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Résumé 

Les forêts côtières inondables (FCI) des régions tropicales et subtropicales remplissent des fonctions 

écologiques nécessaires aux écosystèmes marins côtiers situés en aval et aux populations humaines vivant 

à proximité Aux Antilles, les mangroves et les forêts marécageuses à Pterocarpus officinalis sont 

structurés par des espèces ligneuses qui ont développé des adaptations particulières à la salinité, à 

l’inondation et aux substrats meubles sur lesquels elles reposent. Dans des contextes climatiques à forte 

saisonnalité, les saisons sèches prolongées entraînent de fortes variations de la salinité et du niveau de la 

nappe, que le changement climatique devrait amplifier. Les modèles climatiques de la région Caraïbe 

prévoient des saisons sèches plus sèches liées à une baisse des précipitations de 20 à 50 %. Or, la question 

des capacités de résistance et d’acclimatation des espèces ligneuses des FCI à des variations saisonnières 

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

L’objectif de ce travail de thèse a été double. Il s’est agi, d'une part, de caractériser la structure et la 

croissance de faciès de végétation représentatifs des FCI antillaises et de mettre en évidence leurs 

déterminants. A cet effet, des individus adultes, des espèces ligneuses dominantes des FCI, (Avicennia 

germinans, Laguncularia racemosa, Pterocarpus officinalis, Rhizophora mangle), dans cinq faciès de 

végétation sur le gradient terre-mer, ont été suivis sur l'île de Grande-Terre (Guadeloupe). D’autre part, les 

effets de variations salines extrêmes sur la croissance et l’écophysiologie de ces quatre espèces ont été 

évalués au stade plantule par une expérience en conditions contrôlées. 

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 où les marnages sont faibles, la saisonnalité du climat entraine des variations 

saisonnières 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 sèches sont accompagnées de salinités élevées 

et d’une baisse du niveau de la nappe allant jusqu’à l’exondation des sols dans toutes les stations 

suivies.Les stress environnementaux liés à la saisonnalité entrainent une baisse de la production primaire. 

L’accroissement cambial mensuel des individus est fortement corrélé avec les précipitations et l’intensité 

du vent. Dans les stations de mangrove, la sècheresse édaphique régule la production primaire des 

palétuviers. En forêt marécageuse, la part de la sècheresse atmosphérique semble plus importante pour 

expliquer la production de P. officinalis. Aussi, les sècheresses édaphique et atmosphérique doivent être 

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



Lors de la saison sèche, le stress le plus important est le stress hydrique, lié à la diminution de la teneur en 

eau du sol et à l’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 à 

la toxicité des ions Na
+
 et Cl

-
, permet aussi d’expliquer une partie de la contrainte sur l’assimilation en 

carbone. En saison sèche, l’aération des sols ne se traduit pas par une amélioration des performances de 

croissance chez toutes les espèces. Aussi, la croissance cambiale maximale de toutes les espèces de FCI 

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

Les espèces n’ont pas toutes les mêmes capacités à retrouver un fonctionnement optimal après les 

épisodes secs. Dans toutes les stations, la croissance d’A. germinans a repris dès 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 à retrouver un niveau initial de croissance est 

corrélée à un impact plus fort de la saison sèche sur les traits physiologiques de ces deux espèces. 

L’expérience en conditions contrôlées a montré que les patterns de variation de la salinité sont importants 

pour expliquer l’accroissement des plantules et leur résistance à la salinité. Une vitesse plus rapide 

d’augmentation de la salinité limite la croissance de toutes les espèces ; l’effet d’une chute ponctuelle de 

la salinité a mis en évidence le caractère plus ou moins opportuniste de ces espèces. Ces résultats semblent 

pouvoir être transposés au terrain dans la mesure où la croissance des arbres est en grande partie expliquée 

par les variations mensuelles des précipitations. Ces résultats suggèrent que les variations mensuelles de 

l’environnement peuvent avoir autant d’importance que les valeurs moyennes annuelles : la valeur des 

précipitations annuelles ne permet pas, à 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 espèces. 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 faciès de végétation en FCI. Dans les peuplements futurs, la population de R. mangle 

devrait augmenter et celle de L. racemosa diminuer. Une augmentation de l’intensité et de la durée de la 

saison sèche devrait diminuer la résistance des espèces au stress hydrique et pourrait limiter leur 

croissance en saison des pluies. Par ailleurs, lors du siècle à 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 forêts 

côtières 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. Ionic toxicity of ions Na
+
 and Cl

-
 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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Les forêts côtières inondables 

Dans les régions tropicales et subtropicales, les mangroves et les forêts marécageuses implantées 

le long du littoral constituent les principaux types de forêts côtières inondables (Lugo et al., 1989; 

Spalding et al., 2010). Ces écosystèmes forestiers sont composés d’espèces ligneuses ayant toutes 

développées des adaptations particulières à l’inondation et aux substrats meubles sur lesquels 

elles reposent (Tomlinson, 1986). La mangrove se caractérise par la salinité parfois élevée de ses 

sols (>20 g l-1) liée à sa connexion hydrologique avec le milieu marin. Les forêts marécageuses 

côtières sont principalement alimentées par de l’eau douce, mais elles peuvent être influencées 

par des intrusions d’eau saline, principalement dans les secteurs où elles sont en contact avec la 

mangrove (Alvarez-Lopez, 1990). Les forêts côtières inondables se répartissent le long de 25 % 

des côtes tropicales et couvrent plus de 15 millions d’hectares (Spalding et al., 2010). Elles assu-

rent plusieurs services écosystémiques vis-à-vis des écosystèmes marins côtiers situés en aval et 

des populations humaines vivant à proximité (Walters et al., 2008). Elles participent au stockage 

du carbone atmosphérique dans les sols tourbeux (Alongi, 2012) et leur forte production primaire 

contribue à alimenter les réseaux trophiques littoraux ; elles assurent la qualité des eaux côtières 

en limitant l’apport sédimentaire des eaux de ruissellement (Koshiba et al., 2013); elles protègent 

le trait de côte de l’érosion par la houle (Kathiresan & Rajendran, 2005), permettent le dévelop-

pement d’activités économiques (pêcheries (Mumby et al., 2004), tourisme (Desvergne, 2008)) et 

fournissent du bois ainsi que des produits forestiers non ligneux (Walters et al., 2008; Migeot, 

2010). 

Etat des connaissances scientifiques 

La mangrove a très tôt intrigué les hommes qui ont, dès l’Antiquité, commencé à décrire ses par-

ticularités, pour, peu à peu, l’étudier et tenter de mieux comprendre son originalité. L’intérêt 

scientifique pour les forêts marécageuses côtières de zone tropicale a été plus tardif (seconde 

moitié du XXe siècle) et la littérature scientifique spécifique à cet écosystème est également 

moindre1. En ce qui concerne la mangrove, la plus ancienne mention écrite date des chroniques 

de Nearchus (325 av. J-C.), cité par Bowman (1917). Le travail d’inventaire et de description des 

                                                 
1 On compte aujourd’hui 23 fois moins d’articles scientifiques sur les forêts marécageuses tropicales que sur les 
mangroves. Résultats de recherche du  nombre d’articles scientifiques pour « mangrove » (8827) et « tropical swamp 
forest » (384) sur Scopus en Octobre 2013. 
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espèces de forêt côtière inondable s’est achevé dans la seconde moitié du XXe siècle (Macnae, 

1969; Tomlinson, 1986). Au cours du XXe siècle, les recherches sur les forêts côtières inondables 

ont permis de dresser des typologies selon les gradients environnementaux (Beschel & Webber, 

1962), le régime hydrologique (Lugo & Snedaker, 1974) et la géomorphologie côtière (Thom, 

1984). 

En caractérisant les types de forêts côtières inondables, les scientifiques ont rapidement compris 

l’existence d’un lien fort entre caractéristiques édaphiques et structure de la végétation. En man-

grove, la succession des différentes espèces en ceintures monospécifiques sur un gradient terre-

mer a été décrite dès 1928 par Watson, puis par Davis (1940). L’impact de la salinité sur le fonc-

tionnement des espèces de forêt côtière inondable est l’un des axes de recherche majeurs de 

l’étude de ces milieux (Rivera-Ocasio et al., 2007; Dulormne et al., 2010; Parida & Jha, 2010). 

La nature facultative ou obligatoire du sel pour la croissance des espèces halophytes peuplant ces 

milieux a été débattue dès 1950 (Egler, 1948; Larue & Muzik, 1954; Stern & Voigt, 1959) et la 

question reste encore discutée aujourd’hui (Wang et al., 2011; Krauss & Ball, 2013). La littéra-

ture scientifique a été prolifique quant aux effets de la salinité sur le métabolisme des halophytes; 

les principaux mécanismes de tolérance au stress salin sont aujourd’hui connus et l’identification 

de leurs déterminants génétiques est un axe de la recherche actuel (Parida & Jha, 2010). Une part 

importante des expériences testant l’effet de la salinité sur la physiologie des plantes a consisté à 

exposer les organismes à des salinités stables dans le temps (Wang et al., 2011) et très peu 

d’études ont documenté l’effet de variations de la salinité sur leur physiologie (Ball & Farquhar, 

1984a; Lin & Sternberg, 1993). 

Saisonnalité et changement climatique 

Dans des contextes climatiques à forte saisonnalité, les saisons sèches prolongées entraînent une 

forte évapotranspiration, et les variations de la salinité et du niveau de la nappe peuvent atteindre 

de grandes amplitudes en un même lieu. En saison des pluies, les apports d’eau par les précipita-

tions diluent le sel et la salinité est au plus bas, en revanche, en saison sèche, la hauteur de nappe 

diminue et la salinité atteint ses niveaux maximums. Par exemple, en Colombie, des fluctuations 

extrêmes de plus de 100 g l-1 dans le sol ont été décrites dans un ancien site de mangrove (Elster, 

2000). En Australie, Ridd et Stieglitz (2002) font part de fluctuations de 35 gl-1 dans une man-

grove d’estuaire et, en Guadeloupe, Flower (2004) donne des amplitudes de variations de la sali-
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nité allant de 55 à 80 g l-1 dans trois situations distinctes du point de vue géomorphologique. Les 

espèces structurantes de ces milieux doivent donc faire face à ces fluctuations environnementales 

saisonnières. 

Par ailleurs, le changement climatique devrait impacter ces fluctuations de l’environnement éda-

phique en forêt côtière inondable. Les projections actuelles prévoient une augmentation du niveau 

de la mer entre 18 et 42 cm d’ici 2100 (IPCC, 2007), une augmentation des températures men-

suelles de 1à 4°C et une baisse des précipitations annuelles dans certaines régions. Aux Antilles 

par exemple, la saison sèche qui concerne généralement les mois de janvier à juin devrait être 

plus sèche encore, avec une baisse de 20 à 50% des précipitations et le second semestre de 

l’année pourrait lui aussi connaître une réduction des précipitations (Campbell et al., 2011). Or, 

les capacités de résistance, d’acclimatation et d'adaptation des espèces à des variations saison-

nières plus marquées de leur environnement édaphique est très peu traitée dans la littérature 

scientifique ; ces aspects méritent d'être renseignés afin d’anticiper les réponses futures de ces 

écosystèmes au changement climatique. 

Objectifs de la thèse 

D'une part, il s’agit de caractériser la structure et la croissance de faciès de végétation représenta-

tifs des forêts côtières inondables des Antilles et de mettre en évidence leurs déterminants. A cet 

effet, quatre espèces d’arbres et cinq faciès de végétation ont été choisis sur un site expérimental 

localisé sur l'île de Grande-Terre (Guadeloupe). Les variations saisonnières édaphiques et clima-

tiques ont été décrites dans chacun de ces faciès et les réponses des espèces en termes de produc-

tion primaire et de physiologie ont été étudiées. 

D’autre part, ce travail cherche à évaluer les effets de variations salines extrêmes sur ces quatre 

espèces prises au stade plantule, afin d’apporter de nouveaux éléments de discussion sur les effets 

du changement climatique. L'essentiel de ces aspects ont été traités en conditions contrôlées, dans 

les locaux de la faculté des Sciences de l'Université des Antilles et de la Guyane. 

Organisation du manuscrit 

Ce manuscrit est organisé en cinq chapitres. Le premier définit les objets d’étude (les forêts cô-

tières inondables des Antilles et leurs principales espèces), leur importance écologique, et donne 

l’état des connaissances sur le comportement écologique des espèces par rapport aux contraintes 
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de leur environnement. Le deuxième présente le cadre physico-chimique des stations d’étude, les 

variations climatiques et édaphiques durant la période étudiée, et propose un modèle de fonction-

nement hydrologique pour le secteur d’étude. Un troisième chapitre présente la structure de la 

végétation des stations étudiées et fait état de l’impact de variations saisonnières de 

l’environnement sur la croissance et la production des arbres. Un quatrième chapitre dresse une 

comparaison des réponses physiologiques des plantes en saison des pluies et en saison sèche. 

Enfin, le cinquième chapitre expose les résultats d’une expérience qui révèle les effets de diffé-

rents patterns de variation de la salinité sur le fonctionnement des plantules des espèces de forêt 

côtière inondable. Une synthèse mettant en perspectives les différentes approches de ce travail de 

thèse termine ce manuscrit. 
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CHAPITRE I : 

OBJETS D’ETUDE, CONTEXTE BIOGEOGRAPHIQUE, 

PROBLEMATIQUE SCIENTIFIQUE 
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1 Les forêts côtières inondables 

Cette première partie vise à définir les objets d’étude que constituent les mangroves et les forêts 

marécageuses et à rappeler la place que ces forêts occupent dans le monde en termes de géogra-

phie, de biodiversité et de services. 

1.1 Définitions 

Les mangroves (mangroves ou mangrove forests en anglais) sont des écosystèmes à dominante 

forestière ou arbustive se développant dans la zone intertidale des côtes tropicales et subtropi-

cales. Leur définition (Tomlinson, 1986) précise qu’elles sont composées d’espèces végétales 

ligneuses qui ont développé des adaptations particulières aux conditions de salinité, d’hypoxie et 

aux substrats meubles sur lesquels elles reposent : les palétuviers (mangroves ou mangrove trees 

en anglais et manglares en espagnol). Toutes les côtes tropicales et subtropicales n’hébergent pas 

de mangroves car celles-ci ne peuvent s’installer que le long des côtes à faible énergie, protégées 

par des récifs, ou dans les estuaires. 

Les forêts marécageuses (swamp forests en anglais) sont des écosystèmes forestiers caractérisés 

par l’inondation de leur sol durant tout ou partie de l’année. Les organismes qui y vivent ont ainsi 

développé des adaptations aux sols hypoxiques voire anoxiques (Lugo, 1990). On les retrouve 

dans les zones inondables, le long des fleuves jusqu’aux côtes, à toutes les latitudes : dans les 

milieux boréaux (Finlande : Heikuranen (1960), Russie : Isakov (1968)) tempérés (Etats- Unis : 

Wright & Wright (1932)), subtropicaux (delta du Mississipi et Floride : Monk & Brown (1965)) 

et tropicaux (Ghana : Ahn (1958), Trinidad : Beard (1946), Brésil Ratter & Richards (1973), 

Inde : Deva & Singh Aswal (1974)). Les forêts marécageuses proches des côtes peuvent être in-

fluencées par des intrusions d’eau saline, principalement dans les secteurs où elles sont en contact 

avec la mangrove. 

Autour du globe, différentes formations de forêt marécageuses côtières, ou situées le long de 

fleuves et sous l’influence des marées, ont été décrites. Aux Etats-Unis, les forêts des Everglades 

à Taxodium distichum forment des peuplements forestiers marécageux à proximité de mangroves 

(Lugo et al., 1988). Au Mexique, des forêts de Metopium brownei en mélange avec Haematoxy-

lum campechianum et Bucida buceras peuvent être retrouvées dans des zones côtières, encore 

salées, proches de la mangrove (Vazquez, 1963). Des formations monospécifiques à Pachira 
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aquatica peuvent également être retrouvées à l’interface entre la mangrove et les infiltrations 

d’eau douce (West, 1966). Le long de l’Amazone, dans la zone influencée par les marées, des 

palmiers (Raphia taedigera, Euterpe oleracea et Mauritia flexuosa) peuvent prendre la place de 

la mangrove et former des ceintures monospécifiques parallèles aux cours d’eau (Myers, 1990). 

En Nouvelle-Guinée, des peuplements de Metroxylon sagu prennent une place analogue aux for-

mations de R. taedigera d’Amérique (Myers, 1990) et, lorsque les eaux deviennent saumâtres, M. 

sagu est progressivement remplacé par Nypa fruticans et des espèces du genre Pandanus (Taylor, 

1964). A Borneo de hautes forêts marécageuses à dicotylédones (Gonystylus bancanus, Copaife-

ra palustris, Dactylocladus stenostachys et Shorea spp.) occupent l’espace côtier (Bruenig, 

1990). 

Enfin, dans les Antilles, mais aussi en Amérique centrale et au nord de l’Amérique du Sud, un 

type de forêt marécageuse côtière se situe en continuité et à l’amont de la mangrove et se caracté-

rise par la dominance d’une espèce d’arbre : Pterocarpus officinalis Jacq (Bacon, 1990). Cette 

forêt constitue l’un des objets d’étude de ce document et on la désignera comme la forêt maréca-

geuse à P. officinalis. 

Ainsi, dans la zone tropicale, différentes formations forestières côtières occupent l’espace côtier 

d’arrière mangrove. Ces formations forestières sont toutes inondées pendant une grande partie de 

l’année et des flux d’eau assurent une connexion avec la mangrove. Les eaux de ruissellement 

transitent par ces forêts marécageuses côtières avant de rejoindre la mangrove et, lors de grandes 

marées ou d’évènements cycloniques majeurs, l’eau de mer peut atteindre ces forêts maréca-

geuses (Malaizé et al., 2011). Malgré ce lien apparent, mangroves et forêts marécageuses côtières 

ont toujours, à de rares exceptions près (Lugo et al., 1988; Medina et al., 2007), été traitées de 

manière indépendante. Dans la suite du document elles seront regroupées sous l’appellation forêts 

côtières inondables (FCI) en posant l’hypothèse que leur étude conjointe permettra d’améliorer la 

compréhension du fonctionnement de ces écosystèmes côtiers. 
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1.2 Biogéographie des forêts côtières inondables 

1.2.1 Mangroves et forêts côtières inondables des tropiques 

Les forêts de mangrove se répartissent sur plus de 15 millions d’hectares de littoral à travers le 

monde (Spalding et al., 2010) essentiellement dans la ceinture intertropicale (Figure 1). Les deux 

principales familles de palétuviers, en termes de nombre d’espèces et de répartition géogra-

phique, sont les Rhizophoraceae et les Avicenniaceae. 

Aucune synthèse donnant l’estimation de la surface occupée par les forêts marécageuses côtières 

n’a été réalisée. A titre d’exemple, en Floride, les formations côtières à T. distichum occupent 

456 000 ha (Lugo et al., 1990), dans les Antilles les forêts à P. officinalis se répartissent sur 2 700 

ha (Alvarez-Lopez, 1990; Imbert et al., 2000a). Les forêts marécageuses sur tourbe d’Asie du sud 

est, (qui ne sont pas exclusivement côtières) couvrent 27 millions d’hectares (Bruenig, 1990). 

 
Figure 1. Carte des répartitions des mangroves dans le monde, tirée et modifiée de Spalding 
et al. (2010). La gradation de couleur donne la diversité d’espèces de mangrove. 

1.2.2 Géomorphologie des côtes abritant des forêts côtières inondables 

Le long des côtes tropicales et intertropicales, les forêts de mangrove se retrouvent dans des si-

tuations géomorphologiques variées. On peut relever de nombreuses configurations géomorpho-

logiques côtières associées aux mangroves, qui ont toutes en commun de constituer des sites à 

faible énergie, abritées des vagues. Trois grands types de géomorphologie côtière abritant 

l’essentiel des mangroves peuvent être notés (Figure 2) : il s’agit de sites dominés par l’influence 

(i) de rivières, (ii) de la marée ou encore (iii) de la 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 rivières se développent dans les deltas des grands 

fleuves tropicaux. Ces fleuves charrient d’importantes quantités d’eau douce et de sédiments et 

abritent les plus grandes superficies de mangrove dans le monde. Les Sundarbans, en Inde, qui 

couvrent 1 000 000 ha dans le delta du Bramapoutre illustrent bien ce type de mangrove (Giri et 

al., 2007). Dans ces systèmes, la géomorphologie de la côte est assez dynamique avec une pro-

gradation ou une érosion du trait de côte de l’ordre de centaines de mètres par an (e.g. Sundar-

bans, Guyane française) (Coleman, 1969; Woodroffe, 1992; Proisy et al., 2009). 

Les mangroves dominées par l’influence des marées sont inondées quotidiennement par la ma-

rée ; elles se rencontrent dans des zones où le gradient d’élévation du littoral est faible et où le 

marnage est important (> 4 m) (Woodroffe, 1992). Ces mangroves peuvent se situer le long 

d’estuaires qui n’ont pas la conformation des deltas avec de multiples chenaux tels que décrits 

précédemment ou encore dans des zones d’anciens deltas (Thom et al., 1975). 

Enfin, les mangroves dominées par l’influence des vagues se retrouvent dans des zones de faible 

marnage et hors de l’influence de grands fleuves. Ce type de mangrove se retrouve dans des la-

gons abrités de l’effet de la houle par une barrière de corail ou dans des bassins littoraux séparés 

de la mer par un banc de sable et mis en connexion lors de fortes houles lorsque le niveau de la 

mer dépasse le cordon sableux. Dans ces systèmes le substrat n’est pas quotidiennement mis en 

contact avec l’eau de mer par des marées ou avec l’eau douce des fleuves et l’influence des sai-

sons et de l’apport d’eau douce par les précipitations y est déterminante. Il s’agit d’un système de 

mangrove très présent dans la région néo-tropicale (Schaeffer-Noveli et al., 1990), notamment 

dans les Antilles. 

 
Figure 2. Diversité des géomorphologies dans lesquelles se trouvent les mangroves. Tiré et 
adapté de Woodroffe (1992). 
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En règle générale, les forêts marécageuses côtières sont présentes dans des sites d’eau stagnante. 

Il peut s’agir de plaines alluviales plus ou moins proches de la mer ou de deltas, les forêts maré-

cageuses sont à proximité de marais herbacés ou en arrière mangrove (Bacon, 1990). Dans les 

Antilles, on retrouve les forêts marécageuses à P. officinalis le long des cours d’eau, des fleuves, 

en amont de l’estuaire où le biseau salin ne provoque pas de salinité trop élevées (< 10 g l-1 de 

salinité moyenne annuelle), et/ou en amont de la mangrove sur les façades littorales (Imbert et al., 

2000a). 

1.2.3 Origines des espèces de mangrove et de forêt marécageuse 

Deux groupes biogéographiques de mangroves dans deux régions distinctes peuvent être définis 

(Duke, 1995; Maumont et al., 2002). Un groupe occidental qui occupe les bords est et ouest de 

l’Océan Atlantique ainsi que les côtes américaines de l’Océan Pacifique. Un groupe oriental qui 

occupe une région située entre l’Océan Indien et les côtes ouest de l’Océan Pacifique, jusque 

dans les îles polynésiennes. Ces deux groupes sont séparés par deux barrières biogéographiques 

de nature différente : l’Océan Pacifique et le bloc continental Afrique-Europe. Le mode de dis-

sémination par flottaison des propagules (commun à la plupart des palétuviers), fait des océans 

des vecteurs de dissémination et des continents des barrières infranchissables. L’immensité de 

l’Océan Pacifique constitue toutefois une exception, les propagules de palétuviers ne pouvant le 

traverser d’une côte à l’autre tout en restant viables (Rabinowitz, 1978). 

La plus forte biodiversité en nombre d’espèces de palétuvier se rencontre dans le groupe oriental, 

en Indonésie et Asie du Sud Est avec plus de 47 espèces de palétuviers vrais et associés (Spalding 

et al., 2010) alors que le groupe occidental ne compte que 8 espèces dans ses mangroves les plus 

riches. Certains genres tels qu’Avicennia (Avicenniaceae) et Rhizophora (Rhizophoraceae) se 

retrouvent cependant dans les deux groupes biogéographiques. 

Les plus anciens fossiles (pollens) de palétuviers ont été datés à plus de 50 millions d’années 

avant notre ère sur à peu près tous les continents (Maumont et al., 2002). Le plus ancien fossile 

des Rhizophoraceae a été retrouvé en Australie et daté à -60 millions d’années, la plus ancienne 

trace d’Avicenniaceae en Amérique à -54 millions d’années. Les études sur la paléogéographie 

des palétuviers donnent leurs origines à l’est de la Théthys (continent asiatique) pour la famille 

des Rhizophoraceae (Muller & Caratini, 1977), ou à l’ouest (continent américain) pour les Avi-

cenniaceae (Duke et al., 1998b) de la mer de Théthys. Aussi, il semblerait que les caractères 
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morphologiques et physiologiques aient convergé malgré des origines géographiques diverses. 

Différentes espèces végétales, dans différentes parties du globe ont évolué et développé les adap-

tations nécessaires pour occuper la zone de battement des marées propre à la mangrove. 

En ce qui concerne les forêts marécageuses de très nombreuses espèces appartenant à des fa-

milles différentes sont rencontrées. Il est toutefois intéressant de noter que, sur tous les conti-

nents, des formations d’Arecaceae (Raphia taedigera, Euterpe oleracea, Metroxylon sagu, Nypa 

Fruticans) parviennent à dominer les zones marécageuses d’arrière mangrove. 

Le genre Pterocarpus est présent en Afrique et en Asie et, dans les Antilles, les origines de P. 

officinalis viendraient du continent africain (Rojo, 1977). L’espèce aurait rejoint le continent 

américain pendant le Quaternaire (entre 10 000 et 1,8 Ma) en traversant l’Océan Atlantique par le 

courant de Benguela (Rojo, 1977). Elle serait arrivée entre le nord-est du Brésil et Trinidad puis 

aurait ensuite colonisé les côtes caraïbes de l’Amérique du Sud et de l’Amérique Centrale d’une 

part et les îles de l’arc antillais d’autre part menant à deux populations génétiquement bien dis-

tinctes (Rivera-Ocasio et al., 2002; Muller et al., 2009b). 

L’espèce P. officinalis se retrouve dans une large part de la zone néotropicale entre 20° Nord et 

2° Sud. Elle se distribue sur tout l’arc antillais, à Porto Rico, en République Dominicaine, dans la 

partie sud du Mexique, dans tous les pays d’Amérique centrale et dans la partie nord est de 

l’Amérique du Sud (de la Colombie au Nord du Brésil) (Weaver, 1997; Migeot, 2010). Cepen-

dant les formations quasi monospécifiques à P. officinalis sont caractéristiques des Petites An-

tilles et de Porto Rico (Alvarez-Lopez, 1990; Imbert et al., 2000a). 
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1.3 Services et produits des forêts côtières inondables 

Les principales fonctions des forêts côtières inondables sont (i) la provision de services écosys-

témiques essentiels, (ii) la provision de bois et (iii) le soutien des pêcheries (Spalding et al., 

2010). 

1.3.1 Services 

1.3.1.1 Stockage de carbone 

Les forêts côtières inondables constituent d’importants stocks de carbone nécessaires à prendre 

en compte dans l’étude des grands cycles géochimiques. Les mangroves font partie des écosys-

tèmes avec les plus forts stocks de carbone à l’hectare, elles comptent en moyenne 1 023 tC ha-1, 

leurs sols contenant entre 49 et 98 % du carbone stocké (Donato et al., 2011). Les forêts inondées 

sur tourbe d’Indonésie constituent un autre exemple de forêt riche en carbone et comptent entre 

1 100 et 2 100 tC ha-1 (Page et al., 2009). A titre de comparaison les forêts tropicales de terre 

ferme comprennent entre 100 et 225 tC ha-1 (Lal, 2005; IPCC, 2006; Gibbs et al., 2007). Cette 

différence de stock de carbone entre écosystèmes inondés et écosystèmes de terre ferme 

s’explique par le fait que les conditions anoxiques des sols inondés rendent difficile la dégrada-

tion de la matière organique par les micro-organismes du sol. Par ailleurs, les mangroves font 

également parties des écosystèmes aves les plus fortes productivités primaires. Elles peuvent 

stocker dans leurs parties aériennes 1,7 tC ha-1 an-1 (Ray et al., 2011) ce qui est supérieur aux 

0,63 tC ha-1 an-1 mesurés pour des forêts tropicales de terre ferme (Lewis et al., 2009). Aussi, les 

forêts côtières inondables sont particulièrement intéressantes pour les différentes initiatives liées 

à la réduction des émissions de gaz à effet de serre. L’arrêt de leur déforestation assurerait le 

maintien d’importants stocks de C et garantirait la poursuite d’une séquestration de grandes quan-

tités de CO2. Aussi des projets de type réduction des émissions de carbone liées à la déforestation 

et à la dégradation des forêts (REDD+) sont en cours de réalisation au Kenya (Swahili Seas – 

Ecosystem Services for Poverty Alleviation2) en Equateur et en Indonésie (BlueCarbon Project3). 

