 1 1 2% 0,3 0,571
Residuals 14 59 4 68%
pluie 1 + 312 312 16% 51 0,038
hnap h mer 1 + 446 446 23% 7,2 0,016
pluie:h mer 1 - 122 122 6% 2,0 0,178
EMS Residuals 17 1050 62 54%
pluie 1 - 100 100 14% 2,3 0,150
550l h mer 1 - 0 0 0% 0,0 0,976
salbso pluie:h mer 1 + 7 7 1% 0,2 0,689
Residuals 14 602 43 85%
pluie 1 + 1619 1619 29% 13,4 0,002
hnap h mer 1 + 1794 1794 32% 14,8 0,001
pluie:h mer 1 - 144 144 3% 1,2 0,290
MAO Residuals 17 2061 121 37%
pluie 1 - 4 4 0% 0,1 0,780
sal5sol h mer 1 - 318 318 22% 7,1 0,018
pluie:h mer 1 + 491 491 34% 11,0 0,005
Residuals 14 627 45 44%
pluie 1 + 859 859 25% 16,3 0,001
hnap h mer 1 + 1444 1444 42% 27,4 0,000
pluie:h mer 1 - 272 272 8% 5,2 0,036
MAS Residuals 17 896 53 26%
pluie 1 - 62 62 4% 0,8 0,387
sal5sol h mer 1 - 123 123 8% 1,6 0,229
pluie:h mer 1 + 179 179 12% 2,3 0,152
Residuals 14 1092 78 75%
pluie 1 + 1619 1619 29% 13,4 0,002
hnap h mer 1 + 1794 1794 32% 14,8 0,001
pluie:h mer 1 - 144 144 3% 1,2 0,290
TAS Residuals 17 2061 121 37%
pluie 1 - 659 659 9% 1,8 0,197
sal5sol h mer 1 - 1373 1372 19% 3,8 0,071
pluie:h mer 1 + 11 11 0% 0,0 0,861
Residuals 14 5027 359 71%
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Corrélations entre I’accroissement cambial et les variables en-

vironnementales

Table 48. Coefficient de corrélation de Spearman & I'accroissement en diamétre et les
différentes variables environnementales pour chaquespece, station et station-espedees
coefficients en gras indiquent des relations sigaiives (test de pente de Fisher, p < 0,05).

Station-espécepluie vent min_u max_u etref temp hnap sal5sol sal60sol redox5 redox60 ph5 ph60

Tt 0,33 -0,25 03 0,26 -0,21 0,09 0,11 0,22 0,27 -0,22 0,03 0,27 0,22
Ag 0,26 -0,21 0,21 0,24 -0,21 0,17 -0,03 0,28 0,34 -0,08 0,32 0,28 0,25
Lr 0,38 -0,27 035 0,25 -0,25 0,14 0,24 0,19 0,31 -0,38 0,07 0,44 0,43
Rm 0,29 -0,23 0,25 0,22 -0,06 0,15 0,31 0,39 0,64 -0,33 0,33 0,48 0,6
Po o1-0,22 0,0 0,03 -007 0,09 002 -037 -0,39 -0,28 -0,11 0,08 -0,05
FMO 0,1-0,11 0,07 0,01 0 014 0,08 -0,11 -0,14 -0,07 0,05 0,00 0,01
FMS 0,25 -0,27 0,14 0,02 -0,23 0,14 -0,2 -0,07 004 -02 -0,13 0,1 0,26
MAO 0,38 -0,34 038 0,35-0,25 0,14 0,07 0,01 0,13 -0,24 -0,06 0,29 0,25
MAS 0,46 -0,13 0,34 0,21 -0,27 0,05 0,01 -0,18 -0,31 -0,27 -0,29 0,25 0,27
TAS 0,24 -0,35 0,18 0,16 0 029 0,23 -0,22 0,0 -0,37 -0,14 0,34 0,13
MAO-Ag 0,27 -0,34 0,32 0,31 -0,29 0,15 0,12 0 01 -028 -0,15 0,2 0,24
MAO-Lr 0,49 -041 051 042 -0,35 0,18 0,11 0,04 0,07 -042 -0,16 0,41 03
MAO-Rm 0,49 -046 044 047 -025 0,15 0,09 0,01 0,3 -0,28 0,02 0,44 041
MAS-Ag 0,5 -0,08 0,35 0,13 -0,27 0,07 o0 -014 -028 -0,24 -0,34 0,24 0,16
MAS-Lr 05 -022 04 0231-031 007 006 -025 -036 -0,15 -0,23 0,31 0,43
MAS-Rm 05 -022 04 031-031 0,07 006 -0,25 -0,36 -0,15 -0,23 0,31 0,43
TAS-Ag 0,24 -0,35 0,18 0,16 0 029 0,23 -0,22 0,07 -0,37 -0,14 0,34 0,13
FMO-Po 0,1 -0,21 0,0v 0,01 0 014 0,08 -0,11 -0,14 -0,07 0,05 0,01 0,01
FMS-Po 0,25 -0,17 0,24 0,02 -0,23 0,24 -0,2 -0,07 004 -02 -0,13 0,1 0,26

Tt : toutes espéces et tous sites confondus, Agerfinans, Lr : L. racemosa, Rm : R. mangle, Poofficinalis
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Corrélations entre la production de litiere de feuille et les va-

riables environnementales

Table 49. Coefficient de corrélation de Spearman éme la production de litiere et les diffe-
rentes variables environnementales pour chaque espg station et station-espéecé.es coef-
ficients en gras indiquent des relations significe (test de pente de Fishex0,05).