                                                 
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 carbone assimilé par les forêts côtières inondables est 

finalement réexportée vers les océans et les mers (env. 25 %) et joue un rôle important dans ré-

seaux trophiques à proximités (Robertson et al., 1992). Dans le bilan carbone des forêts côtières 

inondables, il faut également noter que ces écosystèmes inondés sont producteurs de méthane, un 

gaz à effet de serre au pouvoir réchauffant 24 fois plus élevé que le CO2. Ces émissions seraient 

cependant négligeables4 par rapport à la quantité de carbone séquestré ou par rapport à d’autres 

milieux (Chauhan et al., 2008; Couwenberg et al., 2010). 

1.3.1.2 Biofiltration par les mangroves 

La densité du réseau de racines aériennes ralentit les mouvements de l’eau et piège une grande 

partie (30 %) des sédiments (Koshiba et al., 2013). Par ailleurs, la forte capacité de croissance de 

beaucoup de mangrove leur permet d’extraire une grande quantité de nutriments des eaux qui les 

traversent. Aussi, l’utilisation des mangroves en tant que systèmes naturels pour le traitement des 

eaux usées a été étudié et proposé dans de nombreuses régions tropicales (Corredor & Morell, 

1994; Herteman et al., 2011). Cette fonction participe à la qualité des eaux côtières en assurant 

des eaux claires et peu eutrophisées favorables au développement des réseaux trophiques des la-

gons et des estuaires. 

1.3.1.3 Protection côtière par les mangroves 

Les mangroves jouent un rôle important dans l’atténuation de l’érosion du trait de côte par leur 

capacité à ralentir les flux d’eau ce qui permet de lier et de consolider les sédiments. Les man-

groves ont également un rôle de premier ordre dans l’atténuation et le ralentissement de la houle 

(Alongi, 2008). De nombreuses études ont montré que la présence de mangrove avait localement 

réduit les dégâts matériels et humains lors du tsunami qui a touché l’Asie du Sud Est en décembre 

2004 (Dahdouh-Guebas et al., 2005; Kathiresan & Rajendran, 2005). 

1.3.1.4 Usage récréatif, valorisation touristique 

Les forêts côtières inondables possèdent également une valeur récréationnelle importante. Long-

temps fuies à cause de leur mauvaise réputation (moustiques, odeurs soufrées), elles attirent au-

                                                 
4 3 mg CH4 m

-2 heure-1 en mangrove et forêt marécageuse sur tourbe contre des valeurs cinq fois plus élevées en 
milieu tempérés et boréaux  
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jourd’hui de plus en plus de touristes désireux de découvrir les singuliers paysages qu’elles of-

frent. Les sorties touristiques prennent la forme de tours en bateau, en kayak, ou de sentiers de 

découverte de la faune et la flore sur des platelages. Cette nouvelle forme d’usage de ces écosys-

tèmes offre aux populations environnantes l’opportunité de développer de nouvelles activités. Les 

afflux de touristes peuvent atteindre plus de 60 000 visiteurs 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 petite stature, les produits de bois issus de la mangrove 

les plus courants sont des perches (Walters et al., 2009). Les bois les plus denses sont utilisés 

dans la construction des maisons et des bateaux, alors que les autres sont utilisés pour confec-

tionner du matériel durable de pêche, notamment grâce à la longévité du bois dans l’eau salée. De 

grandes quantités de bois pour le feu sont issues des mangroves pour les villages et villes envi-

ronnantes, la densité des bois de mangrove permettant d’élaborer un charbon de bonne qualité. 

Historiquement le bois de P. officinalis a surtout servi en tant que bois énergie pour le fonction-

nement des distilleries (Migeot, 2010). Certains auteurs précisent que son bois aurait été utilisé 

dans la confection de radeaux de pêche à Porto Rico et d’objets d’art en Guyane (Migeot, 2010). 

Dans les mangroves d’Asie, les palmes du palmier Nypa sont couramment utilisées pour couvrir 

les toitures. L’écorce de quelques espèces de Rhizophoraceae est riche en tanin et a joué histori-

quement un rôle important dans la confection de pièces en cuir. Aujourd’hui les tanins sont es-

sentiellement industriels, mais quelques usages persistent localement comme en Guyane ou aux 

îles Tonga (Spalding et al., 2010). 

Quelques communautés utilisent des fruits des genres Sonneratia et Avicennia pour la cuisine, 

même si une préparation est nécessaire pour rendre le fruit comestible. Les feuilles de certaines 

espèces peuvent être mises en tisane et il est fait état de quelques produits transformés comme 

des boissons et de la glace à partir de Sonneratia. Un autre usage commun du Nypa consiste à 

recueillir du pédoncule floral un liquide légèrement sucré qui est mis à fermenter pour 

l’élaboration d’une boisson alcoolisée. 

Dans l’ensemble des tropiques, les communautés locales utilisent des feuilles, de l’écorce ou des 

fruits issus de la mangrove pour produire des médicaments. Les fonctions obtenus par ces médi-
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caments sont larges et vont du traitement des désordres intestinaux, des ulcères d’estomacs, des 

hémorragies à des remèdes contraceptifs ou encore permettant de traiter l’asthme (Bandara-

nayake, 1998; Berenguer et al., 2006; Agra et al., 2008). La résine de P. officinalis possède éga-

lement des vertus cicatrisantes et anti herpès (Bacon, 1990). 

1.3.3 Soutien aux pêcheries 

Les mangroves sont l’un des habitats de l’espace intertidal les plus importants pour les pêcheries 

de la région tropicale (Walters et al., 2008). La présence de mangrove augmente la biomasse des 

poissons de récifs en jouant le rôle de nurserie et en augmentant la survie des jeunes poissons 

(Robertson & Duke, 1990). Dans les Caraïbes, il a été montré que la biomasse de quelques es-

pèces commerciales importantes doublait lorsque leur habitat à l’âge adulte était en connexion 

avec de la mangrove (Mumby et al., 2004). En Australie, il semblerait que les mangroves abritent 

75 % des espèces commerciales au moins à un stade de leur vie (Manson et al., 2005). Des pois-

sons à forte valeur pour la consommation et/ou la pêche sportive tels que mérous, pagres, mulets, 

bonefish et tarpons sont associés pendant toute, ou une partie, de leur vie avec la mangrove (Na-

gelkerken et al., 2008). 

La riche structure tri-dimensionnelle de l’habitat, entre larges bancs de vase et réseaux complexes 

de chenaux et de racines fournissent un refuge important aux poissons juvéniles contre leurs pré-

dateurs (Cocheret de La Morinière et al., 2004). La forte productivité de l’écosystème est égale-

ment favorable au développement des juvéniles en leur assurant un apport en nutriments (Coche-

ret de La Morinière et al., 2004). Au-delà du rôle direct de protection des juvéniles, la mangrove 

participe également à l’accroissement des populations de poissons qui n’y pénètrent jamais. En 

effet, les mangroves sont souvent associées avec des herbiers sous marins et des récifs coralliens 

pour former des écosystèmes à forte productivité. Dans ce contexte, la capacité des mangroves à 

réguler la qualité de l’eau est essentielle pour le fonctionnement des récifs coralliens (Walters et 

al., 2008). L’eau moins chargée en particule laisse pénétrer la lumière pour le développement des 

zooxanthelles, évite l’asphyxie liée à l’hypersédimentation et l’eutrophisation liée à un excès 

d’azote dans le milieu. 

Des espèces commerciales de crevettes (Penaeus vannamei et Penaeus monodon) se développent 

des stades post larvaires aux stades subadultes dans la mangrove avant de terminer leur cycle de 
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vie au large (Newell et al., 1995) ou dans des parcs aquacoles. Divers crabes de terre (genres 

Neosarmatium, Goniopsis, Ucides) utilisent également la mangrove et la forêt marécageuse 

comme habitat pendant au moins un stade de leur vie (Hartnoll, 1988). Leur capture présente  une 

dimension microéconomique et culturelle importante (Magalhaes et al., 2007). 

1.3.4 Evaluation économique des forêts côtières inondables 

Un nombre important d’études a cherché à quantifier les valeurs économiques des différentes 

productions et services associés à la mangrove (Spalding et al., 2010). Les valeurs données par 

hectare de mangrove et par an varient de manière importante en fonction des situations écono-

miques et sociales des pays et des zones d’étude. Une estimation globale de la valeur économique 

de la mangrove a été chiffrée entre 1 500 et 7 000 € ha-1 an-1 (Wells et al., 2006). Une étude me-

née par le Parc National de la Guadeloupe a chiffré à 2 500 € ha-1 an-1 sa valeur liée à 

l’écotourisme (Desvergne & Vincent, 2010) sans tenir compte des autres services et produits. La 

forêt marécageuse de Louisiane à T. distichum a été évaluée entre 1 400 et 9 8005 € ha-1 an-1 

(Costanza et al., 1989) soit un ordre de grandeur de valeur économique équivalent à celui des 

mangroves. 

1.4 Déforestation et restauration des forêts côtières inondables 

Malgré les nombreux services et produits fournis par les forêts côtières inondables, leur défores-

tation et leur dégradation ont été de grande ampleur tout au long du XXe siècle (Egler, 1948; La-

rue & Muzik, 1954; Polidoro et al., 2010). 

A l’échelle mondiale, entre 20 et 35 % de la surface de mangrove ont été perdus depuis 1980 

(Valiela et al., 2001; FAO, 2003; FAO, 2007). Les surfaces de mangrove continuent à disparaitre 

au taux d’au moins 1 % an-1 (FAO, 2003; FAO, 2007) et pouvant localement atteindre 2 à 8 %  

an-1 (Miththapala, 2008). Dans les surfaces de mangrove restantes, il a été estimé que 26 % se-

raient sévèrement dégradées à cause de leur surexploitation pour le bois de feu et de construction 

(Valiela et al., 2001). 

Une proportion importante des forêts marécageuses a été perdue en Asie du Sud Est avec la défo-

restation de 31 000 km² de forêt sur tourbe (non exclusivement côtière) en seulement 20 ans entre 

                                                 
5 Valeurs actualisées avec un taux d’inflation de 92 % sur la période 1989 – 2013 et un cours de l’euro de 1,35 $ US 
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1990 et 2010, soit un taux de 5 % an-1 (Miettinen et al., 2012). Dans les Antilles, la forêt maréca-

geuse qui couvrait de vastes étendues à Porto Rico a été sévèrement réduite au cours du siècle 

dernier (Eusse & Aide, 1999) et en Martinique 14 % de la forêt marécageuse rélictuelle aurait été 

sévèrement dégradée voire détruite depuis les années 50 (Imbert & Leblond, 2004). Aujourd’hui 

encore, le taux de perte des forêts côtières inondables serait d’1 à 2 % par an (Spalding et al., 

2010). 

Au-delà de cette déforestation d’origine anthropique, les forêts côtières inondables sont sous la 

menace des changements climatiques, par l’augmentation du niveau de la mer et, dans les Ca-

raïbes, l’augmentation de l’intensité des ouragans (Knutson et al., 2010; Vecchi et al., 2013). Il 

est estimé que les mangroves pourraient encore perdre 10 à 15 % de leur surface à cause des mo-

difications du contexte climatique (Alongi, 2008). 

Pour lutter contre la perte de ces milieux, des recherches ont été initiées dès les années 90 afin de 

proposer des premiers protocoles de restauration (Chakrapani & Reddy, 1992; Kogo & Kogo, 

1997; Stevenson, 1997). La question de la restauration des mangroves a également fait l’objet 

d’un numéro spécial de la revue Restoration Ecology en 2000 qui souligne l’émergence de cette 

question dans le monde scientifique (Ellison, 2000; Imbert et al., 2000b; McKee & Faulkner, 

2000). Dans les années 2000, les dégâts humains et les destructions massives provoquées par le 

tsunami du 26 Décembre 2004 dans l’Océan Indien ont suscité un renouvellement de l’intérêt 

pour les mangroves. En effet, plusieurs travaux ont montré que les territoires situés en arrière de 

la mangrove avaient connues moins de dégâts (Kathiresan & Rajendran, 2005; Chang et al., 

2006) et une grande initiative de plantation et de conservation des mangroves a été lancée par les 

Nations Unies et des organisations non gouvernementales (Mangrove for future)6. Concernant la 

forêt marécageuse à P. officinalis, il est attendu que l’augmentation du niveau de la mer aug-

mente l’apport d’eau salée au-delà de ce que peut tolérer P. officinalis. Dans ces conditions, les 

espèces de mangrove devraient rentrer en compétition avec P. officinalis et le remplacer peu à 

peu. Aussi, une conservation des surfaces actuelles de forêt marécageuse ne sera possible que si 

l’aménagement du territoire prévoit en amont des conditions favorables à son expansion (Eusse & 

Aide, 1999). La capacité de colonisation des milieux adjacents à la forêt marécageuse par P. offi-

                                                 
6 http://www.mangrovesforthefuture.org/ 
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cinalis est un champ d’étude actuellement en cours dans la cadre du programme INTERREG 

Caraïbes IV mené au laboratoire DYNECAR (Imbert & Dulormne, 2013). 

Les questions sur les impacts du changement climatique, sur l’adaptation des espèces et sur la 

résilience des forêts côtières inondables alimentent un champ de recherche important auquel ce 

travail cherche à contribuer. 

2 Contexte régional : le climat et les espèces des forêts côtières 

inondables des Antilles 

Cette partie introductive cherche à définir le contexte climatique et biologique spécifique aux 

forêts côtières inondables des Antilles, en prenant comme exemple le cas de la Guadeloupe. 

Les Antilles constituent un archipel délimité par la Mer des Caraïbes au sud et à l’ouest, par le 

Golf du Mexique à l’ouest et par l’Océan Atlantique à l’est. Les Antilles sont divisées en deux 

sous ensembles : les Grandes Antilles formées par les plus grandes îles, au nord, (Cuba, Ja-

maïque, Porto Rico, Haïti et la République Dominicaine) et les Petites Antilles formées par les 

îles allant des Iles Vierges, au nord, jusqu’à Grenade, au sud (Figure 3). 

 
Figure 3. Carte des Antilles7 

                                                 
7 Carte tirée depuis : http://en.wikipedia.org/wiki/Antilles 
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2.1 Environnement climatique 

Les îles des Antilles sont presque toutes soumises au même climat et les variations de tempéra-

ture ou de précipitations entre les îles sont relativement faibles (Table 1). Les températures 

maximales sont toutes comprises entre 29 et 32°C et interviennent aux mois d’aout, les tempéra-

tures minimales sont observées aux mois de janvier et février entre 21 et 25°C. Dans les Grandes 

Antilles et les îles des Petites Antilles au relief montagneux les précipitations dépendent étroite-

ment du relief et de la position de la station météorologique. Dans les Petites Antilles volcaniques 

(Dominique, Martinique, Guadeloupe, Sainte Lucie) les précipitations sont supérieures à 1400 

mm. Dans les îles des Petites Antilles au relief moins prononcé (Antigua, St Barthélémy, St Mar-

tin) les précipitations sont de l’ordre de 1000 mm par an. 

Table 1. Principales caractéristiques climatiques des îles des Antilles. Températures maxi-
males (Tmax) et minimales (Tmin) journalières, précipitations annuelles (mm) et nombre de jours 
de pluie par an (n.c. données non communiquées)8 

Ile Lieu Tmax (°C) Tmin (°C) Précipitations 
annuelles (mm) 

Nombre de 
jours de pluie 

Antigua St.John's 30 24 1052 127 
Bahamas Nassau 29 21 1389 140 
Iles Cayman n.c. 32 21 1435 172 
Cuba Havana 29 22 1189 80 
Dominique Aéroport 29 23 2575 n.c. 
R. domini-
caine 

Punta Cana 29 23 1103 113 

Guadeloupe Pointe à 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.com/Weather/Caribbean/average-annual-temperature-rainfall-
metric.php 
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2.1.1 Caractéristiques générales du climat des Antilles 

Le climat des Antilles est de type tropical océanique, à régime d’Alizés. Ses variations saison-

nières sont étroitement liées à la position latitudinale de la Zone Intertropicale de Convergence 

(ZIC). Cette zone de basses pressions est formée par la convergence de masses d’air chaudes et 

humides sur quelques centaines de kilomètres de largeur. 

Les activités des l’anticyclone des Açores (hémisphères nord) et de l’anticyclone de Sainte-

Hélène (hémisphère sud) régissent les mouvements d’oscillation latitudinale de la ZIC au niveau 

des Antilles par l’élaboration de courants atmosphériques variant en intensité en fonction de la 

période de l’année. Les six premiers mois de l’année, la ZIC est au Sud des Antilles, proche de 

l’équateur et elle remonte au Nord pour atteindre sa position septentrionale au cours des mois de 

septembre- octobre au niveau des Petites Antilles (Figure 4). Lorsque la ZIC est proche des îles, 

les passages de dépressions tropicales d’intensité plus ou moins fortes sont fréquents. 

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

                                                 
9 Carte tirée et modifiée depuis : http://blogs.swa-jkt.com/swa/10474/2012/09/20/568/ 

ZIC en Juillet 

ZIC en Janvier
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2.1.2 Variations temporelles des précipitations 

Dans les Antilles, les températures moyennes journalières étant stables tout au long de l’année 

(25 ± 1 °C), ce sont les précipitations qui marquent les saisons. Deux saisons et deux inter-

saisons liées à la position de la ZIC sont remarquables. 

Le début de l’année se caractérise par un régime de temps sec, appelé « carême » dans les An-

tilles françaises. Les précipitations sont faibles et des fronts froids issus des latitudes tempérées 

ondulent jusqu'aux Antilles. C’est à cette époque de l’année que surviennent des périodes de sè-

cheresse qui peuvent être importantes certaines années (précipitations inférieures à 50 mm par 

mois). 

De mi-avril à juin, les Antilles connaissent une saison intermédiaire marquée par une augmenta-

tion progressive des précipitations liée à des températures de la mer plus élevées. Les orages res-

tent assez rares et les précipitations modérées, mais elles peuvent être épisodiquement plus in-

tenses. De plus cette saison voit les derniers passages des fronts froids venus des latitudes tempé-

rées. Le mois de juin est épisodiquement un mois plus sec au cours duquel de courtes mais in-

tenses sècheresses peuvent survenir. 

De juillet jusqu'à mi-novembre vient la saison des pluies, appelée « saison cyclonique » ou « hi-

vernage » dans les Antilles françaises. Durant cette période des dépressions tropicales traversent 

l’Océan Atlantique entrainent des précipitations abondantes (>1500 mm mois-1) et peuvent at-

teindre le stade de cyclones. La température de la mer et celle de l'air sont plus élevées (de l'ordre 

de 28°C). 

On retrouve une seconde saison de transition, de courte durée, de mi-novembre à décembre. Cette 

saison est marquée par une diminution de la température de la mer associée à une chute rapide 

des précipitations. 

Les déplacements latitudinaux de la ZIC induisent un pattern saisonnier de précipitations qui est 

régulier d’une année à l’autre. La Figure 5 présente les données mensuelles de précipitations en 

Guadeloupe à la station du Raizet, le régime de précipitations dans les autres îles des Petites An-

tilles est très proche. 



24 

 

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

Cependant, cette constance saisonnière contraste avec la variabilité inter annuelle des précipita-

tions, les années pouvant être successivement très pluvieuses ou très sèches. A titre d’exemple, 

les records de précipitations et de sècheresse comptent 800 mm d’écart aux 1730 mm de précipi-

tations moyennes enregistrées à la station du Raizet de 1951 à 2012 (Figure 6) ; sur cette même 

période, le coefficient de variation des précipitations annuelles est de 20 %. 

 
Figure 6. Variabilité inter annuelles des précipitations. Ecart annuel aux précipitations 
moyennes (1730 mm) calculées entre 1951 et 2012 (Météo France). Les symboles (+, -, ±) indi-
quent des périodes pluriannuelles plus ou moins pluvieuses. 
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2.1.3 Variabilité spatiale des précipitations dans les îles antillaises 

En raison de la diversité des reliefs des îles antillaises, les précipitations constituent la variable 

climatique qui varie le plus fortement dans l’espace. Les masses humides et chaudes transportés 

par les alizés s’élèvent localement au niveau des différents reliefs et induisent différents régimes 

de pluviosité (Corre, 1981). Par exemple, en Guadeloupe (Figure 7), le nord et l’est de la Grande-

Terre reçoivent dix fois moins de pluies (1 200 mm) que les plus hauts sommets de la chaine de 

la Basse-Terre (10 000 mm). La station Météo France du Raizet, située à la jonction entre les 

deux principales îles de la Guadeloupe, reçoit en moyenne 1 730 mm par an. 

 
Figure 7. Carte de la variabilité spatiale des précipitations (mm) en Guadeloupe. La flèche 
indique la position de la station météorologique du Raizet (données Météo France)10. 

  

                                                 
10 Carte tirée et modifiée depuis : http://www.meteo.gp/Climat/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 l’année est la saison sèche avec, en moyenne moins de 5 jour-

nées sans aucune éclaircie (insolation nulle). A la latitude de la Guadeloupe (16°N), le soleil at-

teint des positions au zénith au début du mois de mai et au début du mois d’aout et ne descend 

pas à moins de 50° au dessus de l’horizon au cours de l’hiver. Les valeurs de rayonnement global 

varient entre 460 et 630 J m-2, les plus faibles valeurs étant hivernales et les plus fortes valeurs 

coïncidant avec les positions zénithales du soleil. 

2.1.4.2 Humidité et température de l’air 

L’humidité et la température de l’air évoluent peu au cours de l’année. La température moyenne 

annuelle est de 26°C (Météo France, Raizet, 1951-2011) et l’écart entre la température moyenne 

des mois les plus frais (janvier) et les plus chauds (aout) varient entre 3 et 4 °C et restent bien 

inférieurs aux écarts journaliers de température (5,7 °C). L’humidité relative de l’air suit le même 

pattern saisonnier que les précipitations ; au Raizet, en Guadeloupe elle évolue de 73 à 82 % 

entre les mois de mars et d’octobre. 

2.1.4.3 Vents 

Les vents dominants sont de secteur est à nord est, mais ils connaissent eux aussi un pattern sai-

sonnier. Pendant la saison sèche, ils soufflent régulièrement avec des vitesses comprises entre 30 

et 50 km h-1. Pendant la saison des pluies, ils sont moins réguliers, plus faibles et orientés est, 

sud-est. Lors du passage de dépressions tropicales, les vents enregistrés atteignent des valeurs très 

importantes. Ainsi pendant un cyclone les vents peuvent atteindre 100 à 200 km h-1 : le record 

enregistré en Guadeloupe étant de 270 km h-1 lors du passage du cyclone Hugo en 1989 (Bou-

chon et al., 1991). 

2.1.4.4 Pression atmosphérique 

La pression atmosphérique suit également un pattern saisonnier autour d’une pression moyenne 

de 1013 hPa. Elle est généralement élevée lors du premier semestre de l’année (> 1015 hPa) et 
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diminue lors de la saison des pluies pour atteindre des valeurs proches de 1012 hPa. Le passage 

de cyclones peut générer temporairement de très basses pressions (jusqu’à 920 hPa) 

2.1.5 Niveau de la mer 

Les Antilles se caractérisent par un faible marnage (env. 60 cm). En effet, la marée est générée au 

large et est accentuée en arrivant sur les cotes, essentiellement lorsqu'il y a un plateau continental 

important (cas dans le golfe de Gascogne par exemple) et localement par la forme même des 

côtes (cas de la baie du Mont-Saint-Michel). Dans les Antilles, ces deux conditions ne sont pas 

remplies, d'où la faible amplitude des marées. Par contre le niveau des mers peut être influencé 

par d'autres phénomènes tels que les cyclones et le régime de pression atmosphérique. Ainsi, au 

mois de mars, au cœur de la saison sèche, le niveau de la mer est sensiblement plus bas (-15 cm) 

qu’au moment des passages de dépressions tropicales en juillet. Le passage de cyclone occa-

sionne des marées de tempête liées aux très basses pressions au centre du phénomène qui peuvent 

atteindre 2 à 3 m d’amplitude. Ceci provoque un afflux d’eau de mer dans les formations côtières 

inondables. 

2.1.6 Projections climatiques 

Les modèles de projections climatiques actuellement étudiés sont à l’échelle du bassin des Ca-

raïbes avec une résolution de 278 km. Ils ne sont donc pas particulièrement applicables à 

l’échelle d’une île mais donnent des tendances générales sur la quantité de précipitations poten-

tielles dans le siècle à venir. Pour la période 2071-2100, les projections des modèles climatiques 

régionaux prévoient une augmentation des températures mensuelles de 1 à 4°C et une baisse de 

10 à 20% des précipitations annuelles pour le sud de la Caraïbe. Les mois de janvier à juin se-

raient plus secs avec une baisse de 20 à 50% des précipitations et le second semestre de l’année 

pourrait lui aussi connaitre une réduction des précipitations (Campbell et al., 2011). La tempéra-

ture des eaux de surface devrait augmenter de 1°C ce qui engendrerait des conditions favorables 

pour une augmentation de la fréquence des dépressions tropicales (Angeles et al., 2007). Les pro-

jections du changement climatique prévoient également une augmentation du niveau de la mer 

entre 20 et 60 cm d’ici 2100 (IPCC, 2007). 
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2.2 La végétation et les sols des forêts côtières inondables des Antilles 

2.2.1 Sols et contexte sédimentaire 

Les forêt côtières inondables se développent dans des contextes sédimentaires variés entre des 

zones alluviales avec d’abondants apports sédimentaires minéraux et des îles océaniques avec 

très peu ou pas d’apports allochtones de sédiments (Woodroffe, 1992). Les îles des Antilles en 

général, et des Petites Antilles en particulier, sont de petites dimensions avec des bassins versants 

de petites tailles. En conséquence, sur leurs côtes, les apports sédimentaires allochtones sont 

faibles comparés aux grands systèmes continentaux de delta ou d’estuaire. Lorsque les apports 

sédimentaires sont faibles la mangrove peut se développer à même des substrats sableux, coral-

liens rocheux ou encore sur du sédiment autochtone : de la tourbe produite par la mangrove elle-

même (Woodroffe, 1983). Ces mangroves forment peu à peu leur propre substrat par la produc-

tion de biomasse racinaire, transformée progressivement en matière organique. Les marées étant 

de faible amplitude dans les Antilles, les sols restent inondés la plus grande partie de l’année dans 

des conditions d’anoxie telles que la matière organique se minéralise très peu. Aussi, de grandes 

quantités de tourbes racinaires de mangrove et de forêt marécageuse (jusqu’à 10 m de haut) ont 

été retrouvées dans différentes îles des Antilles et également sur les côtes caraïbes (Belize 

(McKee et al., 2007), Floride (Scholl, 1964), Guadeloupe (Feller et al., 1990), Jamaïque (Robin-

son, 1977), Panama (Phillips & Bustin, 1996), Puerto Rico (Medina et al., 2010)). Ce type de 

mangrove sur tourbe concernerait 780 000 ha dans les Caraïbes (FAO, 2003; McKee et al., 2007). 

Toutefois les forêts côtières inondables ne sont pas uniquement sur des substrats tourbeux et la 

sédimentation allochtone peut générer des sols argileux (Parra et al., 1986) sur lesquels des for-

mations de mangrove se sont installées (Imbert et al., 1988; Turenne, 1997). 

2.2.2 Faciès de végétation et gradient écologique 

Les forêts côtières inondables antillaises offrent une grande diversité de paysages répondant à 

chaque contexte hydrologique particulier par une structure de végétation différente (Figure 8, 

p31). On peut distinguer quatre principales ceintures de végétation (Lugo & Snedaker, 1974; Im-

bert et al., 1988; Imbert & Ménard, 1997). 
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La mangrove du « bord de mer » (fringe mangrove au sens de Lugo et Snedaker (1974)), haute de 

moins d’une dizaine de mètre, est constituée par une ceinture de 5-30 m de large, structurée par le 

palétuvier rouge (Rhizophora mangle, Rhizophoraceae), et l’enchevêtrement de ses racines aé-

riennes. Cette mangrove se retrouve sur les tout premiers mètres du littoral et le long des canaux 

qui remontent dans les terres. 

En arrière de cette mangrove les peuplements de mangrove prennent une forme « arbustive » 

(scrub) sur des surfaces plus ou moins étendues. R. mangle y forme des fourrés très denses, ne 

dépassant pas 2 m de haut, d’où émergent quelques palétuviers noirs (Avicennia germinans et 

Avicennia schauerianna, Avicenniaceae) pouvant atteindre 6 – 7 m de haut. Ces deux types de 

végétations sont dus aux conditions édaphiques extrêmes dans lesquelles poussent les palétu-

viers : isolement hydrologique et peu d’apports sédimentaires, susbtrat constitué de tourbe raci-

naire, carence en phosphore (Lovelock et al., 2006a), salinité élevée, pH acide et potentiels Re-

dOx très négatifs. Dans certains cas, d’origines naturelle ou anthropique (sur-salinité en saison 

sèche, affaissement et inondation d’une zone, coupure de l’hydrologie naturelle par un aménage-

ment), les conditions de tolérance de ces espèces peuvent être dépassées et un dépérissement 

large touche l’ensemble de la communauté végétale. L’ensemble constitue en quelques années un 

paysage composé de troncs morts défeuillés sans régénération apparente au sol. Le phénomène 

d’«étang bois sec » décrit par Flower (2004) fait référence à un dépérissement d’origine naturelle 

dont les déterminants restent aujourd’hui mal compris. 

En amont de ces faciès arbustifs, lorsque l’apport en élément terrigènes devient plus important, le 

sol est plus fertile et les peuplements de mangrove gagnent en hauteur pour atteindre 20 m de 

haut. Il s’agit de la mangrove « haute mixte » ou « ceinture forestière interne » (bassin man-

grove), composée majoritairement de R. mangle en mélange avec A. germinans et/ou Laguncula-

ria racemosa (Combretaceae). Deux strates de végétation peuvent généralement être identifiées : 

la strate des arbres adultes, sous forme de perchis/gaulis aux troncs élancés et dont les houppiers 

occupent l’espace entre 12 et 20 m de haut ; la strate des juvéniles, qui ne dépasse pas 2 m de 

haut et constitue, entre les racines échasses et les pneumatophores, un tapis plus ou moins dense 

de plantules à l’affut d’un chablis pour poursuivre leur croissance en hauteur. 

Lorsque l’on poursuit le trajet depuis le lagon vers l’intérieur des terres, plusieurs faciès de végé-

tation peuvent se rencontrer. 
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• A mesure que le niveau topographique s’élève, la fréquence des submersions diminue et 

le substrat devient essentiellement argileux avec un mince horizon tourbeux en surface. 

Les conditions importantes d’évapotranspiration durant la saison sèche favorisent alors la 

concentration du sel dans le sol et la salinité de ces sites atteint des valeurs très élevées. 

Au fur et à mesure que la salinité augmente, la voute de la mangrove s’abaisse et les peu-

plements sont de plus en plus dominés par A. germinans pour devenir monospécifiques. 

En arrière de ces peuplements la salinité devient telle qu’aucun ligneux ne parvient à 

s’installer de manière pérenne. Le sol y est argileux, pulvérulent et dépourvu de toute vé-

gétation. Ces sols rappellent les profils de tanne observés à proximité de la mangrove au 

Sénégal (Vieillefon, 1977). 

• Dans les plaines inondables et le long des estuaires, la baisse de la salinité des eaux inters-

titielles liée à l’éloignement de la côte conduit à des peuplements progressivement domi-

nés par L. racemosa sur argiles et tourbes, jusqu’à aboutir à de rares peuplements monos-

pécifiques de L. racemosa. 

• En arrière de certaines mangroves, lorsque la salinité continue de diminuer, l’écotone 

entre mangrove et forêt marécageuse se caractérise par un enchevêtrement de lianes 

(Rhabdadenia biflora, Cydista aequinoctialis, Hippocratea volubilis) sur une largeur 

d’une dizaine de mètre. La forêt marécageuse à Pterocarpus officinalis (Papillonaceae) se 

développe ensuite sur des sols tourbeux dont la salinité diminue de 20 à 0 g l-1, la hauteur 

de sa voute et la surface terrière augmentent progressivement. 

• Il est également possible de trouver des étendues marécageuses non arborées sous forme 

de marais à Cladium jamaicense (Cyperaceae) (Imbert & Delbé, 2006) dont la hauteur et 

la richesse diminuent avec l’augmentation des niveaux d’eau, salinité et de potentiels Re-

dOx. 
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Figure 8. Schéma des grands types de peuplement de forêt côtière inondable en fonction du gradient mer-terre, de la texture 
majoritaire du sol et des variations spatiales de la salinité (d'après Imbert et al., 1988). 
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2.2.3 Les principales espèces ligneuses des forêts côtières inondables antil-

laises 

La flore de mangrove est relativement pauvre par rapport aux forêts de terre ferme situées aux 

mêmes latitudes. Dans les Antilles, elle ne compte que trois espèces ligneuses dominantes (R. 

mangle, A. germinans, L. racemosa) auxquelles est associée A. schaueriana dans le faciès arbus-

tif (Davis, 1940). 

La forêt marécageuse à P. officinalis est essentiellement composée de P. officinalis (56 et 99 % 

des effectifs) (Migeot, 2010). De nombreuses autres espèces accompagnent P. officinalis en forêt 

marécageuse, Imbert et al. (2000a) donne un total de 178 espèces de plantes vasculaires dans ces 

forêts. P. officinalis mis à part, une seule autre espèce est ubiquiste, une liane : Hippocratea vo-

lubilis. La forêt marécageuse à P. officinalis héberge quelques espèces végétales rares dans les 

Antilles, voire endémiques de la Guadeloupe (e.g. Aechmea flemingii, Broméliaceae). 

Les paragraphes qui suivent présentent une à une les espèces principales des formations côtières 

inondables. 

2.2.3.1 Rhizophora mangle 

Rhizophora mangle L. (1753) (Rhizophoraceae) ou palétuvier rouge se caractérise par des racines 

échasses caractéristiques en forme d’arcs (Figure 9). Cette espèce sempervirente peut atteindre 

plus 20 m de haut et développer, lorsque le sol est salé et oligotrophe, un port arbustif, avec des 

individus inférieurs à 2 m. Les feuilles sont opposées décussées, avec un limbe de 4-5 cm de 

large sur 11 cm de long, dont l’extrémité apicale est arrondie. Le pétiole de 2 cm de long est de 

couleur vert clair. Le fruit constitue prend une forme en olive verte de 2 cm de long. Dès la fé-

condation, l’embryon ne cesse de s’allonger pour devenir une plantule qui reste accrochée à 

l’arbre mère jusqu’à atteindre 20-30 cm de long. La plantule est photosynthétiquement active, 

murit et finit par se détacher de l’arbre mère. Selon Rabinowitz (1978), la plantule de R. mangle 

(improprement appelée « propagule ») pourrait rester en flottaison entre 20 et 100 jours et rester 

viable plus d’un an dans l’eau de mer. 
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Figure 9. Photographies d’ensemble et de détails de R. mangle. A : peuplement monospéci-
fique de R. mangle en bordure de chenal, B : racines échasses de R. mangle dans un peuplement 
de mangrove haute, C : feuilles, D : fleur, E : fruit. 

2.2.3.2 Avicennia germinans 

Avicennia germinans (L.) L. (1764) (Avicenniaceae ou Acanthaceae) est appelé localement « pa-

létuvier noir » à cause de son tronc à l’apparence noire due à la fixation sur son écorce d’une 

algue de couleur foncée (Figure 10). Cette espèce peut atteindre plus de 20 m de haut. Lors-

qu’elle croît dans des conditions très contraignantes, elle peut prendre un port bas et buissonnant. 

Les racines se développent horizontalement à quelques dizaines de centimètres sous le sol et pro-

duisent à intervalles réguliers des pneumatophores et des racines absorbantes. Une coupe trans-

versale du tronc révèle des tissus secondaires très particuliers, avec une alternance de xylème et 

de phloème rappelant les cernes de croissance. Les feuilles sont opposées décussés, de forme 

lancéolée (3 cm de large et 11 cm de long) avec des pétioles cours (inférieurs à 2 cm), prolongés 
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par une nervure centrale très résistante. Les limbes portent des glandes spécialisées dans 

l’excrétion de sel. En période sèche, il est fréquent d’observer de petits cristaux de sel sur la face 

supérieure des feuilles. Les fleurs sont petites, blanches et portent 4 pétales disposés en croix. Le 

fruit en ellipse mesure environ 3 cm de long à maturité. Dès sa chute, le fruit perd son péricarpe 

et manifeste le caractère vivipare de son genre : l’embryon apparait entouré de deux cotylédons 

charnus chlorophylliens repliés en « V »  et la radicule, bien développée, est dotée sur sa partie 

distale de fines soies retroxes qui contribuent à son ancrage dans le substrat. La plantule 

d’A.germinans ainsi disséminée peut flotter et rester viable après 110 jours passés dans l’eau de 

mer (Rabinowitz, 1978). 

 

Figure 10. Photographies d’ensemble et de détail d’A. germinans. A : individus d’A. germi-
nans dominants des R. mangle arbustifs, B : fleur d’A. germinans, C : feuille, D : racines aé-
riennes, E : pneumatophores, F : plantule. 
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2.2.3.3 Laguncularia racemosa 

Laguncularia racemosa (L.) C.F.Gaertn. (1807) (Combretaceae) ou « palétuvier blanc » est une 

espèce typique des endroits les moins salés de la mangrove où il peut s’établir en peuplement 

monospécifique (Figure 11). Des pneumatophores, renflés à leur extrémité, sont émis en quantité 

variable selon la fréquence d’inondation et peuvent être complètement absents dans certaines 

situations exondées. Les feuilles ovales (3 cm de large et 8 cm de long), strictement opposées 

décussées, et les paires de glandes aux extrémités d’un pétiole rouge constituent d’efficaces cri-

tères d’identification de l’espèce sur le terrain. Les glandes présentes sur le pétiole constituent 

une source extra florale de nectar (Tomlinson, 1986) et d’autres glandes dans le limbe remplis-

sent une fonction d’excrétion de sel (Sobrado, 2004). L’écorce est rugueuse, fissurée verticale-

ment et plutôt claire (portant fréquemment des lichens de couleur orangé, gris ou blancs). Les 

fleurs, blanches, font entre 4 et 5 mm de diamètre et sont agrégées en panicules. Le fruit de 2 cm 

de long est oblong et cannelé longitudinalement. Il peut flotter une trentaine de jours dans l’eau 

de mer et rester viable (Rabinowitz, 1978). 

 
Figure 11. Photographies d’ensemble et de détails et dessin de L. racemosa. A : peuplement 
de L. racemosa en mélange avec R. mangle, B : feuille, C : inflorescence, D : fruits, E : détail de 
l’écorce, F : pneumatophores11. 

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

En forêt marécageuse, Pterocarpus officinalis Jacq. (1763) (Papillonaceae) est facilement recon-

naissable à la structure de son tronc qui développe de grands contreforts drapés, pouvant atteindre 

5 m de hauteur (Figure 12). L’arbre atteint à son maximum 40 m de haut avec un diamètre de 90 

cm à hauteur de poitrine (Weaver, 1997). Les feuilles sont alternes, composées de 5 à 11 folioles 

mesurant 5 à 21 cm de longueur. Le pétiole est long de 3 à 10 cm et renflé au niveau de son inser-

tion sur la tige. Les fleurs sont jaunes marbrées de brun-rouge, petites et regroupées en panicule 

d’une dizaine de centimètres de long. Le fruit est une gousse ailée de 3 à 5 cm de diamètre, le 

plus souvent comportant une seule graine. Cette gousse est capable de germer alors qu’elle flotte 

sur l’eau, mais l’appareil racinaire ne se développe que lorsque la gousse s’échoue sur le sol hu-

mide. Les tiges peuvent présenter de nombreux axes en raison d’une forte capacité de réitération 

qui confère à P. officinalis un avantage sélectif pour restaurer la canopée (Lescure, 1980), en par-

ticulier après le passage de cyclone (Bouchon et al., 1991). Cette particularité peut expliquer le 

caractère monospécifique de ces peuplements dans lesquels la salinité, lorsqu’elle est faible, ne 

constitue pas toujours un facteur limitant pour d’autres espèces (e.g. Symphonia globulifera) (Im-

bert et al., 2000a). En forêt, la régénération de P. officinalis se constitue en patch épars, avec des 

densités très importantes au niveau des zones où le sol est peu fréquemment inondé. Les graines 

se dispersent par flottaison, dérivent et échouent notamment au pied des arbres adultes où le sol 

est surélevé par l’accumulation de litière (Alvarez-Lopez, 1990). 
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Figure 12. Photographies d’ensemble et de détails de P. officinalis. A : peuplement monospé-
cifique de P. officinalis adultes dont le sol est tapissé de plantules, B : semis groupé de plantules 
de P. officinalis, C : contreforts, D : feuille composée, E : fleurs, F : graine12. 

                                                 
12 Photographies D et E de la Figure 12 tirées depuis http://biogeodb.stri.si.edu/biodiversity/species/25236 
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3 Stress environnementaux, contraintes physiologiques et 

adaptations des espèces de forêts côtières inondables 

Le positionnement particulier des forêts côtières inondables entre la terre et la mer implique dif-

férents stress environnementaux pour les arbres qui s’y développent. Les différentes espèces pré-

sentes ont toutes mises en place des fonctionnements pour germer, croitre et se reproduire malgré 

ces stress. Dans un premier paragraphe, les principaux concepts de l’écophysiologie sont définis. 

Les paragraphes suivants précisent la nature des différents stress environnementaux auxquels sont 

soumis les arbres des forêts côtières inondables, et décrivent les différents mécanismes mis en 

place par ces plantes pour survivre dans leur environnement. 

3.1 Définitions 

Ce paragraphe donne les définitions des principaux concepts utilisés en écophysiologie et repris 

dans la suite de l’étude. 

3.1.1 Stress environnemental, réponse physiologique 

L’écophysiologie est l’étude du fonctionnement des plantes dans leurs environnements. Les 

termes et les concepts de cette discipline ont été définis par Levitt (1972) en analogie avec la 

physique des matériaux. 

En physique des matériaux, le stress représente une force qui s’exerce sur une surface et se tra-

duit par une réponse dont la mesure correspond à la mesure de la déformation du matériau sou-

mis au stress. 

Ces concepts se transposent facilement au monde biologique. Le stress correspond aux variations 

environnementales susceptibles d’être défavorables aux organismes, la réponse correspond aux 

modifications physiologiques et biochimiques des organismes en réponse aux stress. 

3.1.2 Adaptation et plasticité 

L’ adaptation est un processus évolutif qui augmente les performances d’une population. Par 

exemple, le long d’un gradient d’intensité de stress la performance des individus d’une espèce 
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n’est pas constante. La performance (réponse) moyenne reflète l’adaptation de l’espèce au stress 

environnemental (Figure 13). La diversité des performances des individus pour une intensité de 

stress donnée reflète la plasticité de l’espèce à s’adapter plus ou moins bien au stress. 

 
Figure 13. Variation théorique de performances de croissance en fonction de l’intensité 
d’un stress pour une espèce. La courbe pleine représente les performances moyennes de 
l’espèce au stress, la courbe enveloppe représente la diversité de performance des individus de 
l’espèce. La croix représente l’absence de survie de l’espèce à partir d’une certaine intensité de 
stress. 

3.1.3 Acclimatation, sensibilité, tolérance, résistance 

Lorsqu’un individu est confronté à une modification de ses conditions environnementales (sou-

mis à un stress) deux phases de réponse peuvent être distinguées (Figure 14 A). Une première 

phase d’acclimatation au cours de laquelle les performances de l’individu ne sont pas encore sta-

bilisées, et une seconde phase où les performances sont stables dans le temps et dépendent de 

l’ adaptation de l’espèce à cette intensité de stress. 

L’ acclimatation est un processus d’ajustement physiologique et/ou biochimique d’un individu à 

un stress pour atteindre un nouvel état de performances. 

Une fois la phase d’ajustement passée, la comparaison du nouvel état de performances de 

l’individu avec son état avant le début du stress permet de définir les individus sensibles, qui ne 
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survivent pas à la nouvelle intensité de stress, les individus résistants, dont les performances à la 

nouvelle intensité de stress se stabilisent au même niveau de performance qu’avant le début du 

stress, et les individus tolérants, dont les performances à la nouvelle intensité de stress sont infé-

rieures aux performances avant le début du stress. Aussi, la tolérance peut être définie comme le 

rapport entre l’état de performance final, à la nouvelle intensité de stress, et l’état de performance 

initial, avant le début du stress. 

 
Figure 14. Représentation théorique des différentes réponses des performances de crois-
sance d’un individu à un stress prolongé (A), ou à un stress ponctuel (B). La croix représente 
l’absence de survie de l’espèce. 

3.1.4 Retour à l’état initial 

D’une manière générale, les conditions environnementales et les intensités de stress varient et il 

est fréquent qu’un stress soit limité dans le temps. L’arrêt du stress entraine une nouvelle phase 

d’acclimatation et l’individu atteint un nouvel état de performances. Le retour à l’état initial d’un 
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individu au stress est sa capacité à retrouver ses performances de croissance initiales lorsque les 

conditions de stress s’arrêtent (Figure 14 B). Aussi, le retour à l’état initial peut être défini 

comme le rapport entre les nouvelles performances après l’arrêt du stress et les performances 

avant le début du stress. Par exemple, un individu peut retrouver ses performances initiales à 100 

%, alors qu’un autre individu qui ne parvient pas à retrouver ses performances initiales même 

après l’arrêt du stress sera plus ou moins résilient. Pour continuer l’analogie avec la physique de 

résistance des matériaux, on pourra dire que la réponse d’un individu résilient à 100 % est élas-

tique, alors que celle d’un individu moins résilient sera plastique. 

Les paragraphes qui suivent détaillent les stress auxquels sont soumises les espèces ligneuses de 

forêt côtière inondable et décrivent les différents mécanismes mis en place (adaptations, straté-

gies de tolérance) par ces plantes pour survivre dans leur environnement. 

3.2 Inondation et hypoxie des sols 

Dans les forêts côtières inondables, l’inondation des sols varie entre des rythmes d’inondation 

saisonniers et une inondation quasiment permanente. Au moment d’un épisode d’inondation, les 

concentrations d’oxygène dans le sol peuvent être réduites de 28 % en 6 h, 72 % en 20 h et com-

plètement anoxiques lorsque l’inondation se prolonge au-delà de 48 h. Moins de 24 h après le 

début d’une inondation, des pressions partielles d’oxygène plus basses peuvent être observées 

dans les aérenchymes racinaires (McKee, 1996). Pendant une anoxie d’une courte durée, les ra-

cines peuvent fonctionner en anaérobiose quelques temps (McKee & Mendelssohn, 1987), ce-

pendant le métabolisme des racines, basé sur la respiration, est perturbé par le manque d’oxygène 

dans le sol.  

Les réponses du métabolisme à l’hypoxie sont une diminution de la photosynthèse, une augmen-

tation de la concentration en alcool déhyrogénase (ADH). Les effets de l’hypoxie peuvent égale-

ment aller jusqu’à une diminution de la surface des feuilles et de la biomasse produite (Pezeshki 

et al., 1997). 

La stratégie la plus efficace consiste à éviter l’hypoxie en développant des systèmes d’aération 

internes (aérenchymes, lenticelles). Or, en fonction des adaptations mises en place, les espèces de 

forêt côtière inondable n’ont pas la même tolérance à l’hypoxie. En travaillant sur les trois es-

pèces de mangrove caribéenne, Mc Kee (1996) a montré que l’espèce la plus résistante au stress 
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hypoxique était R. mangle. La structure de ses racines est composée d’un large aérenchyme et de 

nombreuses lenticelles dans les racines plongeantes qui acheminent l’oxygène aux radicelles plus 

efficacement que les pneumatophores d’A. germinans et de L. racemosa. Toutefois, un moindre 

accès à l’oxygène ne semble pas impacter trop fortement la morphologie d’A. germinans et de L. 

racemosa qui ont montré des taux de croissance, des surfaces foliaires et un diamètre au collet du 

même ordre de grandeur dans des traitements hypoxiques et dans des traitements aérés (McKee, 

1996). En revanche, dans une expérience cherchant à induire des potentiels RedOx fortement 

négatifs (-200 mV), généralement observé dans le cadre d’inondation (et donc d’hypoxie) pro-

longée, il a été démontré qu’A. germinans diminuait sa biomasse totale et en particulier sa bio-

masse racinaire alors que celle de R. mangle reste constante (Pezeshki et al., 1997). 

R. mangle a adapté son système racinaire de manière à éviter l’hypoxie. A. germinans et L. race-

mosa tolèrent l’hypoxie, la réponse au stress prenant la forme d’une légère réduction de carac-

tères morphologiques. 

Par ailleurs, les résultats d’une expérience suggèrent que les plantules de palétuvier parviennent 

également à aérer la rhizosphère à proximité immédiate afin de limiter les contacts des racines 

avec les espèces réduites qui peuvent devenir toxiques (H2S) (McKee, 1996). 

3.3 Salinité 

3.3.1 Stress liés à la salinité 

Dans les écosystèmes de mangrove, la salinité varie dans l’espace et dans le temps. Générale-

ment, dans les Antilles, la salinité augmente depuis la mer vers l’intérieur des terres et elle dimi-

nue plus en amont au contact de la nappe aquifère issue des bassins versants. Ces patterns de sa-

linité sont à l’origine des différents peuplements en « bandes » parallèles au rivage (Davis, 1940). 

La salinité varie également dans le temps avec l’alternance des saisons. Dans les cours d’eau, la 

salinité est moindre en amont et les salinités élevées sont repoussées en aval par le flux d’eau 

douce lié aux précipitations. En saison sèche l’influence de la mer remonte plus en amont dans 

les cours d’eau et la salinité augmente (Ridd & Stieglitz, 2002). En dehors des cours d’eau, les 

saisons influencent également les entrées de mer dans la mangrove et l’apport d’eau douce par les 

précipitations. Dans les sites plus salés que l’eau de mer, la saison des pluies et les niveaux ma-
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rins élevés entrainent une dilution et ou un lessivage de la solution hypersalée du sol. L’apport 

direct d’eau douce par les précipitations tend également à diminuer la salinité. En saison sèche, la 

mer a un niveau plus bas, l’évapotranspiration importante du couvert diminue la quantité d’eau 

dans les sols et augmente la concentration en sel du sol dans le même temps. Les variations sai-

sonnières de la salinité seront détaillées dans le chapitre II (p56). L’espace et le temps imposent 

donc une gamme de salinité importante à laquelle les palétuviers ont du respectivement s’adapter 

et s’acclimater. 

Les effets de la salinité peuvent impacter le fonctionnement des plantes à différents niveaux. Les 

fortes concentrations ioniques d’une solution salée abaissent la composante osmotique de son 

potentiel hydrique et rendent l’eau moins disponible pour la plante. En ce sens le stress salin 

constitue en partie un stress hydrique. Par ailleurs, l’excès des ions Na+ peut entrainer une com-

pétition avec d’autres ions essentiels (K+, Ca2+) et engendrer des carences nutritives. Enfin, les 

enzymes des plantes halophytes étant aussi sensibles à la salinité que celles des plantes glyco-

phytes (Flowers et al., 1977), l’arrivée d’ions Na+ et Cl- en excès dans le cytosol ou dans les chlo-

roplastes perturbe le fonctionnement enzymatique. 

3.3.2 Stratégies de tolérance à la salinité 

Les plantes halophytes mobilisent trois stratégies principales afin de tolérer les contraintes phy-

siologiques liées à la salinité. (i) L’exclusion de sel permet un flux d’entrée de sel le plus bas pos-

sible, (ii) la compartimentation consiste à stocker les ions Na+ et Cl- en excès dans des organes 

et/ou organites non photosynthétiques et (iii) la sécrétion qui consiste à excréter le sel en dehors 

de l’organisme. S’il semble que toutes les espèces pratiquent l’exclusion et la compartimentation, 

seules quelques unes (A. germinans, L. racemosa) possèdent des glandes spécialisées dans la sé-

crétion du sel. 

3.3.2.1 Exclusion 

Les espèces de mangrove parviennent à limiter le flux entrant de sel dans leurs racines par un 

mécanisme d’ultrafiltration (Scholander, 1968; Aziz & Khan, 2001a). Le mécanisme exact de 

n’est pas encore complètement caractérisé mais serait essentiellement physique. Les pressions 

hydrostatiques négatives développées par les plantes au moment de la transpiration seraient suffi-

santes pour compenser le potentiel hydrique négatif de la solution du sol. L’eau est ainsi attirée 
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vers l’intérieur du système racinaire, les ions et les substances non désirées en restant exclues. Un 

autre aspect de l’exclusion repose sur des mécanismes de transport actif des ions Na+ et Cl-, qui 

sont entrés dans la racine, vers l’extérieur, donc contre leurs gradients de concentration. Ce trans-

port mobilise des antiporteurs Na+/H+ et de pompes à proton ATP dépendantes. La salinité de la 

sève de R. mangle est très peu salée (<1 g l-1) (Medina & Francisco, 1997) et chez d’autres es-

pèces les concentrations en sève mesurées sont très inférieures (de 90 %) à la salinité de l’eau de 

mer (Lawton et al., 1981). 

3.3.2.2 Compartimentation 

La compartimentation du sel se fait en séquestrant les ions dans les vacuoles des feuilles, les 

feuilles deviennent de plus en plus salées avec l’âge (Lugo et al., 2007b) et leur abscission permet 

à la plante d’éliminer le sel accumulé (Aziz & Khan, 2001b). Une augmentation de la teneur en 

sel dans les organes non photosynthétiques (racines, tiges, rachis) est également privilégiée chez 

les plantes les moins tolérantes comme P. officinalis (Medina et al., 2007; Dulormne et al., 2010). 

La régulation de l’entrée d’ions K+ par rapport aux ions Na+, l’expulsion de Na+ hors de la cellule 

et l’utilisation privilégiée des ions Na+ pour l’ajustement osmotique sont autant de stratégies mise 

en œuvre par les palétuviers pour maintenir des ratios K+/Na+ élevés nécessaires au bon fonction-

nement de la cellule. La séquestration dans la vacuole des ions Na+ est une stratégie particulière-

ment couteuse en énergie puisqu’elle repose sur l’expression et l’activité d’antiporteurs Na+/H+ et 

de pompes à proton ATP dépendantes. 

Une autre stratégie de compartimentation observée chez R. mangle et L. racemosa consiste à 

charger préférentiellement les feuilles âgées en sel de manière à ce que leur abscission entraine 

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

3.3.2.3 Excrétion 

Les plantes pourvues de glandes à sel (e.g. A. germinans, L. racemosa) régulent en partie leur 

salinité foliaire en excrétant le sel en excès (Tomlinson, 1986). Il a été monté que le mécanisme 

d’excrétion du sel était indépendant de l’activité photosynthétique et lié à l’activité mitochon-

driale via une H+/ATPase (Dschida et al., 1992). Au cours d’un suivi saisonnier des flux 

d‘excrétion de sel, il a été montré que la quantité de sel excrété dépendait de la salinité du milieu, 

les taux d’excrétion de sel étant plus important au cours des périodes sèches et salées (Sobrado, 
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2002). On peut penser que ce mécanisme a un fort cout énergétique et il est certain que la gestion 

du sel par les plantes munies de glandes excrétrices ne repose pas uniquement sur ce mécanisme. 

3.3.3 Réponses morphologiques et physiologiques au stress salin 

Malgré les différentes stratégies de tolérance à la salinité, les ions Na+ et Cl- finissent toujours par 

rompre l’homéostasie des plantes. Les plantes doivent alors tolérer cette salinité et subissent un 

certains nombre de contraintes morphologiques et physiologiques. 

3.3.3.1 Réponses morphologiques 

Les aspects les plus visibles de la contrainte saline sont d’ordre morphologique. Au niveau de la 

plante, la salinité réduit le taux de croissance, la productivité primaire, la hauteur des plants, la 

surface foliaire et la surface spécifique foliaire (SLA) des quatre espèces étudiées (Medina & 

Francisco, 1997; Cardona-Olarte et al., 2006; Dulormne et al., 2010). Au niveau du peuplement, 

l’indice de surface foliaire (LAI), la hauteur des arbres et la surface terrière sont plus faibles en 

mangrove et en forêt marécageuse lorsque la salinité est plus importante (Cheeseman & Love-

lock, 2004; Lovelock et al., 2006a; Rivera-Ocasio et al., 2007; Krauss et al., 2008; Migeot, 2010). 

3.3.3.2 Accumulation de composés osmotiques compatibles 

Un aspect important de la gestion de la salinité par les plantes réside dans leur capacité à contre-

balancer l’osmolarité importante du sel par des composés osmotiques compatibles avec leur fonc-

tionnement (Parida & Jha, 2010). Les plantes produisent et accumulent une grande quantité de 

composés de faibles masses moléculaires qui ne protègent le fonctionnement enzymatique et les 

réactions biochimiques. Ces composés sont produits en d’autant plus grand nombre que la salinité 

du milieu est importante (Parida et al., 2002). Les composés osmotiques utilisés par les plantes 

sont assez nombreux, varient d’une espèce à l’autre. (Parida & Das, 2005). Cette stratégie a toute-

fois un cout qui peut devenir important, la production de chaque composé nécessitant 30 à 50 

ATP (Munns, 2002). 