Station-especepluie vent min_u max_u etref temp hnap sal5sol sal60sol redox5 redox60 ph5 ph60

tt sp site -0,11-0,06 -0,08 0,00 0,01 -0,05 0,04 -029 -0,34 -0,16 0,40 0,45 0,30
Ag 0,01 -0,30 0,00 -0,12 -0,01 -0,02 -0,16 0,13 0,17 0,06 0,36 0,32 0,23
Lr -0,02 0,22 -0,21 -0,07 0,09 -0,14 -0,05 0,03 0,47 -0,14 0,08 0,34 0,37
Rm -0,10 0,20 -0,09 0,03 0,16 -0,05 -0,03 0,43 0,59 0,00 0,57 0,31 0,04
Po -0,15 0,31 0,06 0,32 0,13 0,11 0,10 -0,47 -0,583 -045 -0,25 -0,13 -0,23
FMO -0,44 043 -020 0,53 0,38 -0,09 -0,26 0,72 047 -0,19 -0,15 -0,43 -0,05
FMS 0,09 0,32 0,37 0,23 -0,07 0,37 0,32 -0,08 0,15 -0,55 -0,67 0,02 -0,37
MAO -0,10 0,20 -0,16 0,01 0,15 -0,10 -0,21 -0,05 0,14 0,01 0,05 0,17 0,06
MAS 0,11 -0,05 0,06 0,02 0,02 0,06 0,05 0,00 -0,03 -0,01 0,04 0,07 0,02
TAS -0,05 -0,53 -0,02 -0,32 -0,12 -0,11 -0,02 -0,30 -0,36 -0,14 -0,05 0,41 0,53
MAO-Ag -0,10 -0,26 -0,18 -0,15 0,04 -0,17 -0,17 0,07 0,09 -0,08 0,07 0,21 0,13
MAO-Lr -0,10 0,37 -0,37 -0,04 0,20 -0,23 -0,35 -0,53 0,52 -0,08 -0,23 0,37 041
MAO-Rm -0,21 0,18 -0,20 0,13 0,35 -0,11 -0,39 0,12 0,11 0,12 0,27 0,25 -0,10
MAS-Ag 0,22 -0,26 0,11 0,07 0,21 0,13 0,24 -0,03 -0,21 -0,23 -0,19 0,22 0,21
MAS-Lr 0,09 0,32 0,07 0,0 0,05 0,02 -003 0,14 -0,02 0,19 0,20 -0,04 -0,08
MAS-Rm 0,03 0,0r 0,03 -0,01 0,00 0,02 -0,05 0,00 0,02 0,11 0,16 0,05 -0,05
TAS-Ag -0,05 -0,53 -0,02 -0,32 -0,12 -0,11 -0,02 -0,30 -0,36 -0,14 -0,05 0,41 0,53
FMO-Po -0,44 0,43 -0,20 0,53 0,38 -0,09 -0,26 0,72 047 -0,19 -0,15 -0,43 -0,05
FMS-Po 0,09 0,32 0,37 0,23 -0,07 0,37 0,32 -0,08 0,15 -0,55 -0,67 0,02 -0,37

Ag : A. germinans, Lr: L. racemosa, Rm : R. mangte: P. officinalis
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Test d’échanges gazeux foliaires sur des branches excisées

L’assimilation en condition de lumiére saturant&t@mesurée sur des feuilles exposées en pleine
lumiere. Une fois les échanges gazeux foliairelslesa l'assimilation a été enregistrée pendant 2
minutes, les rameaux ont ensuite et coupés a diffés distance de la feuille et I'assimilation
suivie pendant une dizaine de minutes pour testarl@ngueur du rameau coupé avait un impact
sur la stabilité de I'assimilation. La Figure cisdeus présente I'évolution de I'assimilation en %
par rapport a 'assimilation mesurée au momenadmupe.

A. germinans L. racemosa
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Figure 81. Test d’échanges gazeux foliaires sur ddésanches excisées. Assimilatignest
I'assimilation au temps t rapportée a I'assimilation a to.

Pour des rameaux supérieurs a 100 cm l'assimilaginstable pendant au moins 10 minutes.
Aussi, lors des campagnes de mesure des traitsofdgigues en saison des pluies et saison
séche, des rameaux de plus d’un métre de longtgerélevé pour les mesures des échanges ga-
zeux foliaires.
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Cinétique journaliere des échanges gazeux foliaires

L'assimilation a été mesurée en condition de luematurante sur les derniéres feuilles adultes

emises de trois individus adultes par espéce pénd@nournée, toutes les deux heures.

A. germinans L. racemosa
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R. mangle P. officinalis
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Figure 82. Cinétique journaliere de I'assimilationpour les 4 espéces de forét cétiére inon-
dable des Antilles

L’assimilation est stable jusqu'a 14 heures poutds les especes et diminue ensuite plus ou
moins rapidement. Lors des campagnes de mesuréctiasges gazeux foliaires en saison des
pluies et en saison seche, les mesures d’assnildévront se faire avant 14h pour garantir une
mesure d’assimilation non biaisée par la dépresiedrapres midi.
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