3.3.3.3 Diminution du potentiel hydrique 

L’accumulation des composés osmotiques compatibles et des fortes valeurs de transpirations sont 

nécessaires pour maintenir un flux d’eau ascendant depuis les racines vers les stomates. A titre de 
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comparaison la composition en sel de l’eau de mer (libre) est équivalente à un potentiel hydrique 

de -2,5 MPa (Sperry et al., 1988). Lorsque la salinité augmente les potentiels hydriques mini-

mums peuvent diminuer jusqu’à des valeurs très négatives (-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 mis en évidence une diminution de l’assimilation en 

carbone avec l’augmentation de la salinité. Ces travaux montrent que la salinité affecte 

l’assimilation en carbone en diminuant la conductance stomatique (Ball & Farquhar, 1984b; Aziz 

& Khan, 2001b; Cheeseman & Lovelock, 2004; Lugo et al., 2007b). A plus long terme les taux 

de croissance relatif (Relative Growth Rate) sont affectés (Cardona-Olarte et al., 2006; Lopez-

Hoffman et al., 2006; Lovelock et al., 2006b). Cependant, lorsque la salinité est plus élevée la 

conductance stomatique diminue plus que l’assimilation et amène à des efficacités d’utilisation 

de l’eau (rapport l’assimilation et la conductance stomatique) plus importantes (Sobrado, 1999b; 

Krauss & Allen, 2003; Lovelock & Feller, 2003; Cheeseman & Lovelock, 2004; Lopez-Hoffman 

et al., 2006; Lugo et al., 2007a; Krauss et al., 2008). 

3.3.3.5 Osmolarité de la sève et diminution de la conductivité hydraulique 

En mangrove, il a été montré que l’osmolarité de la sève suivait étroitement la concentration en 

sel de la solution du sol pour des salinités entre 0 et 30 g l-1. Au-delà l’osmolarité de la sève de-

vient plus variable (Medina & Francisco, 1997). Cette relation peut être expliquée par 

l’augmentation de la synthèse d’osmolites avec l’augmentation de la salinité et les limites de la 

stratégie d’exclusion. 

Il a également été montré que la conductivité hydraulique de tissus conducteurs dépourvus 

d’embolie était liée à l’osmolarité de la sève (Lopez-Portillo et al., 2005). Un optimum de con-

ductivité hydraulique est atteint pour des sèves avec un potentiel osmotique de -0,8 MPa. Lorsque 

la sève atteint l’osmolarité de l’eau de mer la conductivité hydraulique est réduite de 70 %. Cette 

diminution de conductivité hydraulique est attribuée aux relations entre les ions et les hydrogels 

au niveau des ponctuations. En augmentant l’osmolarité de la sève, salinité extérieure peut indi-

rectement agir sur les capacités de conduction de la sève. 
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3.3.3.6 Embolie et perte de conductance hydraulique 

La baisse des potentiels hydriques entraine une augmentation de la tension de la sève dans le xy-

lème. Lorsque la tension devient trop importante des pertes de conductivité hydrauliques peuvent 

être observées. Les conductivités hydrauliques de L. racemosa et R. mangle diminuent de moitié 

pour des potentiels hydriques respectivement de -3,5 MPa (Ewers et al., 2004) et -5 MPa (Sperry 

et al., 1988). Ces pertes de conductivité hydraulique sont dues à l’apparition du phénomène 

d’embolie dans le xylème. Sous les fortes dépressions de la sève, des bulles d’air se forment et 

stoppent le flux de sève dans un vaisseau. 

3.3.3.7 Diminution du flux de sève 

Il a été montré que la transpiration et le flux de sève diminuait dans un contexte plus salé chez A. 

germinans (Muller et al., 2009a) et chez P. officinalis (Dulormne et al., 2010). La baisse de con-

ductance stomatique, la perturbation des hydrogels du xylème et l’apparition d’embolie contri-

buent à expliquer une réduction du flux de sève lorsque la salinité devient importante. 

3.4 Carences en nutriments 

La quantité de nutriment disponible est un facteur essentiel qui influence la structure dans toutes 

les communautés végétales (Tilman, 1987), y compris dans les forêts côtières inondables (Love-

lock & Feller, 2003). Dans certaines régions, et en particulier dans les Antilles, les forêts côtières 

inondables ne sont pas proches des sources terrigènes de nutriment (e.g. estuaires) et se dévelop-

pent sur des sols très pauvres. Dans ces conditions, certaines mangroves se développent sur de la 

tourbe racinaire peu dégradée et les racines nouvellement émises colonisent les galeries des an-

ciennes racines à la recherche de nutriment (McKee, 2001). Le fonctionnement des palétuviers 

s’est avéré très sensible à la teneur en azote et en phosphore du sol que cela soit dans des expé-

riences en conditions contrôlées (Yates et al., 2002) ou sur le terrain (Lovelock et al., 2004). Les 

zones avec les plus fortes teneurs en azote et phosphore conduisent à des taux de croissance plus 

élevés, des surfaces foliaires plus importantes et une augmentation de la conductivité hydraulique 

et des échanges gazeux foliaires (Lovelock et al., 2004; Lovelock et al., 2006b). A l’échelle de la 

structure forestière les zones sur tourbe à faibles teneur en nutriment limitent la croissance des 

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

manière significative et modifie la structure forestière (Lovelock et al., 2006a). 

3.5 Forts rayonnements 

L’association d’un environnement salé avec les forts rayonnements du milieu tropical prédispo-

sent les plantes des forêts côtières inondables à subir les effets d’une photoinhibition. En effet, 

pour la plupart de ces espèces les taux de conductance stomatique sont faibles, avec de bonnes 

efficiences d’utilisation de l’eau et des taux de saturation photosynthétiques élevés (Ball & An-

derson, 1986). La photoinhibition intervient lorsque les taux de photosynthèse sont faibles et que 

les rayonnements élevés amènent un excès d’énergie (en quantité supérieure à celle nécessaire 

pour la photosynthèse) qui rend le photosystème II non fonctionnel. 

Cependant il a été montré que les espèces de mangrove avaient une forte capacité d’évitement de 

la photoinhibition (Christian, 2005). Elles peuvent mettre en place différentes stratégies pour lut-

ter contre ces forts rayonnements. Elles modifient l’inclinaison de leurs feuilles par rapport au 

soleil de manière à diminuer l’interception des rayonnements lumineux (Tupfers et al., 1999) et 

changent la composition en pigments de leurs feuilles en produisant plus de pigments de type 

xanthophiles (Christian, 2005) et produisent plus d’espèces oxydantes pouvant capter les élec-

trons en excès (Cheeseman et al., 1997). Par ailleurs, des interactions entre photoinhibition et 

salinité ont également été mises en évidence. La salinité diminuant la capacité photosynthétique 

des plantes des forêts côtières inondables, moins d’énergie est utilisée pour la photosynthèse et la 

quantité d’énergie en excès est plus importante. Les combinaisons de forts rayonnements et de 

fortes salinités sont parmi les conditions les plus limitantes pour l’assimilation en carbone et la 

croissance (Ball, 2002). Il a d’ailleurs été proposé que les différences de résistance à la photoin-

hibition pourraient expliquer les répartitions écologiques de certaines espèces de palétuviers 

(Krauss & Allen, 2003). 

3.6 Stress combinés 

Les contraintes de croissance des plantes de forêts côtières inondables (salinité, inondation, ca-

rence en nutriment, forts rayonnements) peuvent conduire à des stress oxydatifs qui provoquent 

l’accumulation d’espèces oxydantes (O2
-, H2O2) (Cheeseman et al., 1997). Ces réactifs peuvent 
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causer des dommages importants au métabolisme en impactant la structure des lipides, des pro-

téines et des acides nucléiques. Il a été découvert que les palétuviers avaient des quantités d’anti 

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

3.7 Menaces du changement climatique pour les forêts côtières inon-

dables 

Le changement climatique est perçu comme l’une des menaces les plus importantes pour les éco-

systèmes. L’augmentation du niveau de la mer, de la température, de la concentration atmosphé-

rique en CO2, les modifications des régimes des précipitations et l’occurrence plus fréquente de 

perturbations extrêmes sont autant de conséquences du changement climatique auxquelles les 

forêts côtières inondables sont et seront de plus en plus confrontées. De toutes, l’augmentation du 

niveau de la mer est sans doute la conséquence du changement climatique la plus critique pour le 

maintien des forêts côtières inondables. Cette partie cherche à recenser les effets à venir des dif-

férentes menaces du changement climatique pour les forêts côtières inondables. 

3.7.1 Elévation du niveau de la mer 

A l’avenir, les systèmes de forêt côtière inondable ne pourront couvrir les mêmes surfaces 

qu’actuellement que dans la mesure où leurs taux d’accrétion suivent le taux d’augmentation du 

niveau de la mer. Or, il a été montré une grande variabilité de réponse de l’accrétion des sols de 

mangrove aux récentes évolutions du niveau de la mer (Cahoon et al., 2006). Dans la plupart des 

cas l’accrétion de la surface est corrélée positivement à l’élévation du niveau de la mer. Cepen-

dant dans de nombreux secteurs, la subsidence compense l’accrétion et conduit à une perte rela-

tive d’altitude. Dans ces secteurs, les substrats sur lesquels la mangrove se développe ne se main-

tiennent pas par rapport au rythme actuel d’augmentation du niveau de la mer (Gilman et al., 

2008). Ces variations dépendent de processus de surface et de sub-surface (accrétion et érosion 

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

Dans les secteurs où le rythme d’élévation du niveau de la mer sera supérieur à l’accrétion du 

substrat et dans la mesure où les espèces chercheront à conserver leurs positions par rapport aux 

gradients de salinité et d’inondation, il est prédit que la zone couverte par les forêts côtières inon-

dables se décalera vers l’intérieur des terres. (Field, 1995; Duke et al., 1998a). La structure et la 
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composition des forêts côtières inondables en cours de migration dépendront étroitement du taux 

d’augmentation relatif du niveau de la mer. En effet, il est entendu que toutes les espèces n’ont 

pas la même capacité de migration et ne sont pas autant résistantes aux modifications de leur en-

vironnement. Il est également critique que les espaces à l’intérieur des terres soient disponibles 

pour une colonisation par les forêts côtières inondables. Dans de nombreuses situations ces es-

paces ne sont plus disponibles à cause de la géomorphologie côtière ou d’activités anthropiques 

(agriculture, aquaculture, urbanisation). Dans ces situations les forêts côtières inondables seront 

réduites à un fin cordon de végétation et/ou finira par disparaitre. 

3.7.2 Augmentation des températures 

Au cours du XXe siècle, la température moyenne a augmenté d’environ 1°C. La plupart des mo-

dèles climatiques prédisent une accélération de l’augmentation des températures, entre 2 et 4°C, 

au cours du siècle à venir (IPCC, 2007). L’augmentation des températures moyennes devrait af-

fecter les forêts côtières inondables en modifiant la composition spécifique, en changeant les 

rythmes de floraison et de fructification, en augmentant la production primaire. L’augmentation 

des températures pourrait également élargir la répartition globale des mangroves vers des lati-

tudes plus élevées (Field, 1995; Quisthoudt et al., 2013). 

3.7.3 Elévation de la concentration atmosphérique en CO2 

La concentration atmosphérique en CO2 a augmenté de 280 à 400 ppm (+35 %) depuis le début 

du XXe siècle. Pour la plupart des plantes, une augmentation de la concentration en CO2 entraine 

une augmentation de leur potentiel de croissance (Saxe et al., 1998). Les réponses varient en 

fonction des espèces de mangrove (Krauss et al., 2008) mais une augmentation de la concentra-

tion en CO2 semble plutôt augmenter la production primaire (Farnsworth et al., 1996) et amélio-

rer l’efficacité d’utilisation de l’eau (Field, 1995). Cependant ce gain de productivité 

n’interviendrait que dans des conditions de croissance optimales (salinité, inondation, nutriments) 

où la teneur CO2 serait un facteur limitant. La compétition avec d’autres espèces au niveau des 

écotones pourrait devenir défavorable aux espèces de forêts côtières inondables. Par ailleurs, les 

résultats obtenus par Farnsworth et al. (1996) et Field (1995) sont à nuancer dans la mesure où il 

a été montré que les effets de concentrations en CO2 pour des plants en conditions ex situ ne sont 

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

Les zones pour lesquelles il est prédit une diminution des précipitations disposeront de moins 

d’entrée d’eau douce pour recharger les nappes et alimenter les cours d’eau. La baisse d’entrée 

d’eau douce dans les systèmes de forêt côtière inondable devrait entrainer une augmentation de la 

salinité. L’augmentation de la salinité devrait perturber le fonctionnement des plantes et entrainer 

une baisse de la productivité primaire. Une baisse des précipitations pourrait entrainer une con-

version de surface de mangrove en étendues hyper salées dépourvues de végétation (Field, 1995; 

Duke et al., 1998a; Imbert & Flower, 2006). 

3.7.5 Augmentation de la fréquence des évènements climatiques extrêmes 

Au cours du XXIe siècle, le groupe d’experts intergouvernemental sur l’évolution du climat 

(IPCC) prévoit une probable augmentation du nombre de cyclones et de leur intensité en termes 

de vitesse de vent et de quantité de précipitations (IPCC, 2007). La hauteur des marées cyclo-

niques et des submersions marines de tempête devraient également augmenter dans la mesure où 

les vents seraient plus violents et les pressions atmosphériques plus basses. L’augmentation de 

l’intensité et de la fréquence des cyclones devrait augmenter les dégâts subis par les mangroves 

(perte de feuilles, volis, chablis, mortalité). Ces dégâts entrainent une diminution du stock de car-

bone sur pied et affecte la productivité primaire à court terme. Toutes les espèces n’ayant pas la 

même capacité de résilience aux stress causés par un cyclone, la composition spécifique peut être 

modifiée (Imbert et al., 1996). Dans le cas de cyclones majeurs la mortalité peut toucher sévère-

ment tous les stades de développement et retarder à plus long terme la résilience de l’écosystème. 

Des phénomènes de mortalité étendue peuvent affecter la géomorphologie, l’hydrologie et 

l’accrétion du sol, entrainant une sensibilité accrue de l’écosystème à l’augmentation du niveau 

moyen de la mer (Flower, 2004). 
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4 Problématique - Influence des fluctuations saisonnières du 

climat sur l’environnement édaphique et le fonctionnement 

des arbres de forêts côtières inondables 

D’importantes variations temporelles de l’environnement ont lieu dans les forêts côtières inon-

dables (Partie 2, p20). Les variations journalières et/ou saisonnières du niveau de la mer impli-

quent des modifications des flux d’eau et de nutriments, ainsi que des modifications de 

l’inondation et de la salinité. Dans des contextes saisonniers comme celui Antilles, avec une sai-

son sèche prolongée, les variations de la salinité et du niveau de nappe peuvent atteindre de 

grandes amplitudes. La salinité minimum est atteinte en saison des pluies et un maximum est 

atteint en fin de saison sèche. En Colombie, des fluctuations extrêmes de plus de 100 g l-1 dans le 

sol ont été décrites dans un ancien site de mangrove (Elster, 2000). En Australie Ridd et Stieglitz 

(2002) font part de fluctuations de 35 g l-1 dans une mangrove d’estuaire. En Guadeloupe, Flower 

(2004) donne des amplitudes de variations de la salinité allant de 55 à 80 g l-1 et de hauteur d’eau 

de 10 à 80 cm dans trois situations géomorphologiques variées. Par ailleurs, les projections du 

changement climatique anticipent une réduction des précipitations à même de modifier le pattern 

actuel de variation de la salinité et du niveau de la nappe. 

Au vu des contraintes physiologiques liées à l’inondation et à la salinité et au vu des stratégies 

couteuses développées par les espèces de forêts côtières inondables pour s’adapter à leurs mi-

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

La question de l’impact des fluctuations sur le fonctionnement des espèces de mangrove et de 

forêt marécageuse a été très peu abordée dans la littérature. Dans des synthèses consacrées à 

l’effet des stress environnementaux et en particulier au stress salin, Krauss et al. (2008) et Wang 

et al. (2011) suggèrent que les plantes pourraient se comporter différemment sur le terrain, où la 

fluctuation du milieu et de la salinité est plus la règle que l’exception, par rapport aux expériences 

en conditions contrôlées, où les salinités sont le plus souvent maintenues constantes. Les réponses 

des plantes à ces fluctuations peuvent être de deux natures, (i) les espèces pourraient profiter des 

fenêtres de temps à faible salinité pour maximiser leur croissance ce qui permettrait à certaines 

espèces de survivre dans des environnements où la salinité moyenne est supérieure à leur tolé-
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rance (Orcutt & Nielsen, 2000), ou bien (ii) la fluctuation en elle-même pourrait constituer un 

stress pour le fonctionnement des espèces, celles-ci devant se ré acclimater de manière répétée 

aux nouvelles conditions du milieu en changeant de stratégie (Krauss et al., 2008). 

Un seul travail expérimental sur cette question a été mené par Lin & Sternberg (1993). Dans leur 

expérience, des traitements à salinité variable ont été comparés à des traitements à salinité cons-

tante ayant les mêmes salinités moyennes. Ce plan expérimental a été conduit pour des salinités 

moyennes de 6, 14 et 30 g l-1 sur des plantules de R. mangle. Leurs résultats montrent un effet 

négatif de la fluctuation de la salinité pour les salinités de 6 et 14 g l-1, et une absence d’effet des 

fluctuations pour une salinité moyenne de 30 g l-1. Les auteurs concluent qu’en général les fluc-

tuations de la salinité ont un effet négatif sur la croissance par rapport à des traitements de même 

salinité moyenne. 

Dans les Antilles, les forêts côtières inondables se caractérisent par une diversité de structures de 

peuplement liées aux conditions édaphiques. Par ailleurs, la saisonnalité météorologique de la 

Guadeloupe a pour effet direct une variation saisonnière des conditions du sol dans les forêts cô-

tières inondables (Flower, 2004; Migeot, 2010). Les effets des variations saisonnières de 

l’environnement sur le fonctionnement hydrologique et écologique des forêts côtières inondables 

restent aujourd’hui mal connus et doivent être renseignés afin d’anticiper les réponses futures de 

ces écosystèmes aux projections climatiques. 

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

• Quelles sont les variations saisonnières des descripteurs édaphiques ? En quelle mesure 

les variations climatiques saisonnières permettent de les expliquer ? 

• De quelle manière les variations spatiales édaphiques expliquent la diversité (composition 

spécifique, structure) des faciès de végétation en forêt côtière inondable ? Comment les 

variations saisonnières environnementales (climatiques et édaphiques) permettent 

d’expliquer la production primaire de ces écosystèmes ? 

• Quels mécanismes physiologiques permettent d’expliquer la saisonnalité de production 

primaire chez les espèces de forêt côtière inondable ? 

• En quelle mesure les variations de la salinité, en elles mêmes, constituent un stress pour 

les plantules de forêt côtière inondable. 
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5 Main objectives 

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

meteorological seasonality leads to strong seasonal edaphic variations in coastal flooded forests. 

Salinity increases during the dry season and decrease during the rainy season. For a specific 

stand, salinity level at the end of the dry season relies on dry season intensity and duration and 

also on the position of the stand on the sea land gradient. Impacts of seasonal variations of the 

environment on hydrology and ecology of coastal flooded forest remain unknown and have to be 

investigated to anticipate future responses of these ecosystems to climatic projections. 

Following questions will be addressed in this manuscript. 

• How do edaphic parameters fluctuate seasonally? How much seasonal climatic variations 

explain the variation of edaphic parameters? 

• How spatial variations of edaphic parameters explain stands diversity structure and com-

position? How environmental (climate and soil) seasonal variations explain net primary 

production in coastal flooded forests? 

• Does net primary production fluctuate according to season? Are species as resistant and 

resilient to dry season? What physiological mechanisms explain seasonality of carbon as-

similation? 

• May salinity variations (amplitude, salinity increase rate, number of salinity decreases) be 

a stress in themselves for physiology of coastal flooded forest species? 
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CHAPITRE II :   

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 mettre en relation les réponses biologiques des forêts cô-

tières inondables avec leur environnement climatique et édaphique, via des descripteurs de la 

physiologie des arbres. Or cet environnement varie à la fois dans l’espace et dans le temps. 

Les descripteurs de l’environnement édaphique des forêts côtières inondables tels que la salinité, 

l’oxygène dissous, le pH et le potentiel RedOx du sol varient en fonction de la géomorphologie 

de la côte, de la topographie de l’éloignement de la mer et du type de sol (Twilley et al., 1998). 

Les descripteurs climatiques quant à eux varient de manière prononcée au cours de l’année : les 

précipitations, l’humidité de l’air, la température de l’air et le rayonnement atteignent des valeurs 

maximales en saison des pluies et diminuent au cours de la saison sèche. Ces variations saison-

nières du climat impactent en retour les descripteurs édaphiques : par exemple, la salinité et les 

potentiels RedOx atteignent leurs plus fortes valeurs annuelles au cours de la saison sèche (Ridd 

& Stieglitz, 2002; Flower, 2004). Par ailleurs, les milieux d’interface, comme les forêts côtières 

inondables, sont soumis à des flux d’eau en provenance de la mer et de la terre qui déterminent 

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

Le dispositif d’étude choisi a cherché à mettre en évidence la variabilité des conditions éda-

phiques en sélectionnant, en Guadeloupe, cinq stations d’étude, représentations des principaux 

faciès de végétation des forêts côtières inondables des Antilles. Un suivi du climat et des descrip-

teurs édaphiques dans ces stations a également été réalisé sur deux ans. Des prélèvements d’eau 

dans les piézomètres des stations et dans les différentes sources d’eau pouvant alimenter les sta-

tions ont été effectués ; les compositions isotopiques de ces prélèvements ont été mesurées afin 

de mieux comprendre les connexions entre l’eau présente dans les stations et les différentes 

sources d’eau potentielles. 

Les objectifs de ce chapitre sont de  

• présenter et caractériser le contexte saisonnier climatique et édaphique du site d’étude 

• mettre en relation les conditions climatiques et les descripteurs édaphiques sur les diffé-

rentes stations 

• proposer un modèle de fonctionnement hydrologique de la zone d’étude (alimentation en 

eau des stations en fonction des pools d’eau de mer et d’eau de pluie, circulation de l’eau) 
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2 Matériel & Méthodes 

2.1 Dispositif d’étude, stations 

Cinq stations ont été choisies dans le secteur du Canal Perrin, sur l’île de Grande-Terre (archipel 

de la Guadeloupe). Elles représentent les faciès de végétation les plus étendus dans les mangroves 

des Antilles, la forêt à P. officinalis ainsi que son faciès de transition saumâtre (Figure 15). 

• Deux stations de mangrove présentent les trois espèces de palétuvier A. germinans, L. race-
mosa et R. mangle mais avec des physionomies différentes : 
o un peuplement de type arbustif proche de la mer (MAS) 
o un peuplement d’une hauteur de couvert d’environ 20 m dans la ceinture interne 

(MAO) 
• Une station monospécifique à A. germinans dans la ceinture externe (TAS). 
• Deux stations ont été choisies en forêt marécageuse : 

o la première est caractérisée par un peuplement de P. officinalis bas et ouvert à proximi-
té immédiate de la mangrove (FMS) 

o la seconde est située dans un beau peuplement de P. officinalis plus haut et fermé que 
le précédent et proche d’une ligne de résurgences (FMO) 

 
Figure 15. Positionnement des stations selon la structure de la végétation et les gradients de 
salinité. 
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La Table 2 donne les coordonnées géographiques des cinq stations d’étude et la Figure 16 les 

positionne sur la carte de la Guadeloupe. 

Table 2. Coordonnées géographiques des stations étudiées 

Station Latitude Longitude 

MAO 16°18’30,398"N 61°31’32,098"O 
MAS 16°18’35,285"N 61°32’11,405"O 
TAS 16°18’31,049"N 61°31’30,811"O 
FMO 16°18’15,791"N 61°31’32,652"O 
FMS 16°18’24,873"N 61°31’31,801"O 

 
Figure 16. Localisation des stations d’étude sur la carte de la Guadeloupe. 
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2.2 Saisonnalité climatique et variations du niveau de la mer 

Les données météorologiques horaires (température, précipitations, rayonnement global, durée 

d’ensoleillement, humidité de l’air, vitesse du vent) ont été acquises par la station météorologique 

du Raizet (16°15’48"N, 61°30’54"W) grâce à un partenariat avec Météo France depuis janvier 

2011. Cette station est située à moins de 5 km des stations étudiées. Le bilan hydrique (précipita-

tions – évapotranspiration) a été calculé en s’appuyant sur une relation établie localement entre le 

rayonnement global et l’évapotranspiration (Bastergue & Mounier, 1989). Météo France a éga-

lement fournit des données sur les précipitations annuelles depuis 1929 et sur les précipitations 

mensuelles depuis 1951. 

Les enregistrements des marégraphes de Pointe à Pitre sont la propriété de l’Institut Géophysique 

du Globe de Paris et sont mis à disposition sur le site des Réseaux de référence des observations 

marégraphiques (refmar.shom.fr). Pour la période d’étude, les données utilisées ont été les don-

nées horaires du niveau de la mer validées par le Service Hydrographique et Océanographique de 

la Marine (SHOM). Lorsque les données n’avaient pas encore été validées par le SHOM, les 

données brutes à 10 minutes ont été utilisées. 

2.3 Topographie du secteur d’étude 

Un piézomètre a été installé dans chacune des stations. Les piézomètres ont été construits au la-

boratoire avec des tubes de PVC de 6 cm de diamètre et d’environ 1,5 m longueur de manière à 

atteindre 1 m de profondeur dans le sol et à toujours conserver une partie du piézomètre en de-

hors de l’eau. Les piézomètres ont été percés sur toute leur longueur, afin de faciliter les échanges 

d’eau entre le sol et l’intérieur des piézomètres, et recouverts de géotextile, pour éviter qu’ils ne 

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

La microtopographie de chaque station a été caractérisée tous les mètres sur 2 transects de 10 m 

dans un contexte de nappe affleurante. La différence de hauteur entre la surface du sol et la sur-

face de la nappe a été relevée tous les mètres le long des transects et au niveau du piézomètre. 

Ces données ont ensuite permis de calculer un niveau d’eau moyen dans chacune des stations à 

partir de la seule mesure de hauteur de nappe au piézomètre. 
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Afin de déterminer les altitudes relatives des cinq stations d’étude, la technique du niveau d’eau a 

été utilisée sur la journée du 25 octobre 2011. Cette journée était dans un contexte de bilan hy-

drique positif (+ 43 mm sur les 15 derniers jours) mais sans grande perturbation météorologique 

(maximum des précipitations journalières inférieures à 24 mm sur les 15 derniers jours) et avec 

une nappe d’eau affleurante aux piézomètres de toutes les stations. L’hypothèse que la nappe 

d’eau était horizontale à l’échelle de notre secteur d’étude a été posée et les hauteurs d’eau dans 

chaque piézomètre ont été utilisées pour déterminer l’altitude relative des stations. 

2.4 Profil textural et composition des sols 

Les sols des stations d’étude ont été caractérisés par l’établissement de profils verticaux de leur 

texture. Ces profils sont établis à partir d’échantillons de sédiment prélevés au moyen d’une 

« pelle-à-vase ». Cet instrument permet d’extraire des échantillons cylindriques de 6 cm de dia-

mètre et de 1 m de long à partir d’une vase argileuse ou d’une tourbe. 

La composition chimique des sols a été déterminée sur 3 prélèvements par station effectués entre 

0 et 20 cm de profondeur. Les teneurs (% de masse) en Carbone total, P2O5, K2O, MgO, Na2O, 

Calcaire total, CaO et la capacité d’échange cationique (CEC) (Cmol+ kg-1) ont été mesurées par 

le laboratoire LCA (La Rochelle, France), après séchage à 40°C pendant une semaine, selon les 

normes suivantes : Calcaire total : NF ISO 10693 / Carbone organique : NF ISO 14235 / Azote 

total : NF ISO 13878 / Phosphore Joret-Hebert : NF X 31-161 / Bases échangeables : NF X 31-

108 / CEC : NF X 31-130 / 

Les densités apparentes des sols entre 0 et 20 cm de profondeur ont été mesurées pour chaque 

station sur 6 prélèvements. Les volumes de prélèvement ont été calculés en fonction du diamètre 

de la pelle à vase et de la mesure précise de la longueur de l’échantillon. Les sols ont été séchés à 

105 °C pendant 72 heures puis pesés. La densité apparente (kg m-3) a été calculée comme suit 

������é 	

	����� �  

�	��� ��� ����/
������ é��	��������� ⁄ 
densité de l  eau� 

Les teneurs en éléments minéraux ont été calculées en masse 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 relevés mensuellement dans les piézomètres, au cours de 20 

sessions de mesure du 28 janvier 2011 au 28 février 2013 (hauteur de nappe, conductivité élec-

trique (mS cm-1), température de l’eau (°C) à 5, 20 et 60 cm de profondeur). Les valeurs de con-

ductivité électrique et de température de l’eau ont été obtenues avec un multimètre Multi 350i 

équipé d’une sonde multiparamètres ConOx (WTW, Allemagne). 

Avec la même fréquence de suivi que les descripteurs de la nappe, le pH et le potentiel RedOx 

des sols ont été mesurés avec le même multimètre équipé des électrodes pH InLab Solids (Mettler 

Toledo, USA) et RedOx Blue Line 31 RX (Scott Instrument, Allemagne) in situ à 5 et 60 cm de 

profondeur. Les humidités et salinités du sol à 5 et 60 cm de profondeur ont été mesurées au labo-

ratoire. Des échantillons de sols ont été prélevés (2,5 – 7,5 cm et 55 – 65 cm de profondeur), pe-

sés frais (précision à 0,01 g), séchés à 105°C pendant au moins 72 heures (jusqu’à stabilisation de 

la masse de l’échantillon) puis repesés secs. L’humidité massique a été calculée de la manière 

suivante. 

#���$��é% �
�	���&'(%)*+ , �	���-è)*+

�	���&'(%)*+
 

Avec Humiditéi l’humidité massique initiale de l’échantillon de sol prélevé sur la station (%), 

Massefraiche et Massesèche respectivement les masses de l’échantillon de sol avant et après le sé-

chage (g). 

Pour la mesure de la salinité les échantillons de sol sec ont été broyés puis tamisés (maille 2 mm) 

jusqu’à obtenir 10 g de sol sec. Les 10 g ont ensuite été remis en solution dans 50 ml d’eau distil-

lée et agités pendant 5 minutes. La salinité de la solution ainsi obtenue a été mesurée avec un 

conductimètre (Multi 350i et sonde ConOx, WTW, Germany) et la salinité initiale de la solution 

du sol calculée de la manière suivante. 

/	�����é% �
/	�����é& 0 ������& 0 �	���-è)*+

�	���&

�	���&'(%)*+ , �	���-è)*+
 

Avec Salinitéi la salinité initiale de la solution du sol prélevé sur la station, Salinitéf la salinité 

finale mesurée au conductimètre, Volumef le volume de la solution finale pour la mesure au con-

ductimètre (ici 50 ml), Massef la masse de sol broyé et tamisé (ici 10 g), Massefraiche et Massesèche 

respectivement les masses fraiche et sèche de l’échantillon 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 l’environnement du sol, les valeurs des descripteurs 

édaphiques relevées lors des différentes sessions de mesure ont été mises en relation par des ma-

trices de corrélation pour chaque station. Un test de comparaison de matrice (tests de Mantel - 

Monte Carlo, 9999 permutations) a ensuite été pratiqué sur chaque couple de matrice pour éva-

luer les différences de réponse de l’environnement du sol d’une station à l’autre. Une matrice de 

distance entre les stations et un dendrogramme ont également été établis en prenant pour indice 

de distance la p. value du résultat du test de Mantel (p86). 

Une analyse de la variance (ANOVA) a été conduite pour distinguer les parts des effets stations 

et des effets climatiques liés aux différentes périodes de mesure sur la hauteur de la nappe et la 

salinité de surface du sol (3.5.1, p96), sur la base d’un modèle du type 

������
���� é$	
��1��%2 � /�	����% 3 4é���$�2 3 5%2 

où le descripteur édaphique est la hauteur de nappe ou la salinité de surface mesurée dans la sta-

tion i à la période j, Stationi est l’effet lié à la station i, Périodej est l’effet lié à la période de me-

sure j et εij un effet aléatoire pour la station i à la période j. 

Une analyse de la covariance (ANCOVA) a été réalisée pour chaque station afin de préciser la 

part des effets liés au niveau de la mer et aux précipitations sur le niveau de la nappe et la salinité 

du sol en surface dans chacune des stations (3.5.2, p97). Les ANCOVA se sont basées sur des 

modèles du type 

������
���� é$	
��1��%2 � #���2 3 4�é��
��	�����2 3 #��� 6 
�é��
��	�����2 3 5%2 

où le Descripteur édaphiqueij est la hauteur de nappe ou la salinité de surface mesurées dans la 

station i à la période j, Hmerj et précipitationsj le niveau marin moyen journalier et la somme des 

précipitations sur la période de 30 jours précédents le relevé du niveau de la nappe et de la salini-

té, εij un effet aléatoire de la période j pour la station i. 

2.7 Mesures de la composition isotopique de l’eau du sol 

Lorsque l’eau s’évapore, la vapeur d’eau est appauvrie en isotopes lourds (2H, 18O) et l’eau res-

tante est enrichie. Sur l’ensemble de la planète, la composition isotopique des eaux météo-
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riques13, a été mesurée de manière systématique (Craig, 1961). Une composition isotopique stan-

dard a été déterminée à partir de la composition isotopique moyenne des océans (Standard Mean 

Ocean Water) par l’International Atomic Energy Agency (δ18OSMOW=δ2HSMOW=0). Il a été mon-

tré qu’à l’échelle du globe la relation entre les valeurs de δ18O et δ2H est constante. Ceci est dû au 

fait que les isotopes de l’hydrogène et de l’oxygène sont fractionnés dans la même proportion au 

moment du processus d’évaporation. A cette échelle, la composition isotopique de l’eau dépend 

beaucoup de la température et de la pression atmosphérique (Dansgaard, 1964). De ce fait, les 

hautes latitudes ont les ont des valeurs de δ très négatives alors que les régions tropicales ont des 

valeurs proches de 0. Cette relation peut être matérialisée dans un plan δ18O x δ2H par la Global 

Meteoric Water Line (GMWL). 

A une échelle plus locale (secteur d’étude, pays), lorsque des mesures de compositions isoto-

piques sont effectuées dans différents sites, la relation entre δ18O et δ2H diffère légèrement de la 

GMWL et une Local Meteoric Water Line (LMWL) peut être est définie. Ces LMWL ont des 

pentes inférieures à celle de la GMWL : l’eau qui s’évapore sur un site et/ou qui se mélange avec 

des eaux n’ayant pas subi autant de processus donne généralement des points inférieurs à la 

GMWL. La répartition des compositions isotopiques des échantillons d’eau sur une LMWL 

donne des informations sur la recharge en eau des nappes et sur la saisonnalité. Les échantillons 

qui se situent en dehors de la LMWL renseignent les processus d’évaporation ou de recyclage de 

la vapeur d’eau. 

Dans le cas d’estuaires ou de situation de contact entre les eaux douces et les eaux de mer, il est 

nécessaire, dans un premier temps, de confronter composition isotopique et salinité. La salinité 

permet de distinguer les eaux douces fortement évaporées (lac fermé) ou en contact avec la mer. 

Dans un second temps, le positionnement des échantillons dans le plan δ18O x δ2H permet de vé-

rifier dans quelle mesure les processus d’évaporation sont à l’origine de la salinité mesurée. 

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

à deux périodes de l’année afin de préciser les parts respectives de l’apport d’eau dans les stations 

                                                 
13 Les « eaux météoriques » déterminent un terme hydrologique pour définir l'eau dans le sol existante de longue date 
(à l'échelle géologique) qui provient des précipitations pluviales. Cela comprend l'eau des lacs, des rivières et ice-
bergs, qui tous proviennent indirectement de précipitations. L'eau météorique est essentiellement constituée des eaux 
souterraines car les autres origines d'eaux ne jouent pas un rôle important dans le cycle hydrologique. Les formes 
d'eaux souterraines non météoriques sont l'eau fossile et l'eau magmatique. 
Source : www.aquaportail.com/definition-12538-eau-meteorique.html#ixzz2hjV5Aut9 



64 

 

par la mer et par les précipitations. Aux mois de mai et d’octobre 2012, de l’eau a été extraite à 

60 cm de profondeur dans les piézomètres et envoyée à la plateforme isotopique Shiva au labora-

toire EcoLab (Toulouse, France) pour une analyse des isotopes stables de l’eau (δ
18O et δ2H). Au 

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

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

3.1 Saisonnalité climatique 

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

des projections climatiques à venir. 

3.1.1 Température, rayonnement et durée d’ensoleillement 

De 2011 à 2012, la température journalière de l’air a varié saisonnièrement entre 24 et 28°C 

(Figure 17) pour une moyenne annuelle de 26,2°C. Le mois le plus chaud a été le mois de juillet, 

les mois les plus frais ont été les mois de mars 2011 et de janvier 2012. La température suit un 

pattern semblable d’une année sur l’autre avec une augmentation de janvier à juillet, des valeurs 

élevées et stables jusqu’en septembre-octobre, puis une diminution d’octobre à janvier. 

 
Figure 17. Température moyenne mensuelle de l'air et rayonnement global mensuel de jan-
vier 2011 à décembre 2012. 

Les évolutions de la température de l’air peuvent voir un effet sur la température de la nappe 

d’eau et du sol. La température affecte également l’ensemble des processus métaboliques des 

plantes, par exemple dans la gamme mesurée, la respiration des racines augmente linéairement 

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

2008). 

Le rayonnement a également varié saisonnièrement sur la période d’étude autour d’une valeur 

mensuelle de 550 MJ m-2 (Figure 17). Le rayonnement global mensuel a varié entre 427 et 680 

MJ m-2 en lien avec le positionnement relatif du soleil : les plus fortes valeurs ont été mesurées 

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

La température mensuelle est en étroite relation avec le rayonnement global (r² = 0,421, F = 16, 

p<0,001) : elle augmente significativement lorsque le rayonnement reçu au cours du mois aug-

mente. La relation entre rayonnement et température de l’air est particulièrement bonne sur le 

second semestre de l’année. Au cours du premier semestre des masses d’air froid venues du Nord 

maintiennent une température moyenne plus basse alors que le rayonnement augmente. 

La durée mensuelle d’ensoleillement a varié selon les mois (Figure 18) avec un pattern de varia-

tion moins saisonnier que les descripteurs climatiques précédents. Globalement les valeurs 

d’ensoleillement sont plus importantes de juin à septembre mais les variations inter mensuelles 

restent importantes. En effet, la durée d’ensoleillement dépend des passages nuageux et de la 

longueur du jour. Les jours dont les durées sont les plus longues (juin, juillet, aout) correspondent 

également aux mois avec de forts passages nuageux, ceux dont les durées sont les plus faibles 

(décembre, janvier, février) correspondent à des mois secs avec peu de nuages. La durée 

d’ensoleillement est un facteur important dans le contrôle phénologique des plantes (Borchert et 

al., 2005). 

 
Figure 18. Durée d’ensoleillement mensuelle de janvier 2011 à décembre 2012. 



67 

 

3.1.2 Pression atmosphérique, précipitations et humidité de l’air 

Dans les Antilles, les régimes de variations de la pression atmosphérique et de l’humidité de l’air 

sont intimement reliés au régime des précipitations (chapitre I, p23). Les mois de basses pres-

sions atmosphériques sont des mois avec le passage de nombreuses et/ou grandes dépressions 

tropicales qui amènent un grand nombre de nuages et de grandes quantités de précipitations. 

Sur la période de suivi, pression atmosphérique et précipitations mensuelles ont été négativement 

corrélées (r² = 0,22, F = 7,57, p = 0,01) : les mois avec les moyennes de pressions atmosphé-

riques les plus élevées (janvier à mars) ont été les plus secs, les mois avec les pressions les plus 

basses (septembre, octobre) ont été les plus pluvieux (Figure 19). L’évapotranspiration étant rela-

tivement constante, ce sont essentiellement les variations de précipitations qui déterminent le 

bilan hydrique. 

 
Figure 19. Moyennes mensuelles de pression atmosphérique et d'humidité relative de l'air 
de 2011 à 2012. 

Les deux années de suivi offrent deux contextes de régime de précipitations (Figure 19). L’année 

2011 a été plus pluvieuse (2250 mm) que l’année 2012 (1775 mm). On retrouve un pattern sai-

sonnier commun avec peu de précipitations sur une période allant de février à avril pour 2011 et 

de décembre à avril pour 2012, une courte période pluvieuse d’avril à mai, des mois de juin 2011 
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et 2012 secs, des précipitations intenses de juillet à octobre – novembre. Ce pattern est plus mar-

qué pour l’année 2012 que pour l’année 2011. En termes de bilan hydrique, l’année 2011 compte 

3 mois de déficit hydrique (février, mars, juin), contre 7 mois (décembre 2011, janvier, février, 

mars, avril, juin, septembre) en 2012. 

L’humidité de l’air a également été fortement liée aux précipitations (r² = 0,40, F = 15,65, 

p<0,001), l’air étant plus humide lorsque les précipitations sont importantes et d’autant plus sec 

que le bilan hydrique est négatif. Aussi, les mois avec les humidités de l’air les plus importantes 

ont été les mois de juillet, aout 2011 et mai, octobre 2012. 

Confrontée aux précipitations mensuelles et annuelles moyennes depuis 1951 (Figure 20), 

l’année 2011 apparait comme une année plutôt pluvieuse, avec des précipitations mensuelles au 

dessus des moyennes mensuelles pour tous les mois de l’année excepté octobre et décembre. 

L’année 2012 correspond à une année moyenne par rapport à la période 1951-2012, avec cepen-

dant quelques mois exceptionnellement secs (juin, septembre, novembre) ou pluvieux (mai, oc-

tobre). Les cumuls annuels de précipitations confirment ces observations : sur 62 ans (1951 – 

2012), l’année 2011 est la 4e année la plus pluvieuse et l’année 2012 est classée 24e. 

 
Figure 20. Précipitations moyennes mensuelles (1951-2012) et précipitations mensuelles sur 
la période de suivi. Les barres d’erreur représentent des erreurs types (n = 62). 

Dans les forêts côtières inondables des Antilles, les précipitations sont importantes à prendre en 

compte car elle influent sur les paramètres édaphiques en modifiant le niveau d’eau, la teneur en 
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eau des sols et la salinité dans les stations (Flower, 2004; Migeot, 2010). Par ailleurs, les précipi-

tations déterminent le niveau de l’humidité de l’air qui peut avoir une importance importante 

dans le fonctionnement des arbres. Lorsque l’air est humide la différence entre potentiels hy-

driques de l’atmosphère et du sol est moindre et les plantes sont soumises à des gradients de po-

tentiels hydriques moins importants. Leurs stomates peuvent être plus ouvertes et favoriser les 

échanges gazeux entre la feuille et l’atmosphère (assimilation, transpiration). 

3.1.3 Niveau de la mer 

Le niveau de la mer et ses variations dépendent de nombreux facteurs tels que la géomorphologie 

des côtes, la latitude, le positionnement par rapport aux masses d’eau océanique, les variations de 

température et de pression atmosphérique. La latitude de la Guadeloupe et son positionnement 

entre la mer des Caraïbes et l’océan Atlantique est à l’origine d’un régime de marée mixte (entre 

diurne et semi diurne), de faible amplitude, caractérisé par deux marées basses et deux marées 

hautes quotidiennes d’amplitudes différentes (Figure 21). 

 
Figure 21. Evolution horaire du niveau de la mer à Pointe à Pitre au cours d'une journée 
type (3 janvier 2011). 

L’amplitude des marées journalières, écart moyen entre les maxima et minima quotidiens, est de 

33 ± 9 cm. La plus forte amplitude de marée au cours de la période d’étude a été de 63 cm, la 

plus faible de 12 cm. 

Au cours de la période de suivi, le niveau moyen de la mer a varié saisonnièrement, les valeurs 

les plus basses (44 cm) étant atteintes entre janvier et mars et les valeurs les plus élevées (68 cm) 
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entre juillet et octobre (Figure 22). Aussi, l’amplitude de variation saisonnière du niveau moyen 

de la mer (24 cm) est du même ordre de grandeur que les variations quotidiennes (e.g. 40 cm 

pour le 3 janvier 2011). 

 
Figure 22. Niveau de la mer moyen mensuel au marégraphe de Pointe à Pitre. Les données 
sont fournies par l’IPGP via le site internet REFMAR du SHOM. 

Le niveau moyen journalier de la mer est donc fortement influencé par le régime de variation de 

la pression atmosphérique. La relation entre niveau de la mer et pression atmosphérique est signi-

ficative (r² = 0,412, F = 146, p< 0,001) et de signe négatif, le niveau de la mer est d’autant plus 

bas que la pression atmosphérique est forte (Figure 23). 

 
Figure 23. Relation entre le niveau moyen de la mer et les pressions atmosphériques entre 
les mois de novembre 2010 et de mai 2011. 

Au moment de la saison des pluies, la ZIC se retrouve au niveau des Antilles et les basses pres-

sions entrainent un relèvement du niveau de la mer. Pendant le carême les Antilles sont sous un 

régime anticyclonique de hautes pressions qui participent à faire baisser le niveau de la mer (cha-

pitre I, p27). 
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3.1.4 Projections climatiques 

Les données climatiques recueillies localement par Météo France confirment les observations 

climatiques à l’échelle des Antilles (chapitre I, p27). La Figure 24 donne l’évolution des précipi-

tations annuelles depuis 1929, des précipitations de premier et second semestre et du nombre de 

mois avec moins de 100 mm de précipitations (qui correspond environ à la demande climatique 

mensuelle) depuis 1951. 

 
Figure 24. Evolutions de différentes variables liées aux précipitations (annuelles, du pre-
mier semestre (1er S), du second semestre (2nd S) et nombre de mois par an avec moins de 
100 mm). Les données concernent les 84 dernières années pour les précipitations annuelles, et les 
62 dernières années pour les précipitations semestrielles et mensuelles. 

Les précipitations annuelles et le nombre de mois avec moins de 100 mm de précipitations ont 

respectivement tendance à diminuer et augmenter (p<0,02, Table 3). Les précipitations du pre-

mier semestre et du second semestre ont tendance à diminuer, quoique la pente de la relation 

entre précipitations du premier semestre et les années reste faiblement significative (p = 0,08). 

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010 2020

N
o

m
b

re
m

o
is

-1
0

0
 m

m

0

200

400

600

800

1000

1200

1400

1600

1800

1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010 2020

P
ré

ci
p

it
a

ti
o

n
s

1
e

r
S

 (
m

m
)

0

200

400

600

800

1000

1200

1400

1600

1800

1940 1950 1960 1970 1980 1990 2000 2010 2020

P
ré

ci
p

it
a

ti
o

n
s

2
n

d
S

 (
m

m
)

0

500

1000

1500

2000

2500

3000

P
ré

ci
p

it
a

ti
o

n
s

a
n

n
u

e
ll

e
s

(m
m

)

Années Années



72 

 

Table 3. Descripteurs (pente, r², F, p value) de la relation 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 

1951-2012 
Précipitations du 1er semestre -2,18 0,05 7,9 0,080 
Précipitations du 2nd 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 années plus sèches, avec un second semestre (qui 

correspond habituellement à la saison des pluies) moins pluvieux et/ou des saisons sèches com-

mençant plus tôt (dès les mois de novembre ou décembre). Les précipitations du premier se-

mestre (qui correspond habituellement à la saison sèche) ont également tendance à diminuer mais 

de manière moins prononcées que celles du second semestre. 

3.2 Topographie et sols du secteur d’étude 

Cette partie caractérise le positionnement des stations (distance à la mer, altitudes relatives), leur 

topographie ainsi que la texture et la composition de leurs sols. 

3.2.1 Topographie et texture du sol du secteur d’étude 

La Table 4 présente les positions des stations sur le gradient mer – terre, leurs altitudes relatives 

par rapport à la hauteur de nappe le 25 octobre 2011, ainsi que la microtopographie. D’une ma-

nière générale, l’altitude des stations a tendance à augmenter avec leur éloignement à la mer, ex-

cepté pour la station MAO qui est la plus basse de toutes les stations. 

Table 4. Caractérisation des stations. Distance à la mer, altitudes relatives et intervalle de va-
riation de la microtopographie (Ivar). 

  MAS MAO TAS FMS FMO 
Distance à 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 -1,5 : 0 -6,5 : 0,5 -5 : 7 

La Figure 25 schématise les variations de texture le long d’un profil vertical dans les sols des cinq 

stations d’étude. Dans toutes les stations, exceptée MAS, les niveaux profonds sont argileux. 
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MAO et MAS présentent une accumulation de tourbe en surface. Le sol de MAS est composé 

essentiellement de tourbe racinaire de R. mangle très compacte et faiblement décomposée. 

 
Figure 25. Profil textural des sols des stations de la surface jusqu’à 1 m de profondeur 

La Figure 26 propose une représentation synthétique des altitudes relatives, de la microtopogra-

phie et de la texture du sol des différentes stations. La station MAS très proche du bord de mer 

est séparée du lagon par une légère surélévation du sol tourbeux (Figure 26). Cette surélévation 

du sol coupe les échanges directs de masse d’eau entre la mer et la station tant que le niveau de la 

mer ne le submerge pas. Dans la station MAS, la microtopographie du sol tourbeux est assez uni-

forme avec peu de creux et de bosses. La station MAO est en arrière mangrove dans une cuvette, 

plus basse que la station MAS, et avec une microtopographie plus irrégulière faite de chenaux et 

de buttes ; le sol de surface y est tourbeux puis devient argileux à partir de 20 cm de profondeur. 

La station TAS est surélevée par rapport aux autres, elle est à l’extrémité d’un des gradients mer 

– terre possible, à proximité immédiate de pâturages. De MAO à TAS l’altitude du sol augmente 

doucement et la texture devient argileuse dès ses premiers cm ; la microtopographie est très peu 

marquée avec peu de creux et de buttes. En forêt marécageuse les altitudes des stations diffèrent. 

La station FMS est assez basse avec quelques rares buttes aux pieds des P. officinalis. La station 

FMO est en moyenne plus haute, grâce à des buttes plus larges que dans la station FMS, entre ces 

buttes on retrouve des zones plus basses dans lesquelles le niveau d’eau est important. 

Aussi, selon cette topographie, on constate qu’en mangrove et en forêt marécageuse les niveaux 

d’inondation diffèrent selon les stations : FMO, MAS et TAS sont les stations les moins inondées 
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(les plus exondées), FMS et MAO les stations les plus inondées. Le niveau moyen d’eau de 

chaque station est à relativiser en fonction de la microtopographie ; ainsi les microtopographies 

très accusées dans FMO, FMS et MAO aménagent des cuvettes dans lesquelles le niveau d’eau 

reste important une grande partie de l’année. 
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Figure 26. Schéma synthèse de la localisation des stations d’étude sur le gradient mer – terre. La figure donne les altitudes moyennes (cm) et 
la microtopographie (cm) des stations, ainsi que la texture 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 physico chimique des sols des stations d’étude. Les sta-

tions se distinguent en fonction des valeurs de densité apparente. Les stations de mangrove à do-

minante argileuse ont les sols les plus denses (TAS, MAO), les stations de forêt marécageuse ont 

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

té apparente. 

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

 
MAS MAO TAS FMS FMO 

Densité apparente (kg m-3) 22,4 106,7 166,1 89,3 71,1 
Carbone Total (kg m-3) 1,9 : 2,2 5,5 : 6,8 02:05,6 3,2 : 5,9 3,1 : 4,5 
P2O5 (g m-3) 01 : 01 05 : 07 02 : 02 02 : 04 06 : 21 
K2O (g m-3) 47 : 53 65 : 79 54 : 70 23 : 28 08 : 09 
MgO (g m-3) 260 : 270 520 : 540 490 : 510 220 : 290 180 : 220 
Na2O (kg m-3) 0,3 : 1,2 2,8 : 3,9 1,8 : 1,8 0,6 : 1,7 0,1 : 0,5 
Calcaire total (kg m-3) 00 : 00 00 : 01,5 1,4 : 2,6 1,4 : 2,7 00 : 00 
CaO (kg m-3) 0,1 : 0,1 0,4 : 0,7 0,8 : 1,5 0,4 : 0,5 0,5 : 0,6 

CEC (Cmol+ kg-1) 98 : 100 46 : 48 15 : 29 42 : 65 69 : 89 

La composition chimique des sols varie selon les stations. Les teneurs en carbone total les plus 

fortes sont celles de MAO et les plus faibles celles de MAS. Les teneurs en P2O5 ont tendance à 

être plus élevées en forêt marécageuse qu’en mangrove, mais elles permettent également de dis-

tinguer les stations au sein de la forêt marécageuse et de la mangrove : FMO possède plus de 

P2O5 que FMS et MAO est plus riche que MAS et TAS. En revanche les stations de mangrove 

ont des teneurs en K2O, MgO, Na2O plus importantes que les stations de forêt marécageuse, 

MAO étant la plus riche et FMO la plus pauvre. Enfin, les valeurs de calcaire total ont été plus 

importantes dans FMS et TAS. Les capacités d’échanges cationiques varient selon les stations. 

Les valeurs les plus élevées ont été observées dans MAS et FMO (> 68 mol kg-1) ; les stations 

MAO et FMS ont des valeurs de CEC équivalentes mais plus faibles que les deux stations précé-

dents (> 41 mol kg-1) et la station TAS les valeurs de CEC les plus faibles de tous les stations 

(< 30 mol kg-1). En mangrove, la fertilité de la station MAO peut être reliée avec son positionne-

ment en cuvette par rapport aux autres stations environnantes. Elle peut ainsi certainement rece-

voir des eaux de ruissellement provenant d’autres stations et les minéraux qu’elles contiennent. 
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3.3 Suivi mensuel des descripteurs de l’environnement édaphique 

Cette partie donne les évolutions de l’environnement édaphique au cours de la période d’étude et 

propose un schéma de relation entre les différents descripteurs édaphiques étudiés. 

3.3.1 Descripteurs de la nappe 

 
Figure 27. Variations du niveau d’inondation par rapport à la surface du sol, de la tempé-
rature et de la salinité dans la nappe à 60 cm de profondeur pour les cinq stations. 
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3.3.1.1 Hauteur de nappe 

Pour chaque station, la hauteur de la nappe par rapport au niveau moyen de la surface du sol varie 

fortement d’une saison à l’autre (Figure 27). Le niveau d’inondation maximal a atteint une di-

zaine de centimètres au cours de l’hivernage 2011 dans la station MAO et une valeur minimale 

de -50 cm en dessous de la surface du sol dans la station TAS au cours de la saison sèche 2013. 

D’une manière générale, la nappe s’abaisse au cours de la saison sèche et remonte au cours de la 

saison des pluies. Ceci se vérifie sur les trois années étudiées dans les stations de mangrove 

(MAO, MAS, TAS), mais pas pour les stations de forêt marécageuse (FMO, FMS) où, lors de la 

saison sèche 2012, la nappe est restée affleurante. On peut également noter un abaissement de la 

nappe sous la surface du sol dans FMO au mois de juin 2012, alors que toutes les autres stations 

d’étude étaient inondées. Au cours du premier semestre 2012, deux situations marquées sont ca-

ractérisées par le niveau de la nappe. Ce niveau est sous la surface du sol dans les stations de 

mangrove et supérieur à la surface du sol en forêt marécageuse de janvier à mars. Au mois de juin 

ces situations s’inversent avec une mangrove inondée (nappe submergeante) et une forêt maréca-

geuse à sec (niveau de nappe sous la surface du sol). Etant donné les faibles différences d’altitude 

entre les différentes stations, il est probable que la nappe d’eau n’ait pas été parfaitement plane 

lors de plusieurs périodes. Elle aurait basculé d’une pente descendante, depuis la forêt maréca-

geuse (amont) vers la mangrove (aval) en mars 2012, vers une pente ascendante au mois de juin 

2012. 

Au cours de la saison des pluies, l’ensemble des stations est inondé et la nappe d’eau libre re-

trouve son horizontalité. Les différences de niveau d’eau entre stations sont à relier à des diffé-

rences topographiques, celles situées les plus en amont (FMO, FMS, TAS) étant les moins inon-

dés. 

3.3.1.2 Température de nappe 

Au cours de la période d’étude, les mesures de la température de la nappe à 5, 20 et 60 cm de 

profondeur ont été très corrélées entre elles dans toutes les stations. Les corrélations entre la tem-

pérature de la nappe à 60 cm et les températures à 5 et à 20 cm de profondeur présentent des 

coefficients tous supérieurs à 0,78. En raison de l’abaissement de la nappe à certains moments de 

l’année, le jeu de données des températures à 5 et 20 cm de profondeur est incomplet dans toutes 
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les stations. Aussi, il a été choisi de n’analyser que les températures à 60 cm de profondeur, les 

variations de température à 5 et 20 cm étant cependant présentées en annexe. La température de 

la nappe à 60 cm de profondeur varie de manière saisonnière dans toutes les stations (Figure 27). 

Elle atteint des valeurs maximales de 28°C en aout 2012 dans MAS et TAS et des valeurs mini-

males de 23°C en forêt marécageuse les mois de janvier 2011 et 2012. Dans les deux stations de 

mangrove mixtes et dans les deux stations de forêt marécageuse l’amplitude thermique de la 

nappe est de 3°C, elle est de 4°C dans TAS. 

Mangrove et forêt marécageuse se distinguent par les valeurs de température de la nappe (test de 

Mann & Whitney, U = 320, p<0,001). Les températures les plus élevées sont mesurées dans 

MAS et TAS, les plus basses dans FMO et FMS. Les températures mesurées dans MAO sont 

intermédiaires. 

3.3.1.3 Salinité de nappe 

Etant donné les variations de hauteur de nappe, les salinités à 5 et 20 cm de profondeur dans la 

nappe n’ont pas pu être mesurées tout au long de la période de suivi. Afin de privilégier un jeu de 

donnée complet, seules les valeurs de la salinité de nappe à 60 cm de profondeur ont été analy-

sées. Les variations de la salinité de nappe à 5 et 20 cm de profondeur sont présentées en annexe. 

La salinité de la nappe à 60 cm de profondeur varie très faiblement entre les saisons mais varie de 

5 à 80 g l-1 selon les stations (Figure 27). La salinité de la nappe à 60 cm permet de distinguer 

chaque station avec les autres. La station de forêt marécageuse FMO est la moins salée avec des 

valeurs stables inférieures à 10 g l-1, puis vient FMS avec des salinités entre 25 et 35 g l-1, puis les 

deux stations de mangrove mixte. Avec des valeurs comprises entre 50 et 60 g l-1, la station MAS 

est légèrement moins salée que MAO dont les salinités varient entre 55 et 65 g l-1 (Mann Whit-

ney, U = 170, p<0,001). La station TAS est la plus salée avec des valeurs entre 70 et 80 g l-1. 

Pour l’ensemble des stations de mangrove et FMS, la salinité de la nappe à 60 cm de profondeur 

a tendance à diminuer faiblement au cours de la période de suivi (Table 6, n = 18). Cette diminu-

tion est d’autant plus prononcée que la nappe est salée, les plus fortes diminutions de salinité 

étant observées dans TAS, puis dans MAO et MAS et enfin dans FMS. 
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Table 6. Paramètres des tests de pente (Fisher) de l’évolution de la salinité en fonction du 
temps dans les différentes stations. 

Station df F p.value r² pente 

MAS 16 18,4 *** 0,51 -0,009 

MAO 16 71,5 *** 0,53 -0,011 

TAS 16 16,6 *** 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 de pH varient entre 4,5 et 7 (Figure 28). Des varia-

tions saisonnières de pH sont observables en mangrove : il varie très fortement dans MAS et 

MAO avec une amplitude de 2 unités et dans une moindre mesure (1,5 unités) dans TAS. Le pH 

de surface est significativement inférieur dans MAS par rapport à MAO (Mann Whitney, 

U = 117, p<0,001,). En forêt marécageuse, les mesures de pH varient de 0,5 unité autour de 6,5 et 

sont similaires dans les deux stations. Dans l’ensemble des stations de mangrove, le pH de sur-

face diminue au cours de la saison sèche et remonte puis se stabilise en saison des pluies. 

En profondeur, le pH varie dans une moindre mesure qu’en surface, entre 6 et 7 sur les diffé-

rentes stations. L’amplitude saisonnière est de 0,5 unité dans la plupart des stations. Les valeurs 

les plus basses sont atteintes au cours de la saison sèche et elles remontent progressivement au 

cours de la saison des pluies 2012. En profondeur, les mesures sont significativement inférieures 

dans MAS par rapport à MAO et TAS (Wilcoxon, W = 0 et p<0,001 pour les deux comparaisons 

entre stations). Les pH de profondeur sont équivalents dans MAO et TAS (Wilcoxon, W = 25, 

p = 0,09), mais légèrement différents entre FMO et FMS (Wilcoxon, W = 13, p = 0,008) ; FMO 

est très légèrement plus acide (0,1 – 0,2 unité pH) que FMS. 
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3.3.2.2 Potentiel RedOx 

Les mesures du potentiel RedOx varient fortement entre les saisons (Figure 28). L’amplitude de 

ces variations est plus importante en surface (-400 à 250 mV) qu’en profondeur (-375 à 0 mV). 

En surface, dans toutes les stations de mangrove, le potentiel RedOx augmente en saison sèche 

pour atteindre des valeurs positives allant de 100 à 245 mV et diminue brusquement au retour des 

pluies (mois d’avril et de mai) pour se stabiliser entre -330 et -400 mV au cours de la saison des 

pluies. En forêt marécageuse, l‘évolution du potentiel RedOx suit le même pattern saisonnier que 

dans les stations de mangrove, mais avec des amplitudes moindres. Dans FMS et FMO le poten-

tiel RedOx varie de -255 à 20 mV et de -279 à -116 mV respectivement. 

En profondeur, le potentiel RedOx varie entre -372 et 6 mV sur l’ensemble des stations. Pour 

toutes les stations, sauf pour MAS, les valeurs du potentiel RedOx sont assez variables sans 

qu’un pattern saisonnier n’apparaisse de manière flagrante. On constate quelques valeurs plus 

élevées, mais toujours négatives, en saison sèche dans MAO et TAS. Dans MAS, le potentiel 

RedOx est remarquablement stable en profondeur avec des valeurs 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 RedOx à 5 et 60 cm de profondeur dans les stations d'étude de janvier 2011 à oc-
tobre 2012. En fonction des profondeurs les échelles en ordonnées ne sont pas les mêmes. 
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3.3.2.3 Salinité du sol et teneur en eau en surface 

Sur l’ensemble des cinq stations d’étude et sur la période de suivi, la salinité de la surface du sol 

(Figure 29) varie entre des valeurs proches de 0 g l-1 (station FMO) et des valeurs supérieures à 

100 g l-1 (station TAS). La gamme de variation de la salinité est différente selon les stations. Dans 

la station FMO la salinité reste stable tout au long de la période de suivi et reste comprise entre 

2 g l-1 et un maximum de 11 g l-1 au cours de la saison sèche 2011. Elle varie avec une amplitude 

plus prononcée dans FMS avec, au cours de la saison des pluies 2011, des minima de 12 g l-1 et, 

pendant les mois de mars et juin 2012, des valeurs supérieures à 30 g l-1. En mangrove mixte, les 

patterns saisonniers sont plus prononcés. Les valeurs de salinité diminuent régulièrement au cours 

de la saison des pluies 2011 et les valeurs les plus basses sont obtenues en fin de saison des 

pluies, 21 et 33 g l-1 pour MAS et MAO respectivement. La salinité de surface augmente ponc-

tuellement après les mois de mars et juin de chaque année pour atteindre des valeurs maximales 

de 53 et 65 g l-1 dans MAS et MAO respectivement. Dans la station TAS, l’amplitude de varia-

tion de la salinité de surface est encore plus importante : le minimum de salinité observé est de 

34 g l-1 à la fin du mois d’octobre 2012 et le maximum est de 113 g l-1 à la fin du mois de juin 

2012, soit une amplitude de 78 g l-1. De la même manière qu’en mangrove mixte, dans la man-

grove à A. germinans, la salinité de surface augmente au cours des saisons sèches et diminue ou 

se stabilise pendant la saison des pluies. Pour toutes les stations, exceptée FMO, un pattern de 

variation saisonnière de la salinité en surface du sol se dessine. 

Les stations se hiérarchisent en fonction de la moyenne de salinité de surface avec des différences 

significatives (Mann Whitney pour chaque couple de stations, p<0,002) dans l’ordre suivant 

(moyenne ± écart type, g l-1) : 

FMO (6 ± 2) < FMS (21 ± 7) < MAS (32 ± 9) < MAO (50 ± 9) < TAS (72 ± 20) 

La teneur en eau du sol à la surface (Figure 29) varie entre 40 et 85 % selon les stations et les 

saisons. Les gammes de variation de l’humidité ne sont pas les mêmes selon les stations. En forêt 

marécageuse les sols de la station FMO sont significativement plus humides (78 ± 3 %) que ceux 

de FMS (67 ± 5 %) (Wilcoxon, W = 170, p<0,001). En mangrove, les sols de MAS sont significa-

tivement plus humides (83 ± 2 %) que ceux de MAO (69 ± 5 %) et TAS (50 ± 4 %) (Wilcoxon, 

W = 171, p<0,001). Les variations de l’humidité du sol ne sont pas liées de manière 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 salinité sur l’ensemble des stations varie dans une gamme 

similaire à celle observée en surface (Figure 29), les différences entre stations étant cependant 

plus marquées. Les stations peuvent être hiérarchisées de la même manière, avec, dans un ordre 

croissant de salinité (moyenne ± écart type, g l-1) : 

FMO (10 ± 2) < FMS (32 ± 6) < MAS (54 ± 6) < MAO (87 ± 11) < TAS (107 ± 11) 

Au sein d’une station, l’amplitude des variations de la salinité varie de 7 à 36 g l-1. FMO est la 

station dont la salinité est la plus constante (amplitude de 7 g l-1), viennent ensuite les stations 

FMS et MAS avec des amplitudes de 20,5 et 22,6 g l-1 respectivement, puis les stations MAO et 

TAS avec des amplitudes supérieures à 30 g l-1 (35,9 et 34,4 g l-1 respectivement). La distinction 

d’un pattern de variation saisonnière n’est pas évidente, les augmentations et diminution de la 

salinité en profondeur ne se faisant pas aux moments de la saison des pluies et de la saison sèche. 

Les teneurs en eau des sols à 60 cm de profondeur varient entre 41 et 87 % sur l’ensemble des 

stations. Les stations se distinguent bien les unes des autres : en mangrove, MAS est la station 

avec les plus fortes teneurs en eau (84 ± 2 %), suivie de MAO (64 ± 4 %) et TAS est la station 

avec les teneurs en eau (massique) les plus faibles (44 ± 2 %). En forêt marécageuse, FMO a tout 

le temps des teneurs en eau plus élevées (66 ± 2 %) que FMS (57 ± 4 %). La teneur en eau des 

sols de MAO est intermédiaire entre celles de FMO et FMS. La hiérarchisation de la teneur en 

eau à 60 cm de profondeur rend bien compte des différences de texture du sédiment. Les sols les 

plus tourbeux (MAS, FMO, MAO) sont ceux avec la plus forte teneur en eau car la porosité de la 

tourbe est plus importante que celle de l’argile (FMS, TAS). Comme en surface, l’évolution de la 

teneur en eau en profondeur ne semble pas suivre de pattern de variation lié à l’alternance saison 

des pluies – saison sèche. 
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Figure 29. Evolution de la salinité du sol et de la teneur en eau et à 5 et 60 cm de profondeur de janvier 2011 à octobre 2012. 
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3.3.3 Relations entre descripteurs édaphiques 

Les paragraphes précédents ont montré qu’au sein d’une même station les descripteurs éda-

phiques varient dans le temps. Il apparait intéressant d’illustrer les covariations entre ces descrip-

teurs afin d’expliciter les liens qui peuvent les unir. On peut, par exemple, penser que le niveau 

de nappe et la salinité du sol ou encore que le pH et le potentiel RedOx sont liés, les forts niveaux 

de nappe diluant la salinité, et les conditions de potentiel 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 dresser une matrice des corrélations entre descripteurs éda-

phiques afin d’illustrer leurs covariations (ces matrices sont présentées en annexe, piv). Afin 

d’identifier si la réponse globale des descripteurs édaphiques aux variations saisonnières se diffé-

rencie entre les stations, il est possible de comparer deux à deux ces matrices de corrélations par 

des tests de Mantel. La Table 7 rassemble les probabilités associées à chaque test de Mantel et la 

Figure 30 présente les similarités des réponses des stations sous la forme d’un dendrogramme. 

Table 7. Matrice des probabilités associées aux tests de Mantel entre les stations. Ces tests 
reposent sur la comparaison des matrices de corrélations des descripteurs édaphiques pour chaque 
station. Les valeurs inférieures à 0,05 (en gras) indiquent qu’un lien fort existe entre les matrices 
de corrélation des descripteurs édaphiques des stations. 

 
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 des probabilités associées aux tests de 
Mantel. L’échelle dans la partie supérieure donne les valeurs des probabilités associées aux tests 
de Mantel et la flèche rappelle l’éloignement des stations par rapport à la mer. 

Les covariations des descripteurs édaphiques des stations de forêt marécageuses (FMO, FMS) 

sont très proches (p<0,0001). Les covariations dans les deux stations de mangrove (MAO, MAS) 

sont également très similaires (p<0,01) et se distinguent fortement des variations en forêt maré-

cageuse. Cependant, les variations des descripteurs édaphiques ne permettent pas de séparer stric-

tement les réponses édaphiques de la mangrove de celles de la forêt marécageuse. Malgré leur 

forte proximité géographique les stations MAO et TAS ont des réponses différentes (p = 0,186) 

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

Les paragraphes qui suivent commentent plus précisément trois matrices de corrélation : (i) en 

forêt marécageuse (les variations des descripteurs édaphiques de FMO et FMS confondues), (ii) 

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

3.3.3.2 Covariations des descripteurs édaphiques dans les groupes de stations 

La Table 8 présente les matrices de corrélation entre descripteurs édaphiques dans les groupes de 

stations déterminés dans le paragraphe précédent. 

En forêt marécageuse, la hauteur de nappe varie assez peu et ses corrélations avec les autres des-

cripteurs édaphiques sont faibles. Au contraire, dans les stations de mangrove (MAO, MAS, 

TAS) la hauteur de nappe est bien corrélée avec différents descripteurs édaphiques : dans ces 

stations, le pH et le potentiel RedOx de la surface sont respectivement corrélés positivement et 

négativement aux variations du niveau de la nappe. Dans TAS, la hauteur de nappe est également 



88 

 

fortement corrélée à la salinité et à la teneur en eau de surface : le sol est plus humide et la salini-

té plus faible lorsque le niveau de la nappe est élevé. 

Dans les stations de forêt marécageuse et dans la station à A. germinans (TAS) la teneur en eau 

de la surface du sol est négativement corrélée à la salinité de surface, alors que dans les stations 

de mangrove mixte (MAO, MAS) ces deux descripteurs sont faiblement et positivement corrélés. 

Une corrélation négative entre teneur en eau du sol et salinité est observée en profondeur dans 

toutes les stations. Cette corrélation est plus forte dans les stations de mangrove (MAO, MAS, 

TAS). 

Dans toutes les stations étudiées le pH et le potentiel RedOx de la surface du sol sont négative-

ment corrélés ; cette relation est étroite dans les stations de mangrove (r < -0,5) et moins forte 

dans les stations de forêt marécageuse. Pour toutes les stations, les pH et les potentiels RedOx des 

niveaux de surface du sol et de profondeur varient dans le même sens ; ces relations sont fortes en 

forêt marécageuse pour le pH et le potentiel RedOx, elle est forte uniquement pour le pH dans 

TAS et elles sont faibles dans les stations de peuplement mixte mangrove pour les deux descrip-

teurs.  



89 

 

Table 8. Matrice des corrélations (r de Spearman) entre descripteurs édaphiques dans les 
différents groupes de stations. Le sens de corrélation est indiqué par les couleurs des cases (vert 
: corrélation positive, rouge : corrélation négative) et l'intensité de la couleur donne le niveau de 
corrélation. Les r de Spearman supérieur à 0,4 sont considérés comme décrivant une corrélation 
significative entre les deux descripteurs. 
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hnap 0,2 0,3 -0,1 0,2 0,1 -0,1 0,1 0,2 -0,1 -0,3  

temp60  
0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,3 0,5 -0,1 0,3  

ph5   
 

-0,3 0,6 -0,2 0,2 -0,4 0,2 0,3 -0,5  

redox5     
 

-0,1 0,4 0,3 -0,2 0,0 0,0 0,2  

ph60       
 

-0,1 0,2 -0,2 0,3 0,2 -0,4  

redox60         
 

-0,2 0,0 -0,2 -0,3 0,0  

sal5sol           
 

-0,4 0,3 0,0 -0,2  

hum5sol             
 

0,1 -0,1 0,3  

sal60sol               
 

-0,2 0,2  

hum60sol                 
 

-0,4  

MAO-MAS                      

hnap 0,5 0,6 -0,7 -0,1 0,3 -0,1 -0,4 -0,1 0,1 -0,1  

temp60  
0,0 -0,2 -0,3 0,3 0,2 -0,3 0,2 0,1 -0,3  

ph5   
 

-0,8 0,3 -0,2 -0,4 -0,3 -0,3 0,0 0,4  

redox5     
 

0,1 0,3 0,2 0,3 0,4 -0,1 -0,1  

ph60       
 

-0,3 -0,3 0,0 0,1 -0,1 0,1  

redox60         
 

0,3 -0,2 0,2 0,0 0,0  

sal5sol           
 

-0,1 0,3 0,0 0,0  

hum5sol             
 

0,1 -0,1 -0,4  

sal60sol               
 

-0,8 0,0  

hum60sol                 
 

-0,2  

TAS                      

hnap 0,6 0,4 -0,7 0,1 -0,3 -0,6 0,7 0,1 -0,3 -0,2  

temp60  
0,0 -0,2 0,2 -0,3 -0,1 0,1 0,1 0,0 -0,1  

ph5   , -0,6 0,6 -0,2 -0,4 0,4 -0,1 -0,1 0,1  

redox5     
 

0,0 0,3 0,7 -0,6 0,0 0,4 0,1  

ph60       , 0,0 0,1 0,0 0,2 0,2 0,0  

redox60         
 

0,4 -0,2 0,1 0,1 -0,7  

sal5sol           , -0,8 0,1 0,1 0,0  

hum5sol             
 

0,1 -0,1 -0,2  

sal60sol               , -0,6 -0,2  

hum60sol                 
 

0,2  

  

Légende 

hnap hauteur de la nappe 

temp60 
température de la nappe 
à 60 cm de profondeur 

ph5 
pH à 5 cm de profon-
deur 

redox5 
potentiel RedOx à 5 cm 
de profondeur 

ph60 
pH à 60 cm de profon-
deur 

redox60 
potentiel RedOx à 60 
cm de profondeur 

sal5sol 
salinité à 5 cm de pro-
fondeur du sol 

hum5sol 
teneur en eau à 5 cm de 
profondeur du sol 

sal60sol 
salinité à 60 cm de 
profondeur du sol 

hum60sol 
teneur en eau à 60 cm 
de profondeur du sol 

sal60nap 
salinité dans la nappe à 
60 cm de pronfondeur 
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3.3.3.3 Bilan pour toutes les stations 

Bien que les relations entre les descripteurs édaphiques ne soient pas toujours les mêmes en fonc-

tion des stations, on peut considérer quelques relations communes (Figure 31). 

 
Figure 31. Relations entre les différents descripteurs édaphiques de la nappe, du sol en sur-
face et en profondeur. Les flèches vertes indiquent des relations positives, les flèches rouges des 
corrélations négatives et les flèches bleues des relations dont le sens dépend des sites. 

D’une manière générale, la hauteur de nappe a tendance à impacter des descripteurs de la surface 

du sol. Ces relations peuvent être directes ou indirectes. L’élévation du niveau de la nappe pro-

voque une augmentation de la teneur en eau des sédiments de surface après qu’ils aient été plus 

ou moins émergés au moment de la saison sèche. Ce phénomène ne fait pas systématiquement 

diminuer la salinité de la surface du sol car le gonflement de la nappe peut être lié à des transferts 

d’eau salée. En revanche, l’abaissement de la nappe sous la surface du sol correspond toujours à 

des périodes de déficit hydrique qui entrainent mécaniquement une augmentation de la salinité de 

surface par évaporation d’une fraction de l’eau interstitielle (stations de forêt marécageuse et 

TAS). 
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En mangrove, les variations du niveau de la nappe sont fortement reliées à celles du potentiel 

RedOx (négativement) et du pH (positivement) en surface du sol. L’augmentation du niveau de la 

nappe entraine une moindre aération du sol. La diffusion de l’oxygène dans l’eau étant beaucoup 

plus lente que dans l’air, le prolongement de ces conditions engendre un état hypoxique des sé-

diments inondés. Aux moments des baisses de niveau de la nappe, les sols s’aèrent, le milieu de-

vient de plus en plus oxygéné et les potentiels RedOx augmentent jusqu’à devenir positifs. Par 

ailleurs, lorsque les potentiels RedOx augmentent, l’oxydation du milieu libère des ions H+ dans 

la solution du sol et abaisse son pH. De plus, l’oxygénation du sol favorise l’activité microbiolo-

gique et la décomposition de la litière qui libèrent des ions H+ (Yamashita et al., 2011). Ainsi, en 

mangrove, la hauteur de nappe, via l’oxygénation des sols, détermine les variations du pH et du 

potentiel RedOx. L’absence d’observation de ce phénomène dans les stations de forêt maréca-

geuse peut être due au couvert plus important qui détermine des niveaux d’évaporation plus 

faibles. 

À 60 cm de profondeur, les sols sont restés inondés dans les cinq stations pendant toute la période 

d’étude, aussi les gammes de variations du potentiel RedOx et du pH ont été beaucoup plus ré-

duites qu’en surface. Dans toutes les stations, les pH et/ou les potentiels RedOx de surface et de 

profondeur sont bien reliés et les descripteurs édaphiques des deux horizons varient dans le même 

sens. 

3.4 Relation entre les descripteurs climatiques et édaphiques 

Les parties 3.1 et 3.3 ont montré que les descripteurs climatiques et édaphiques variaient dans le 

temps. Or, les variations des descripteurs climatiques sont susceptibles d’influencer les descrip-

teurs édaphiques dans les stations étudiées. Par exemple, les apports d’eau par les précipitations 

doivent être reliés aux variations du niveau de la nappe dans les différentes stations. 

Dans un premier temps, cette partie pose la question de l’étendue de la fenêtre de temps à consi-

dérer lorsque l’on s’intéresse au lien entre les descripteurs du climat et du sol. Dans un second 

temps, cette partie propose un bilan des liens directs et indirects entre variables climatiques et 

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

Lorsque l’on cherche à mettre en relation descripteurs climatiques et réponses édaphiques, il est 

nécessaire de savoir quelle est « l’étendue de la fenêtre climatique » à considérer. En prenant 

l’exemple de l’influence des précipitations sur les niveaux de nappe dans les stations étudiées, on 

peut raisonnablement penser que les précipitations de la veille de la session de mesure influen-

cent moins le niveau de la nappe que la somme des précipitations sur la dernière semaine. Mais 

jusqu’à quand les descripteurs climatiques passés ont encore une influence significative sur les 

descripteurs édaphiques mesurés ? 

Afin de répondre à cette question les coefficients de corrélation entre somme des précipitations 

des x derniers jours et niveaux de nappe ont été calculés sur les données de niveaux de nappe du 

mois de janvier 2011 au mois d’octobre 2012, avec des « étendues de fenêtre climatiques » (x) 

variant de 1 à 150 jours avant la session de mesure (Figure 32). 

 
Figure 32. Evolution des coefficients de corrélation entre niveau de nappe et somme des 
précipitations en fonction de la largeur de la fenêtre climatique (jours) précédant les me-
sures de niveau de nappe. 

Au début de l’augmentation de l’étendue de la fenêtre climatique, la relation entre niveau de 

nappe et précipitations s’améliore, pour toutes les stations. Les relations entre niveaux de nappe 

et l’étendue de la fenêtre climatique ne sont cependant pas les mêmes selon les stations au-delà 
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d’une vingtaine de jours. Le niveau de nappe est tributaire des précipitations mais aussi des écou-

lements et de l’évaporation. En effet, de faibles précipitations ont une faible influence sur le ni-

veau de la nappe et sur de courtes périodes. Les fortes précipitations ont une action à très court 

terme, quasi instantanée, sur le rechargement de la nappe. En revanche, l’évaporation, qui ne 

s’exprime que lors des périodes à faibles précipitations, est un phénomène très lent (5 mm jour-1) 

lorsque la nappe est au dessus du sol ; l’évaporation est beaucoup plus rapide ensuite et sa vitesse 

dépend de la texture et de la porosité du sol. Augmenter l’étendue de la fenêtre météorologique 

revient à donner plus de poids au phénomène d’évaporation au aux particularités propres à 

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

Les valeurs du coefficient de corrélation augmentent rapidement dans FMO pour atteindre un 

maximum de 0,75 au bout de 20 jours, se stabilisent ensuite autour de 0,6 jusqu’à 60 jours puis 

diminuent brusquement vers des valeurs proches de 0,4. Les précipitations cumulées sur des pé-

riodes allant jusqu’à 55 jours sont celles qui expliquent le mieux les niveaux de nappe mesurés 

dans cette station. Ces résultats peuvent être expliqués par la capacité de stockage d’eau dans 

l’environnement de la station, un temps de latence étant nécessaire pour qu’une réponse soit ob-

servée. En effet, les précipitations des 10 derniers jours représentent une faible quantité d’eau par 

rapport à la quantité d’eau présente dans la station.  

Ces observations sont du même ordre de grandeur que d’autres phénomènes observés par ailleurs 

dans le monde où les eaux côtières peuvent être ralenties et piégées pendant 2 à 6 semaines, par 

exemple dans le cadre de grands marais dans les Everglades (Jimenez et al., 2012). Dans ces mi-

lieux, les flux d’eau sont fortement ralentis en profondeur par le substrat tourbeux qui agit 

comme une éponge et ralentis en surface par les nombreuses racines qui augmentent les coeffi-

cients de frottement. 

Les allures de courbe dans les stations MAO et TAS sont différentes de celle observée pour 

FMO. Les coefficients de corrélations augmentent progressivement jusqu’à une largeur de fenêtre 

climatique de 56 jours pour atteindre 0,77 et 0,68. Les coefficients de corrélation restent proches 

de leurs maxima jusqu’à une largeur de 84 jours puis diminuent progressivement. Cette diffé-

rence dans l’allure des courbes par rapport à FMO montre que l’alimentation et la capacité de 

stockage d’eau de ces stations est différente. Il est probable que les hydrologies de surface de ces 

deux stations soient différentes de celle de FMO. Elles devraient être plus hydrologiquement iso-
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lées des bassins versants et ce les processus s’exprimant sur le long terme (évaporation) semblent 

mieux expliquer les variations du niveau de la nappe. 

Dans les stations MAS et FMS, les niveaux de corrélations entre précipitations cumulées et ni-

veaux de la nappe sont les plus élevés (0,55) pour les 20 derniers jours avant la mesure, puis bais-

sent pour des fenêtres de temps supérieures. Leur alimentation en eau semble dépendante des 

précipitations dans une moindre mesure et à plus court terme que les autres stations. 

Chaque station est influencée d’une manière différente des autres par les précipitations (niveau de 

corrélation et temps de latence). Ceci montre bien que les paramètres du bilan hydrique (qui dé-

termine le niveau de la nappe) varient selon les stations. Outre les différences de texture de sol, il 

existe certainement des effets de bassin versant (quelques résurgences ont été observées proche 

de la station FMO), de capacité de stockage d’eau (topographie en cuvette pour MAO) des con-

nexions avec des canaux (le canal Perrin est proche de la station FMS et un autre canal proche 

des stations MAO et TAS), et une influence de la marée propre à chaque station. 

La Figure 32 montre que l’étendue de fenêtre de temps optimale serait de 20 jours, puisque les 

coefficients de corrélation sont alors supérieurs à 0,5 pour toutes les stations. Néanmoins, la pé-

riode de 30 jours retenue pour cette étude correspond à un niveau de corrélation entre niveau de 

nappe et précipitation correct dans toutes les stations et est facilement transposable à une autre 

zone d’étude, dans la mesure où les données climatiques les plus accessibles sont les données 

mensualisées. 

3.4.2 Bilan des relations entre descripteurs climatiques et édaphiques 

Les descripteurs climatiques journaliers ont été moyennés sur la période du mois précédent la 

session de mesure des descripteurs édaphiques puis mis en relation avec eux par des matrices de 

corrélations. Les relations entre les descripteurs climatiques et édaphiques de chaque station ont 

été détaillées en annexe (page x). La Figure 33 présente, pour le site d’étude, un bilan des liens 

directs et indirects entre variables climatiques et édaphiques mensuelles de janvier 2011 à octobre 

2012. 

Les liens entre les variables climatiques s’appuient sur les résultats de la partie 3.1 de ce chapitre. 

Le lien le plus fort entre les descripteurs climatiques et édaphique est celui entre la température 

de l’air et la température de la nappe. Le niveau de la nappe est quant à lui bien contrôlé par les 



95 

 

précipitations, l’évaporation et le niveau de la mer. Le niveau la nappe impacte l’humidité du sol 

et son oxygénation qui détermine le potentiel RedOx et le pH du sol. Les précipitations, 

l’évapotranspiration et le niveau de la mer impactent la salinité du sol mais le sens de la relation 

entre ces descripteurs varient en fonction des stations. Les paragraphes qui suivent tentent 

d’expliciter en quelle mesure les précipitations et le niveau de la mer peuvent impacter le niveau 

de la nappe et la salinité du sol. 

 
Figure 33. Schéma des interactions entre descripteurs climatiques et descripteurs éda-
phiques de surface du sol. Les flèches vertes indiquent des corrélations positives, les flèches 
rouges des corrélations négatives, les flèches bleues illustrent 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 nappe régissent a priori le stress salin et le stress 

hypoxique chez les espèces ligneuses de forêt côtières inondables. Cette partie a pour but 

d’approfondir les variations de ces descripteurs édaphiques en fonction d’autres paramètres (sta-

tions, période de mesure, descripteurs climatiques). 

Un premier paragraphe illustre la part des effets « stations » et « saison » sur les évolutions du 

niveau de la nappe et de la salinité (3.5.1). Un second paragraphe donne pour chaque station les 

influences respectives du niveau de la mer et des précipitations sur la hauteur de nappe et la sali-

nité du sol (3.5.2). Un dernier paragraphe propose deux mécanismes (pour la mangrove et pour la 

forêt marécageuse) afin d’expliquer les variations de hauteur 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 variance de hauteur de nappe et de salinité de surface des 

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

en annexe, px). 

 
Figure 34. Proportion de variance de la hauteur de nappe et de la salinité de surface expli-
quée par les effets « station » et « période de mesure ». 
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La proportion de variance de la hauteur de nappe expliquée par la variable « station » est faible (8 

%), ce qui montre que, dans l’ensemble, les stations réagissent de la même manière. En revanche, 

l’effet des différentes périodes de mesure sur la hauteur de nappe est important (70 %). La va-

riance résiduelle (22 %) est liée à l’interaction entre les effets « station » et « période de mesure » 

(e.g. des évènements n’affectant pas toutes les stations lors d’une période de mesure). 

Même si la salinité en surface du sol mesurée dans un site de forêt marécageuse est essentielle-

ment liée à la station, il a été montré que la salinité du sol varie entre les saisons (3.3.2, p80). 

Cette variation apparait faiblement dans les résultats de l’ANOVA car les écarts de salinité entre 

les stations sont au moins autant importants que l’amplitude de variation de la salinité. Les para-

graphes qui suivent mettent en relation la hauteur de la nappe et la salinité de surface du sol avec 

deux variables majeures qui a priori les contrôlent (les précipitations et le niveau de la mer). 

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 mers que l’influence marin devait être la plus forte, le 

niveau marin moyen considéré dans la suite de l’analyse est la moyenne des maxima journaliers 

au cours des 30 jours précédents la mesure des descripteurs édaphiques. La variable précipita-

tions considérée dans la suite de l’analyse est la somme des précipitations sur cette même pé-

riode. 

La Figure 35 présente dans chaque station l’évolution du niveau de la nappe, de la salinité rela-

tive (rapportée à la salinité moyenne de chaque station), du niveau marin relatif (rapporté au ni-

veau moyen des hautes mers) et des précipitations du mois précédent, au cours des 21 sessions de 

mesure.  
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Figure 35. Evolution des précipitations (histo-
gramme bleu), du niveau relatif de la mer (aire 
bleu ciel), du niveau de nappe (courbe violette) et 
de la salinité (courbe rouge) à chaque session de 
mesure. Les données de précipitations et de niveau 
de la mer représentent respectivement la somme des 
précipitations et la moyenne du niveau maximum 
journalier entre les deux sessions de mesure de hau-
teur de la nappe. Afin de les faire figurer sur l’axe 1 
du graphique, les données de niveau de la mer et de 
la salinité ont été centrées : le 0 représente la 
moyenne des niveaux marins et de la salinité. 
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Les résultats des analyses de la covariance sont représentés dans la Figure 36 (les tables d’analyse 

de la covariance sont présentées en annexe, pxvii). 

 
Figure 36. Proportions de variance du niveau de nappe et de la salinité de surface du sol 
expliquées par les précipitations et le niveau de la mer dans chacune des stations. Les signes 
donnent le sens de la relation. Exemples pour FMO : « + »   la hauteur de nappe est corrélée posi-
tivement aux précipitations, « -  » la salinité est corrélée négativement aux précipitations. 

Dans FMO, le niveau de la nappe est bien expliqué par les précipitations et le niveau marin. Il est 

significativement corrélé aux précipitations (r = 0,53, p = 0,012) et au niveau de la mer (r = 0,62, 

p = 0,002). La salinité de surface n’est pas influencée par le niveau de la mer et elle diminue avec 

l’augmentation des précipitations (r = -0,49, p = 0,035). 

Dans la station FMS, le niveau de la mer (r = 0,6, p = 0,003) et les précipitations (r = 0,49, p = 

0,043) expliquent à eux deux 46 % des variations observées du niveau de la nappe. Le niveau de 

la nappe augmente lorsque les précipitations et le niveau marin sont élevés. La salinité de surface 



100 

 

n’est pas bien expliquée (15 %) aux précipitations ou au niveau de la mer mais elle a tendance à 

augmenter lorsque les précipitations et le niveau de la mer diminuent. 

Dans MAO, les précipitations et le niveau de la mer expliquent 63 % des variations du niveau de 

la nappe. Le niveau de nappe est significativement corrélé aux précipitations (r = 0,53, p<0,001) 

et au niveau de la mer (r = 0,73, p = 0,012). Le niveau de la nappe augmente rapidement pour des 

précipitations inférieures à 180 mm et un niveau marin inférieur à 67 cm. La salinité de surface 

est expliquée par le niveau de la mer (22 %) et elle augmente lorsque le niveau de la mer dimi-

nue, en revanche, elle n’est pas expliquée par les précipitations. 

Dans MAS, le niveau de la nappe est expliqué à 74 % par les précipitations (r = 0,78, p<0,001) et 

le niveau marin (r = 0,49, p = 0,021). Le niveau de la nappe augmente linéairement jusqu’à ce 

que celui-ci atteigne 67 cm. Au-delà, le niveau de la nappe reste constant alors que le niveau de la 

mer continue d’augmenter jusqu’à 83 cm. Le niveau de la nappe augmente avec les précipitations 

jusqu’à 180 mm, et reste stable pour des précipitations plus importantes. La salinité de surface est 

faiblement expliquée par les précipitations et le niveau de la mer (25%) mais a tendance à dimi-

nuer lorsque le niveau de la mer augmente (r = -0,33) et lorsque les précipitations deviennent 

importantes (r = -0,2). 

Dans TAS, le niveau de la nappe est bien expliqué par les précipitations et le niveau de la mer 

(63%), alors que la salinité est moins liée à ces variables (29%). Lorsque le niveau de la mer 

augmente, le niveau de la nappe augmente (r = 0,73, p<0,001) et la salinité diminue (r = -0,51, 

p = 0,027). Le niveau de la nappe est également positivement corrélé aux précipitations (r = 0,53, 

p = 0,012). 

3.5.2.1 Bilan pour toutes les stations 

Dans toutes les stations, le niveau de la nappe est contrôlé à la fois par les précipitations et par le 

niveau de la mer du mois précédent. Le niveau de la nappe est d’autant plus élevé que les précipi-

tations et le niveau de la mer ont été importants. Les parts d’explication de la variabilité de la 

hauteur d’eau par les précipitations et le niveau marin ne sont pas les mêmes selon les stations. 

La hauteur d’eau est majoritairement contrôlée par les précipitations dans FMO, la station la plus 

éloignée de la mer, et majoritairement contrôlée par le niveau de la mer dans MAS, la station la 

plus proche de la mer. En effet, lorsque le contact entre la nappe de la station et la mer peut se 
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faire l’influence de la marée est prépondérante : une augmentation du niveau de la mer de 10 cm 

correspond à la même une hauteur d’eau que 100 mm de pluies. Lors du passage de dépressions 

tropicales, les basses pressions atmosphériques amplifient le niveau d’eau de la haute mer et 

d’importantes quantités d’eau pénètrent en mangrove. 

La salinité de surface des stations est moins expliquée par les précipitations et le niveau de la mer 

que ne l’est le niveau de nappe. Dans toutes les stations, exceptée FMO, la salinité a tendance à 

augmenter lorsque les précipitations diminuent et que le niveau de la mer baisse. La variabilité de 

la salinité du sol n’est pas expliquée de la même manière dans toutes les stations. Dans les sta-

tions de forêt marécageuse s’est essentiellement la baisse des précipitations qui conditionne 

l’augmentation de la salinité. En mangrove, la baisse du niveau marin explique la plus grande 

part de la variabilité de la salinité de surface et MAS est la station dont le niveau de la nappe est 

le mieux corrélé au niveau de la mer. Le niveau de la mer n’influence pas de la même manière la 

salinité selon les stations de mangrove. Il a tendance à faire diminuer la salinité dans MAS et 

TAS. La salinité, généralement plus élevée dans les sols de mangrove que dans la mer, est ponc-

tuellement diluée lors d’un apport d’eau de mer. Cependant ce sel apporté par l’eau de mer ne 

contribue pas à augmenter le stock de sel sur la station. Ceci peut être expliqué par des con-

nexions entre l’eau des stations et de la mer : lorsque le niveau de la mer diminue, l’eau de mer se 

retire avec le sel. Dans MAO le phénomène est inverse, la salinité augmente lorsque le niveau de 

la mer augmente, bien que la salinité des sols de MAO reste plus élevée que la salinité de la mer 

toute l’année. Dans cette station, le sel apporté par l’eau de mer contribue à l’augmentation du 

stock de sel dans la station. Ceci peut être expliqué par la position topographique (en cuvette) de 

cette station. 
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3.6 Variations dans l’espace et le temps de l’approvisionnement en eau 

et de l’évaporation en forêt côtière inondable – apport des isotopes 

stables de l’eau 

Cette partie propose d’utiliser les variations de la composition isotopique de l’eau entre stations 

et entre saisons pour mieux comprendre les processus d’approvisionnement en eau et 

d’évaporation dans chacune des stations. 

La Figure 37 présente les résultats de composition isotopique et de salinité des prélèvements 

d’eau dans les piézomètres en mai et octobre 2012. Le mois d’octobre 2012 a été caractéristique 

d’un mois de saison des pluies, le mois de mai 2012 correspond à un mois pluvieux encadré par 

des périodes sèches (de janvier à avril puis juin 2012). 

La composition de l’eau de mer correspond aux standards : les valeurs de δ18O et δ2H sont supé-

rieures à 0 à cause de l’évaporation de l’eau de mer plus importante aux latitudes tropicales que 

pour la moyenne globale et la salinité est proche de la salinité moyenne des océans de 35 g l-1. La 

composition de l’eau de pluie est proche de celle mesurée dans d’autres îles des Caraïbes (Van 

Sambeek et al., 2000). La ligne de mélange « eau de pluie – eau de mer » a été établie en joignant 

les coordonnées des échantillons d’eau de pluie et d’eau de mer. La LMWL a été établie en joi-

gnant les compositions isotopiques (δ
18O et δ2H) des échantillons d’eau de pluie et d’eau de mer. 

La LMWL a une pente de 7 légèrement inférieure à la GMWL (8) ce qui est en accord aux résul-

tats d’analyses isotopiques de l’eau effectuées dans d’autres îles des Caraïbes (Van Sambeek et 

al., 2000) et au Costa Rica (Lachniet & Patterson, 2002). Cette différence de pente proviendrait 

du processus d’évaporation des gouttes de pluie lors de leur chute, plus important sous les tro-

piques qu’ailleurs (Kendal & Mac Donnel, 1998). 
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Figure 37. Positionnement des prélèvements d’eau dans les stations en octobre (A et B, à gauche) et en mai (C et D, à droite) 
2012, sur les plans δ18O x salinité (A et C, en haut) et δ18O x δ2H (B et D, en bas). 
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3.6.1 Approvisionnement en eau pendant la saison des pluies 

Au mois d’octobre 2012, les stations de forêt marécageuse sont peu salées avec des valeurs de 

δ
18O correspondant à une alimentation exclusivement liée à de l’eau de pluie (Figure 37 A). En se 

basant sur les valeurs de δ
18O, FMO et FMS seraient alimentées à 99 et 93 % par l’eau de pluie. 

Dans ce contexte de forte saison des pluies, les stations de mangrove sont autant salées les unes 

que les autres. Les prélèvements d’eau des stations TAS et MAS ont des valeurs isotopiques 

proches de celles de l’eau de mer (respectivement 88 et 99 %, Figure 38). La station MAO est au 

dessus de la ligne de mélange « eau de pluie – eau de mer », c'est-à-dire plus salée qu’elle ne le 

devrait si son eau constituait un simple mélange entre l’eau de mer (37 %) et l’eau de pluie (63 

%). Les stations FMO et FMS sont au dessus de la LMWL avec des valeurs enrichies en 2H, les 

stations MAS et TAS sont en dessous de la LMWL avec des valeurs appauvries en 2H. MAO est 

la seule station à peu près sur la LMWL (Figure 37 B). 

 
Figure 38. Proportion de l’approvisionnement en eau des stations issue de l’eau de mer ou 
de l’eau de pluie. Le calcul des proportions s’est fait en se basant sur la projection de la valeur 
en δ18O du prélèvement sur l’axe des δ

18O de l’eau de mer et de l’eau de pluie. 

Deux hypothèses peuvent être mobilisées pour expliquer les positionnements de stations en des-

sous de la LMWL (i) des phénomènes d’évaporation qui enrichissent en isotopes lourds l’eau, ou 

des connexions avec le pool d’eau de mer plus riche en isotopes lourds que l’eau de pluie. La 

structure arbustive et le couvert très ouvert de MAS et TAS favorisent l’évaporation de la nappe 
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d’eau et peut expliquer en partie ces valeurs. Par ailleurs, comme la salinité de ces stations est 

proche de la salinité de la mer et il est également probable que des connexions hydrologiques 

entre ces stations et la mer existent. Etant donné l’emplacement de la station MAS et sa proximité 

par rapport à la mer (50 m), il est probable que la nappe soit essentiellement alimentée par l’eau 

de mer et explique sa composition isotopique. En ce qui concerne la station TAS, les résultats ne 

permettent de rejeter aucune des deux hypothèses. La nappe pourrait être alimentée en eau par les 

pluies et serait ensuite soumise à de forts processus d’évaporation ce qui expliquerait sa composi-

tion isotopique. La salinité de la nappe de TAS serait alors due à la présence de sel stocké dans la 

station et remis en solution au moment des pluies. Malgré son éloignement à la mer (1000 m) la 

mer pourrait influencer la composition de la nappe par une connexion hydrologique directe via 

des canaux, ou de manière indirecte via le sous sol. 

Au contraire, dans FMO et FMS, les valeurs appauvries en 18O ou enrichies en 2H, seraient liées à 

un recyclage de la vapeur d’eau (Levia et al., 2011). Dans ces stations, l’ambiance est forestière 

et le couvert est plus fermé. L’eau de la nappe s’évapore mais se condense en grande partie dans 

les strates supérieures de la végétation, puis réalimente la nappe. 

Enfin, dans MAO, l’évaporation est faible et la salinité élevée que l’on y observe ne peut être liée 

qu’à la présence de sel stocké sur la station, en dehors du cycle de l’eau. Lorsqu’il pleut, l’eau de 

pluie remet ce sel en solution. 

3.6.2 Approvisionnement en eau durant la saison sèche 

Au mois de mai 2012, la composition isotopique et la salinité de la station MAS sont proches de 

celles mesurées en octobre (Figure 37 C). Les stations de forêt marécageuse sont légèrement plus 

salées et enrichies en 18O qu’en octobre. La station MAO s’enrichit fortement en 18O mais con-

serve la même salinité qu’en octobre. Enfin, dans la station TAS la salinité augmente fortement et 

l’eau s’appauvrit en 18O. Les positions des stations autour de la LMWL changent entre le mois 

d’octobre et le mois de mai (Figure 37 D) : FMO, FMS et MAO s’enrichissent en 2H, FMO et 

MAO atteignent la LMWL alors que FMS passe sous la LMWL, TAS se rapproche également de 

la LMWL mais par un appauvrissement en 18O et MAS s’appauvrit légèrement en 2H. 

En forêt marécageuse, la nouvelle composition isotopique peut être due à une augmentation du 

processus d’évaporation dans le contexte de la saison sèche : l’eau s’enrichie en 18O et la salinité 
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augmente légèrement. La station MAS semble toujours majoritairement alimentée par l’eau de la 

mer (91 %) avec des valeurs de δ
18O et de salinité encore très proches de celles de l’eau de mer. 

La station MAO se rapproche de la signature isotopique et de la salinité de l’eau de la mer. On 

peut penser que, pendant le mois de mai, la station devient alimentée proportionnellement de ma-

nière plus importante par l’eau de mer (70 %) que par l’eau de pluie (30 %). Enfin, la signature 

de l’eau de la station TAS en mai rappelle celle de MAO pendant le mois d’octobre. La station 

est positionnée sur la LMWL, ce qui signifie qu’au moment du prélèvement les processus 

d’évaporation n’étaient pas particulièrement importants, mais la salinité est tout de même très 

élevée. Le mois de mai ayant suivi une période sèche on peut penser que la salinité est liée à 

l’évaporation de la nappe de décembre à avril, puis à la remise 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 forêt côtière inondable 

Les paragraphes suivants proposent des mécanismes pour expliquer l’évolution du niveau de la 

nappe et de la salinité en surface du sol en fonction des 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 expliquer les évolutions de la salinité de surface et du 

niveau de la nappe dans les stations de mangrove à l’échelle de la période d’étude. 

• En A, la situation représente le contexte de saison des pluies (novembre 2011, session 9, 

Figure 35, p98). Le niveau de la mer et le niveau des précipitations sont élevés, la salinité 

de nappe est du même ordre de grandeur que la salinité de la mer (35 g l-1) dans toutes les 

stations. 

• En B, la situation représente un contexte de saison sèche (mars 2012, session 12). Les 

précipitations ont été faibles depuis plusieurs mois et les niveaux d’évapotranspiration 

élevés, le niveau de la mer est également bas depuis plusieurs mois. L’évapotranspiration 

a provoqué la diminution du niveau de la nappe et l’augmentation de la concentration en 

sel de la nappe ; une partie du sel est déposé sur le sol et augmente la salinité du sol de 
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surface dans toutes les stations. Dans MAO, située en contrebas, la nappe reste affleurante 

et l’augmentation de la salinité de la surface du sol est moindre que dans les autres sta-

tions. 

• En C, la situation représente un contexte de saison sèche interrompue par des précipita-

tions (mois d’avril et mai 2012, session 14). Le niveau de la mer reste bas mais les préci-

pitations sont importantes. Le niveau de la nappe remonte par l’apport de l’eau de pluie. 

Dans MAO le niveau de nappe remonte, l’eau de pluie remet le sel de la surface du sol 

des différentes stations en solution. 

• En D, la situation représente le contexte d’une reprise tardive de la saison sèche (mois de 

juin 2012, session 15). Les précipitations sont faibles et l’évapotranspiration importante, 

le niveau de la mer remonte. En remontant le niveau de la mer alimente la nappe de la 

mangrove via des transferts direct par des canaux ou par le sous sol (« effet piston »). 

L’afflux d’eau de mer compense la perte d’eau par évapotranspiration et augmente la con-

centration en sel de la nappe. La salinité de surface des sols augmente de nouveau. 

• En E, la situation représente le contexte d’un début de saison des pluies (mois d’aout 

2012, session 16). Les précipitations sont importantes et lessivent les sols de TAS (et dans 

une moindre mesure de MAS) dont la salinité diminue et qui alimente en sel la nappe de 

la station MAO positionnée en contrebas. La salinité de la nappe et la salinité du sol de 

MAO restent élevées malgré la reprise des précipitations et l’augmentation du niveau ma-

rin. 

• En A’, la situation représente le contexte d’une saison des pluies établie (novembre 2011 

et octobre 2012, sessions 9 et 19). Les précipitations se poursuivent, le niveau de la mer 

augmente et les échanges entre la mer et les stations sont facilités. L’excès de sel dans les 

stations est exporté vers la mer moins salée par diffusion et par convection (marées). 
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Figure 39. Schéma des relations saisonnières entre niveau de la mer, précipitations, hauteur de nappe et salinité de surface dans les sta-
tions de mangrove. Les ronds rouges figurent le sel, libre dans l’eau ou stocké dans les sols (alignés). Les flèches annotées figurent les flux d’eau : 
P pour précipitations, E pour évapotranspiration. Les flèches à gauche des schémas figurent les variations du niveau marin. Les flèches épaisses à 
tirets figurent les transferts d’eau salée. L’échelle horizontale n’est pas respectée. 
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3.7.2 Mécanisme d’évolution de la salinité et de la hauteur de nappe en forêt 

marécageuse 

En forêt marécageuse, même si l’augmentation du niveau marin contribue à augmenter le niveau 

d’eau dans les stations, le niveau de la mer n’a pas d’influence significative sur la salinité. Aussi, 

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

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

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

des sols dans les stations de forêt marécageuse. 

• En A, la situation représente un contexte de saison des pluies (mois de novembre 2011, 

session 9, Figure 35). Le niveau de la mer est élevé et inonde la mangrove d’eau de mer. 

Les précipitations sont importantes et les écoulements du bassin versant et des résur-

gences alimentent la station FMO en eau douce. La station FMS positionnée entre la 

mangrove et les flux d’eau douce transitant par FMO a une salinité intermédiaire. 

• En B, la situation représente un contexte de saison sèche (mois de mars 2012, session 12). 

Le niveau de la nappe diminue en forêt marécageuse sous l’action conjuguée de 

l’évapotranspiration et de la baisse du niveau de la mer. La salinité de la surface du sol 

augmente dans FMS. Malgré l’absence de précipitations, la station FMO est toujours ali-

mentée en eau et sa salinité reste quasiment nulle. 

• En C, la situation représente un contexte d’interruption ponctuelle de saison sèche par des 

pluies (mois d’avril, mai 2012, session 14). Le niveau de la mer reste bas et influence peu 

le niveau de la nappe. Les précipitations reprennent et alimentent en eau douce la forêt 

marécageuse. La salinité diminue dans la station FMS. 

• En D, la situation représente un contexte de reprise de saison sèche (mois de juin 2012, 

session 15). Le bilan hydrique est très négatif et le niveau de la nappe a tendance à dimi-

nuer en forêt marécageuse. Le niveau de la mer remonte et soutient les niveaux de nappe 

en mangrove et en forêt marécageuse. La salinité augmente de nouveau dans la station 

FMS en lien avec l’augmentation du niveau de la mer et la perte d’eau par évapotranspira-

tion. 
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Figure 40. Schéma des relations saisonnières entre niveau de la mer, précipitations, hauteur de nappe et salinité de surface 
dans les stations de forêt marécageuse. Les ronds rouges figurent le sel, libre dans l’eau ou stocké dans les sols (alignés). Les flèches 
annotées figurent les flux d’eau : P pour précipitations, E pour évapotranspiration, A pour les apports via des aquifères adjacents au 
système étudié. Les flèches bleues à gauche des schémas figurent les variations du niveau marin. La courbe à tirets cadratin - point 
figure l’isocline de salinité 20 g l-1. Les flèches rouges figurent les déplacements de l’isocline 20 g l-1 en fonction des mois. L’échelle 
horizontale n’est pas respectée. 
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• En E, la situation représente un contexte de début de saison des pluies (mois d’aout 2012, 

session 16). Le niveau de la mer augmente, les précipitations sont importantes, les ni-

veaux de nappe en forêt marécageuse augmentent. Le flux d’eau douce qui traverse FMO 

dilue le sel de la station FMS. 

3.7.3 Perspectives sur l’étude de l’hydrologie des forêts côtières inondables 

Dans les milieux à l’interface entre la mer et la terre, les flux d’eau dans le sol sont déterminés 

par des différentes forces physiques qui contrôlent les réactions géochimiques des sédiments 

(Santos et al., 2012). Par exemple, dans le système étudié, les gradients hydrauliques sont respon-

sables de l’influx d’eau douce pendant la saison des pluies (Burnett, 2003). De la même manière 

qu’un effet « piston » a été décrit à l’échelle du temps de la vague ou de la marée (Robinson, 

2007), les fluctuations saisonnières du niveau de la mer ont influencé la salinité de surface du 

système étudié. Ce phénomène a déjà été décrit pour expliquer les variations saisonnières des 

échanges entre un aquifère et l’océan (Michael et al., 2005) et pourrait également affecter la sali-

nité du sol en profondeur. Cela se vérifie dans le secteur d’étude, notamment dans la station FMS, 

dans la mesure où, en profondeur, la salinité est bien corrélée avec le niveau de la mer. Dans les 

stations de mangrove, des relations entre les descripteurs édaphiques de surface et de profondeur 

laissent penser que des flux verticaux liés aux différences de densités des solutions du sol en sur-

face et en profondeur (convection) pourraient intervenir dans la détermination des descripteurs 

édaphiques (Webster, 1996). Les flux d’eau sont modulés par la texture du sol dont dépendent la 

porosité et les capacités de conduction horizontale et verticale. Aussi, dans la station MAS, dont 

le sol est entièrement tourbeux, la porosité est importante et facilite les transferts d’eau en pro-

fondeur, alors que dans les autres stations, plus argileuses, la porosité ralentit les flux d’eau entre 

les différents compartiments. 

A l’échelle de cette étude, le schéma propose un cycle dans lequel les stations retrouvent leurs 

salinités initiales après une saison des pluies et une saison sèche. Or les différences de salinité 

entre station montrent bien que certaines d’entre elles se sont, par le passé, « enrichies en sel » 

plus que d’autres. Un suivi sur une période de deux ans n’a pas permis de mettre en évidence des 

variations inter annuelles de salinité et il serait nécessaire de considérer des échelles de temps 

plus long pour déterminer les processus à l’origine des salinités différentes entre stations. 
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Cette étude témoigne également d’un « basculement de la nappe d’eau » en fonction des saisons 

qui revêt un caractère original. En mars 2012, la mangrove est exondée (niveau de la mer bas) 

alors que la forêt marécageuse est encore inondée (apports du bassin versant) et en juin 2012, le 

contraire est observée : la mangrove est inondée (augmentation du niveau de la mer) et la forêt 

marécageuse est à sec (arrêt des précipitations et des apports par le bassin versant). Ce phéno-

mène ne semble pas avoir déjà été décrit dans la littérature. 
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4 Résumé du cadre physico chimique de l’étude 

Sur les deux ans de période d’étude, l’environnement climatique et édaphique a varié de manière 

saisonnière. Les deux années de suivi ont offert deux contextes météorologiques différents. 

L’année 2011 a été pluvieuse avec une saison sèche peu marquée, l’année 2012 constitue une 

année représentative du climat des Antilles avec une saison sèche marquée, bien identifiable. 

Les cinq stations choisies représentent cinq situations très différentes, qui se distinguent par leur 

positionnement sur le gradient terre – mer, leur topographie, leur fertilité et leur salinité. Dans la 

plupart des stations de nombreux descripteurs du sol dont dépend a priori la croissance des arbres 

ont varié saisonnièrement (hauteur de nappe, pH, potentiel RedOx, salinité). Dans toutes les sta-

tions le sol était submergé par la nappe en saison des pluies. En saison sèche le niveau de la 

nappe a diminué dans toutes les stations. Pendant la saison sèche, les sols des stations de man-

grove ont été exondés et la salinité en surface du sol a augmenté dans toutes les stations. 

L’approvisionnement en eau des stations de forêt marécageuse n’est pas lié à la mer. En man-

grove des connexions entre l’eau des stations et la mer existent et varient saisonnièrement. Les 

résultats des analyses isotopiques laissent penser que dans 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 pu être mis en évidence entre les variations du climat 

et les variations édaphiques. Les précipitations, l’évapotranspiration et le niveau de la mer régis-

sent le niveau de la nappe. Lorsqu’il est inondé, le sol est fortement réduit et le pH est neutre. 

Lorsque le sol est exondé il devient plus oxydant et plus acide. 

En revanche, selon les stations, la salinité du sol n’est pas liée aux descripteurs climatiques de la 

même manière. Les précipitations, l’évapotranspiration et le niveau de la mer apparaissent 

comme les principaux facteurs contrôlant la salinité. En forêt marécageuse ce sont les précipita-

tions qui influencent les variations saisonnières de la salinité. En mangrove les précipitations et le 

niveau de la mer expliquent les variations de la salinité. La salinité augmente lorsque les précipi-

tations sont faibles et le niveau de la mer bas. Lorsque les précipitations et le niveau de la mer 

augmentent la salinité diminue. La station MAO est située à proximité et légèrement en contrebas 
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de la station TAS, très salée. Pour expliquer le maintien d’une salinité élevée au retour des pluies 

dans MAO un mécanisme de transfert horizontal de sel depuis TAS vers MAO est proposé. 
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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 seasonal variation over the two year study. Each year 

consisted in a specific meteorological context. Year 2011 was very rainy with no real dry season 

and year 2012 was an average year regarding rainfall amounts with a strong dry season. 

Five stations that represent five different locations on the sea-land gradient were chosen. Stations 

were different regarding to their topography, soil fertility and salinity. In most of the stations, 

several soil parameters linked with tree growth showed seasonal variations (water level, pH, Re-

dOx potential, salinity). In all stations soil was flooded during the rainy season. During the dry 

season, water level decreased in all stations. At the end of the dry season, in mangrove stations 

soils were not flooded anymore and in all stations soil salinity increased. 

Water supply in swamp forest is not linked to the sea level when connections between mangrove 

stations and sea do exist and vary seasonally. In the stations MAO and TAS, results from isotopic 

measurements suggest that salt is stored on the soil and redissolved when the rainy season starts 

again. 

In all stations, strong links between between climate and soil conditions were detected. Rainfalls 

amounts, evapotranpiration and sea level induce water level variations in stations. When soil is 

inundated, it is strongly reduced with neutral pH. When soil is not flooded anymore, it becomes 

more oxidative with low pH. 

Soil salinity link with the climate parameters remains station specific. However, rainfall and sea 

level were the two main drivers of soil salinity. In the swamp forest, seasonal variations in rain-

fall amounts lead to seasonal variations in soil salinity. In mangrove, seasonal variations in rain-

fall and sea level were necessary to consider in order to explain soil salinity. Soil salinity increas-

es when rainfall amounts and sea level are low, and decreases when they are high. Station MAO 

is located near the very salty station TAS, and at a slightly lower level. I explained that soil sa-

linity stayed high even at the beginning of the rainy season because of a lateral transfer of salt 

from TAS to MAO. 
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CHAPITRE III :   

STRUCTURE FORESTIERE ET PRODUCTION SAISONNIERE DES 

FORETS COTIERES INONDABLES 
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1 Introduction 

Les réponses biologiques des écosystèmes à leur environnement peuvent s’évaluer sur différentes 

échelles de temps. Sur le long terme (de plusieurs décennies aux siècles) l’environnement struc-

ture les communautés en fonction de ses caractères physico chimiques (hydrologie, facteurs de 

stress, fertilité) et biologiques (bio agresseurs, compétitions avec de nouvelles espèces). A plus 

court terme, les variations saisonnières de l’environnement impactent le fonctionnement (assimi-

lation en carbone, respiration) de l’écosystème. Le chapitre précédent a montré que les forêts 

côtières inondables des Antilles offrent une grande diversité de contextes édaphiques sur une pe-

tite surface et qu’à l’échelle saisonnière les descripteurs édaphiques varient dans des proportions 

importantes. L’enjeu de ce chapitre est de décrypter les relations entre paramètres édaphiques, 

structure et production forestière dans les forêts côtières inondables des Antilles. 

Les espèces des forêts côtières inondables sont soumises à de fortes contraintes environnemen-

tales. Les stress hypoxiques et salins limitent le nombre d’espèces végétales ligneuses potentielles 

et leur capacité de croissance. Ces deux variables édaphiques (aération et salinité) ont depuis 

longtemps été invoqués pour expliquer la structuration des différents faciès de mangrove ainsi 

que la structure et la composition de la forêt marécageuse (Lugo & Snedaker, 1974; Migeot, 

2010). Dans ce chapitre, ces variables édaphiques ainsi que leurs déterminants climatiques seront 

mis en relation avec des indicateurs mensuels de production primaire en posant l’hypothèse que 

les variables édaphiques expliquent mieux la production primaire que les variables climatiques. 

Les objectifs de ce chapitre sont de  

• Caractériser la structure et la composition des peuplements, ainsi que la production fores-

tière des différentes stations d’étude 

• Analyser les relations entre descripteurs de peuplement et descripteurs édaphiques, et 

donner les tendances de la dynamique forestière à partir d’une approche démographique 

des structures observées 

• Analyser les relations entre les différents compartiments de la production primaire (ac-

croissement cambial, production de litière) et les variations des paramètres physico chi-

mique de l’environnement (climat, sol) selon l’écosystème, la station et l’espèce 
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2 Matériel et Méthodes 

2.1 Site d’étude 

Les stations étudiées précédemment pour leurs caractéristiques physico chimiques ont été conser-

vées pour l’étude de la structure de la végétation, de la production primaire et de la dynamique 

des populations des espèces ligneuses. 

2.2 Structure de la végétation 

La structure de la végétation a été caractérisée sur chaque station en distinguant trois stades de 

croissance. L’inventaire des arbres « adultes » a concerné les tiges de diamètre supérieur ou égal 

à 3,1 cm. Des parcelles de 150 à 1200 m² selon la station (Table 9) ont été installées, puis décom-

posées en 6 placettes contigües de surface comprises entre 25 et 200 m² de manière à inventorier 

entre 15 et 50 tiges par placette, pour une population de 100 à 270 tiges par parcelle. L’espèce de 

chaque tige « adulte » a été déterminée et la circonférence relevée à 1,30 m au mètre ruban. Dans 

le cas de contreforts sur Pterocarpus officinalis ou de racines échasses sur les individus de Rhizo-

phora mangle la mesure de circonférence a été effectuée 30 cm au dessus de la dernière irrégula-

rité de conformation du tronc. Lorsqu’une même souche portait plusieurs tiges, le nombre de 

tiges par souche a été relevé. Dans chaque parcelle, la hauteur dominante du couvert a été déter-

minée à partir de la mesure de hauteur de 15 arbres parmi les plus hauts. 

Les individus de diamètre inférieur à 3,1 cm et de hauteur supérieure à 1 m ont été considérés 

comme « juvéniles ». La densité de juvéniles a été estimée dans 6 placettes de 10 à 100 m² selon 

les stations de manière à avoir au moins 30 individus juvéniles par parcelle. Les individus de 

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

timée en comptant le nombre de plantules dans 4 placettes de 5 m² (Figure 41). 

Afin d’estimer la proportion de rayonnement transmis par le couvert, dans chaque station, 15 

photos hémisphériques ont été prises à 1,5 m du sol, vers la canopée, au mois d’avril 2012. Ces 

photos ont été analysées avec le logiciel Gap Ligth Analyser 2.0 (1999) et la valeur de rayonne-

ment transmis (%) utilisée pour comparer l’environnement lumineux du sous bois des stations. 
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Figure 41. Schéma du dispositif d’inventaire et de suivi de la production primaire. Exemple pour la station MAO. 
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Table 9. Surface unitaire des placettes d’inventaire dans les différentes stations pour les 
deux stades de développement. Dans chaque station l’inventaire a été conduit sur 6 placettes. 

Station Stade de 
développement 

Surface d'une 
placette (m²) 

Surface inventoriée 
(m²) 

MAS Adulte 25 150 
Juvénile 10 60 

MAO Adulte 100 600 
Juvénile 100 600 

TAS Adulte 100 600 
Juvénile 100 600 

FMS Adulte 100 600 
Juvénile 100 600 

FMO Adulte 200 1200 
Juvénile 100 600 

2.3 Accroissement cambial 

La croissance secondaire des arbres se traduit par un accroissement en diamètre des troncs qui est 

corrélé à la biomasse produite. Afin de suivre l’accroissement des espèces présentes sur les sta-

tions d’étude, 10 individus ont été sélectionnés par espèce et par station. Dans la suite du texte, le 

terme de station-espèce est utilisé pour représenter la population d’une espèce donnée sur une 

station (e.g. « MAS-A. germinans » représente la population des A. germinans sur la station 

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

Les individus ont été sélectionnés lorsqu’ils étaient en position dominante dans la canopée (classe 

4 et 5 selon Dawkins (1958)) et en bon état sanitaire et architectural. Au mois de décembre 2010, 

des rubans dendromètres (D1, UMS, Munchen, Germany) ont été installés sur chaque individu 

sélectionné à 1,30 m de hauteur ou 30 cm au dessus de la dernière irrégularité de conformation du 

tronc. Etant donné la hauteur importante des contreforts de P. officinalis, les hauteurs 

d’installation des dendromètres ont varié de 1,30 à 4 m et nécessité, parfois, l’utilisation d’une 

échelle. Entre 40 et 50 jours ont été laissés aux dendromètres pour qu’ils se stabilisent sur leurs 

emplacements. Les diamètres ont ensuite été relevés au cours de 18 sessions de mesure réparties 

régulièrement du 28 janvier 2011 au 17 octobre 2012 et de manière simultanée au suivi des carac-

téristiques édaphiques (Figure 42). 
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Les accroissements en diamètre ont été calculés de la manière suivante : 

7���(,% � 
9:,;<9:,;=>�

?;
0 30  

où, Accra,i est l’accroissement cambial de l’arbre a à la session de mesure i (mm mois-1), Da,i le 

diamètre de l’arbre a (mm) à la session de mesure i, Da,i-1 le diamètre de l’arbre a à la session de 

mesure i-1 et ni le nombre de jours entre la session de mesure i et la session de mesure i-1. 

 
Figure 42. Localisation dans le temps des 18 suivis de croissance en diamètre (flèches 
simples). Les moyennes mobiles sur 30 jours du bilan hydrique, de la vitesse du vent, des humi-
dités minimales et maximales journalières sont représentées pendant le suivi des accroissements 
en diamètre. Les doubles flèches soulignent les périodes 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’inventaire de la structure de la végétation en diamètre 

s’est basé sur les relations allométriques entre diamètre et biomasse au dessus du sol (Table 10). 

Les modèles établis localement par Imbert and Rollet (1989) ont été utilisés pour A. germinans, 

L. racemosa et R. mangle. Le modèle II.5 Wet donné par Chave et al. (2005) a été choisi pour 

estimer la biomasse de P. officinalis. 

Table 10. Equations allométriques d’estimation de la biomasse à partir du diamètre pour 
les espèces étudiées. 

Espèce Equation Référence 
A. germinans Biomasse = 0,094 x Diamètre2,537 Imbert & Rollet, 1989 

L. racemosa Biomasse = 0,209 x Diamètre2,239 Imbert & Rollet, 1989 

R. mangle Biomasse = 0,178 x Diamètre2,472 Imbert & Rollet, 1989 

P. officinalis Biomasse = 0,119 x Diamètre2,42 Chave et al., 2005 

2.5 Production de litière 

Dans chaque station d’étude, quatre bacs à litière de 0,5 m² ont été placés de manière systéma-

tique tous les 10 m sur un transect Nord - Sud centré sur le piézomètre de chaque station. Les 

bacs consistent en un filet de maille fine (2 mm) accrochés à un cadre métallique maintenu hori-

zontalement par quatre piquets en PVC. La litière a été récoltée mensuellement de janvier 2012 à 

février 2013 selon la procédure cité par Utrera-Lopez et Moreno-Casasola (2008). La litière de 

chaque bac a été triée au laboratoire en 13 catégories : feuilles, fleurs, fruits de chaque espèce et 

débris de bois (i.e. rameaux de diamètre inférieur à 3 cm, débris ligneux, écorce). Chaque catégo-

rie de litière triée a été séchée à l’étuve (75°C pendant 72 heures) puis pesée. Les fruits récoltés 

ont également été comptés afin de calculer une densité de production de fruit (m-2). 

2.6 Dynamique de la population des plantules 

Les densités de plantules ont été inventoriées cinq fois : en juin 2011, décembre 2011, mai 2012, 

aout 2012 et février 2013. L’ensemble de ces inventaires a été utilisé pour calculer une densité 

moyenne de plantule par station. Dans une placette de 5 m² par station, les plantules ont été mar-
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quées avec des étiquettes de différentes couleurs pour chaque inventaire afin d’estimer la mortali-

té entre deux inventaires et le recrutement. 

Le taux de mortalité a été estimé en suivant lors de chaque inventaire la densité de chaque co-

horte de plantules marquées. Le taux de recrutement (établissement de nouvelles plantules) a été 

estimé à chaque inventaire en calculant la densité de plantules nouvellement marquées. 

La densité de production de plantules a été calculée en prenant la masse de plantule produite dans 

les bacs à litière entre deux inventaires de la population puis en la divisant par le poids moyen 

d’une plantule. Le taux de mortalité des plantules avant le recrutement a été calculé en rapportant 

la densité de production de plantule par période d’inventaire à 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-

pèces 

Les données de densité, de surface terrière et de biomasse issues des 6 placettes par station ont 

été utilisées pour donner une valeur moyenne et une erreur type. Les données concernant la struc-

ture de la végétation ont été analysées par des comparaisons de médianes avec des tests de Krus-

kal Wallis, et par des comparaisons de deux modalités (e.g. comparaison de deux stations, ou de 

deux espèces, ou encore de deux stations-espèces) avec des tests de Mann et Whitney (p<0,05). 

Pour chaque variable testée, les différentes modalités ont ensuite été regroupées en fonction des 

différences significatives avec chacune d’entre elle et signalées sous forme de groupes statis-

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

de la production de litière 

2.7.2.1 Procédure 

L’analyse des effets potentiels des variables environnementale sur l’accroissement cambial (en 

mm mois-1) et sur la production de litière (en kg ha-1 jour-1) constitue une approche de la produc-

tion primaire. Cette analyse a été conduite en deux temps. 

Dans un premier temps, un modèle de base ne tenant compte que des effets fixes (modalités ou 

variables catégorielle, e.g. station, espèce, session, individu ou bac à litière) a été construit et sa 

variance analysée afin de quantifier les proportions de variance de l’accroissement (ou de la pro-

duction de litière) expliquées par chaque effet fixe. Dans un second temps l’approche a consisté à 

rechercher le meilleur modèle possible en précisant l’effet session par des variables environne-

mentales (climatiques et édaphiques). Le meilleur modèle a été recherché en se basant sur la plus 

faible valeur du critère de sélection bayésien (Bayesian Information Criterion, BIC). Une analyse 

de la variance a ensuite été conduite sur le meilleur modèle obtenu afin de quantifier les propor-

tions de variance (de l’accroissement cambial ou de la production de litière) expliquées par 

chaque variable environnementale. 

Pour éviter les effets de durées différentes entre les sessions de mesure et de récolte, la différence 

entre deux sessions de mesure a été rapportée à la racine carrée du nombre de jour séparant les 

deux sessions de mesure comme dans Wagner et al. (2012). 

2.7.2.2 Analyse des productions à l’échelle des forêts côtières inondables 

L’analyse de la production primaire (accroissement cambial et production de litière) ont été con-

duites à l’échelle des peuplements (l’ensemble des stations - espèces), sur les productions 

moyennes de chaque station – espèce à chaque session de mesure (n=162). Les paramètres clima-

tiques correspondant à chaque session de mesure ont été rapprochés de chaque mesure corres-

pondante de l’accroissement cambial moyen et de la production de litière moyenne. 
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L’analyse a recherché les proportions de variance expliquées par la station, l’espèce, la période 

de mesure, sous le modèle m0 en utilisant une analyse de la covariance. 

7���-,B,% � C�% 0 ��	����- 0 ��
è��B 3 -+--%D?;

C?;
3 5-,B,% avec 5-,B,%~F
0, GH� 

où stations espècep sessioni sont respectivement les effets de la station s, de l’espèce p et de la 

session i sur l’accroissement mesuré (la litière récoltée), ni est le nombre de jours qui séparent la 

session i de la session i-1. 

Ce modèle permet de donner les parts de variance de l’accroissement (la production de litière) 

expliquées par l’effet station, par l’effet espèce, par l’effet session et la part de variance qui ne 

pourra pas être expliquée dans le cadre de ces modèles. Cette variance résiduelle est liée à 

l’interaction entre les différents effets (e.g. effet différent de la session i sur les stations s1 et s2) 

Ensuite, toutes les variables climatiques ont été intégrées dans un modèle multivarié mBIC. Les 

données climatiques utilisées sont issues de la station Météo-France du Raizet située à moins de 5 

km des stations étudiées. 

7���-,B,% � C�% 0 ��	����- 0 ��
è��B 3 ∑ J	��	K��L
M('%(NO+P,;

C?;
L 3 5-,B,% avec 5-,B,%~F
0, GH� 

avec les k variables climatiques testées ("hmer" : niveau de la mer, "pluie" : précipitations, 

"vent" : vitesse du vent, "min_u" et "max_u" ; humidité minimum de maximum journalières, 

"etref" : evapotranspiration, "temp" : température de l’air). Chaque variable climatique a été cal-

culée sur un pas de temps journalier (e.g. précipitations journalières, humidité minimum journa-

lière) puis les valeurs journalières ont été sommées sur les 30 jours précédant la mesure. 

Le meilleur modèle mBIC a été obtenu après une recherche exhaustive parmi tous les modèles pos-

sibles (toutes les combinaisons de variables climatiques) en utilisant le package glmulti. Ce pac-

kage permet de trouver la meilleur combinaison linéaire contenant le maximum d’information 

pour relier des variables environnementales à l’accroissement et diminue le problème de multi-

collinéarité en enlevant des variables trop corrélées entre elles. Le meilleur modèle mBIC a été 

analysé selon une analyse de la covariance. Les paramètres associés aux variables environnemen-

tales conservées dans le modèle mBIC ont été listés (signe de la relation (estimate), pourcentage 

expliqué de variance totale, F et p.value). 
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Ce modèle reprend les effets station et espèce mais précise l’effet session par les variables clima-

tiques. La variance résiduelle du modèle mBIC sera plus grande que la variance résiduelle du mo-

dèle m0 dans la mesure où les variables climatiques n’expliquent pas 100 % de l’effet session. 

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

Une fois que les proportions des différents effets fixes sur les variables de la production primaire 

ont été relevées, l’analyse a ensuite cherché les différences significatives entre chaque modalité 

(e.g. différence d’accroissement cambial entre deux stations). Les données d’accroissements et de 

production de litière ont été analysées par des comparaisons avec des tests de Kruskal Wallis, et 

par des comparaisons de chaque modalité avec des tests de Mann et Whitney ou de Wilcoxon 

selon la possibilité d’appariement des données (e.g. appariement 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 litière pour chaque station - espèce 

Dans la mesure où des différences significatives entre station – espèce ont été relevées, l’analyse 

a ensuite chercher à préciser les effets fixes et les effets des variables environnementales sur la 

production primaire (accroissement et production de litière) au niveau de chaque station - espèce. 

La procédure a été la même que pour l’ensemble des stations-espèces (p125). 

Dans un premier temps, les variables de la production primaire ont été modélisées selon chaque 

individu (n=180) ou bac à litière (n=48) et la session de mesure sous le modèle m0’  (exemple 

pour l’accroissement ci-dessous, l’analyse a été la même avec la production de litière) 

7���%,2 � C�% 0 	�K��2 3 -+--%D?;

C?;
3 5%,2 avec 5%,2~F
0, GH� 

où arbrej et sessioni sont respectivement les effets de l’arbre j, de l’effet de la session i sur 

l’accroissement et ni le nombre de jours de la session de croissance i. 

Ce modèle permet de donner les parts de variance de l’accroissement (ou de la production de 

litière) expliquées par l’effet individu (ou bac à litière), par l’effet session et la part de variance 

qui ne pourra pas être expliquée dans le cadre des modèles utilisant une analyse de la covariance. 

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

intégrées dans un modèle multivarié par station espèce mBIC’  
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7���%,2 � C�% 0 	�K��2 3 ∑ J	��	K��+
M('%(NO+Q,;

C?;
+ 3 5%,2 avec 5%,2~F
0, GH� 

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

"pluie" : précipitations, "vent" : vitesse du vent, "min_u" et "max_u" ; humidité minimum de 

maximum journalières, "etref" : evapotranspiration, "temp" : température de l’air ; variables éda-

phiques : "hnap" : hauteur d’eau dans la station, "sal5sol" et "sal60sol" : salinité du sol à 5 et 60 

cm de profondeur, "redox5" et "redox60" : potentiel redox à 5 et 60 cm de profondeur, "ph5" et 

"ph60" : pH à 5 et 60 cm de profondeur). Les variables édaphiques considérées sont celles mesu-

rées au cours de la session i. 

De la même manière que précédemment, pour chaque station – espèce les modèles mBIC ont été 

obtenus après une recherche exhaustive parmi tous les modèles possibles (toutes les combinai-

sons de variables environnementales) en utilisant le package glmulti du logiciel R (R Core Team, 

2012). Le modèle obtenu a été étudié par une analyse de la covariance. Pour chaque station - es-

pèce, les paramètres associés aux variables environnementales conservées dans le modèle mBIC 

ont été listés (signe de la relation, pourcentage expliqué de variance totale, F et p.value). 

Enfin, les relations entre accroissements en diamètre (production de litière) avec chaque variable 

environnementale ont été modélisées suivant des modèles linéaires univariés (en annexe). Le 

coefficient de corrélation de Spearman a été noté et la pente a été testée selon un test de Fisher. 

2.7.3 Mise en relation de l’accroissement et de la production de litière 

La relation entre la production de litière de feuilles et l’accroissement cambial de l’ensemble des 

stations – espèces a été testé par un modèle linéaire univarié sur les huit sessions de suivi com-

munes. La pente de la relation, le coefficient de corrélation de Spearman, la proportion de va-

riance de l’accroissement expliquée par la production de litière de feuilles ont été relevés. 
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Afin d’ôter les effets liés aux différentes stations et aux différentes espèces sur cette relation un 

modèle a été élaboré puis analysé selon une analyse de covariance. 

7���-,B,% � ��	����- 0 ��
è��B 0 
��$������-,B,% 3 5-,B,% avec 5-,B,%~F
0, GH� 

où stations, espècep et productions,p,i sont respectivement les effets de la station s de l’espèce p et 

de la production de litière de feuilles de l’espèce p sur la station s pendant la session i sur 

l’accroissement de la même espèce, sur la même station à la même session. 

La significativité de la pente a été testée avec un test de Fisher. La même démarche a été conduite 

auprès de chaque station - espèce. 

Toutes les analyses ont été conduites avec le logiciel R (R Core Team, 2012)14. 

  

                                                 
14 http://www.r-project.org/ 
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3 Résultats 

3.1 Structure de la végétation de forêt côtière inondable 

3.1.1 Comparaison entre stations de la structure des peuplements 

La structure des peuplements varie selon les stations. Les peuplements de forêt marécageuse sont 

plus hauts et présentent des surfaces terrières et des biomasses plus importantes que ceux des 

stations de mangrove (Table 11). En forêt marécageuse les densités d’adultes et de juvéniles sont 

moindres qu’en mangrove alors que le nombre de plantules est équivalent dans les deux écosys-

tèmes. Les proportions d’arbres morts en mangrove sont plus importantes qu’en forêt maréca-

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

Table 11. Caractéristiques de la structure des peuplements dans les cinq stations d’étude. 
Valeur moyenne ± erreur standard. Pour un même variable, les lettres différentes indiquent des 
différences significatives entre les stations. Les proportions d’arbres morts sont exprimées en 
pourcentage d’effectif (#) et de surface terrière (G) 

Station FMO FMS MAO MAS TAS 
Hauteur dominante (m) 22 ± 0,6a 12 ± 0,4b 11,5 ± 0,2b 6,3 ± 0,5d 8,1 ± 0,1c 

Diamètre (cm) 20 ± 1,2a 10,6 ± 0,4b 10,3 ± 0,4b 5,3 ± 0,2d 6,4 ± 0,2c 

Surface terrière (m² ha-1) 51,3 ± 3,5a 39,8 ± 2,5b 24 ± 2,3c 19 ± 2,4c 19,2 ± 2,7c 

Biomasse (t ha-1) 373 ± 29a 207 ± 18b 122 ± 14c 69 ± 10d 67 ± 17d 

Densité d’adultes (ha-1) 1188 ± 71d 3200 ± 98b 2017 ± 130c 5667 ± 519a 2883 ± 337b 

Densité de juveniles (ha-1) 2400 ± 35b 1166 ± 321c 7916 ± 1569a 10000 ± 2943a 2716 ± 362b 

Densité de plantules (m-2) 20,8 ± 3,9b 11,2 ± 1,8c 17,6 ± 3,9b 42,1 ± 10,5a 12 ± 2,9c 

Proportion d’arbres morts (%#) 1,1 ± 0,5d 4,6 ± 1,8c 10,5 ± 4,2ab 16,2 ± 6,6a 7 ± 2,8bc 

Proportion d’arbres morts (%G) 1 ± 0,1c 5 ± 1,7b 16,8 ± 3,3a 17,6 ± 5,8a 18,8 ± 6,4a 

Au sein de la forêt marécageuse et de la mangrove les structures forestières des stations présen-

tent également des différences (Table 11). En forêt marécageuse, FMO se distingue de FMS par 

de faibles effectifs et de plus gros diamètres, la surface terrière et la biomasse sur pied y sont plus 

importantes. Parmi les stations de mangrove, MAO est la station dont les arbres sont les plus 

hauts, avec les plus fortes surface terrière (24 ± 2,3 m² ha-1) et biomasse (122 ± 14 t ha-1) asso-

ciées à la densité de tiges la plus faible (2017 ± 130 tiges ha-1). Dans MAS, les hauteurs d’arbre 

(6,3 ± 0,5 m), la biomasse totale (69 ± 10 t ha-1) et la surface terrière (19 ± 2,4 m² ha-1) sont plus 

faibles qu’en MAO et équivalentes à celles mesurées dans TAS. La station MAS se distingue de 
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TAS par une densité de tiges plus importante (5667 ± 519 tiges ha-1) et des arbres de plus petit 

diamètre. 

La répartition des classes de diamètre des tiges vivantes est différente selon les stations (Figure 

43). La station FMO est la station avec les plus grandes classes de diamètre et avec de nombreux 

individus d’un diamètre supérieur à 33,8 cm (100 tiges ha-1). Les répartitions selon les classes de 

diamètre qui sont similaires pour les stations FMS et MAO, avec des tiges allant jusqu’à 23 cm 

de diamètre. Les stations MAS et TAS se distinguent des autres avec des effectifs très importants 

(>5000 tiges ha-1) dans la classe 3-8 cm. Dans la station MAS, le diamètre de tiges ne dépasse pas 

18 cm ce qui rend bien compte du caractère arbustif de la station. Les répartitions en classes de 

diamètre sont très différentes pour les deux stations de mangrove mixte ; elles laissent penser que 

le milieu est plus contraignant dans la station MAS. Dans TAS, le peuplement est structuré par de 

nombreuses petites tiges et par quelques tiges de gros diamètre (> 28 cm). Au contraire des autres 

stations dans lesquelles un individu correspond généralement à une tige, dans TAS le nombre de 

tiges (4600 ha-1) est très supérieur au nombre d’individus (2883 ha-1) à cause des nombreuses 

réitérations de souche (1,6 tiges par souche). Ceci représente bien le port multicaule pris par les 

A. germinans de cette station. 

Les stations se distinguent également par la répartition des tiges mortes en classe de diamètre 

(Figure 43). Dans FMO, la mortalité touche uniquement et de manière similaire les tiges infé-

rieures à 18 cm (en moyenne 28 tiges ha-1), soit seulement les trois premières sur les neuf classes 

de diamètre inventoriées. Dans FMS, la mortalité touche quatre classes de diamètre sur les cinq 

inventoriées ; la mortalité y est plus élevée pour les classes de petits diamètres (83 tiges ha-1 en 

dessous de 13 cm) que pour les diamètres plus importants (25 tiges ha-1 au dessus de 13 cm). 

Dans MAO et MAS, la mortalité est également plus importante dans les petites classes de dia-

mètre et aucune tige morte n’a été observée pour des diamètres respectivement supérieurs à 18 et 

13 cm. La répartition des tiges mortes dans TAS est différente de celles des autres stations car, 

comme la distribution des tiges vivantes, elle est bimodale ; on retrouve ainsi une mortalité im-

portante dans les faibles classes de diamètre (< 13 cm) mais aussi pour les classes de diamètre les 

plus élevées (> 18 cm). 
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Figure 43. Log10 de la densité de tiges vivantes (valeurs positives, en noir) et mortes (valeurs 
négatives, en gris) en fonction des classes de diamètres (dbh >3) dans chaque station. Pour la 
station MAS, la distribution relative par classe de 1 cm de diamètre (de 4 à 17 cm) est proposée. 

Les différences observées entre les structures forestières des cinq stations sont à l’origine de dif-

férences de proportions de rayonnement transmis au sol (Figure 44). En forêt marécageuse, les 

valeurs de surface terrières (Figure 44) sont associées à de faibles valeurs du rayonnement trans-

mis au sol (FMO : 19,9 ± 3,2 %, FMS : 21,1 ± 4,8 %). Dans les stations de mangrove MAS et 

TAS, où les surfaces terrières sont faibles, le rayonnement transmis au sol est plus important 

(respectivement 37,8 ± 7,8 % et 37,1 ± 5,7 %)  ; il est intermédiaire dans la station MAO (29,4 ± 

4 %). Ces différences d’environnement lumineux sont susceptibles d’impacter la dynamique des 

populations de plantules. 
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Figure 44. Relation entre le rayonnement transmis à 1,5 m au sol et la surface terrière me-
surée sur chaque station. 

3.1.2 Contribution des différentes espèces à la structure des peuplements 

En forêt marécageuse les peuplements sont composés à près de 100 % par P. officinalis (Table 

12). Sa dominance est totale dans FMO et, il domine le peuplement de FMS à plus de 98 % (seuls 

2 individus de Ficus citrifolia et 1 individu de Pisonia fragrans ont été rencontrées sur la parcelle 

de 600 m²). 

Dans MAO, le peuplement des arbres adultes est assez élevé (12 m) ; il est dominé par R. mangle 

à 52 % en effectif et à 39 % en surface terrière (Table 12). Les effectifs de L. racemosa sont les 

plus faibles (15 %) mais, les individus de cette espèce étant d’un diamètre important, leur surface 

terrière (31 %) est semblable à celle des autres espèces (A. germinans : 30 %). Les populations de 

juvéniles et de plantules sont également nettement dominées par R. mangle (66 et 63 %). Alors 

qu’A. germinans est la seconde espèce la plus représentée au stade juvénile (27 %), aucune plan-

tule n’a été observée au moment de la campagne. Des plantules et des individus juvéniles de L. 

racemosa ont été observés. 
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Table 12. Participation des différentes espèces à la structure des peuplements des cinq stations d’étude. Valeur moyenne ± erreur standard. 
Pour un même variable, des lettres différentes indiquent des différences significatives entre deux espèces. La contribution de chaque espèce est 
exprimée en pourcentage d’effectif (#) et de surface terrière (G). Pour chaque espèce, les proportions d’arbres morts sont exprimés en pourcentage 
de l’effectif (#) et de la surface terrière (G). 

Station FMO FMS MAO MAS TAS 

Espèces 
P.  

officinalis 
P. 

 officinalis 
A.  

germinans 
L.  

racemosa 
R. 

 mangle 
A.  

germinans 
L.  

racemosa 
R. 

 mangle 
A. 

 germinans 
L.  

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

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

 
Surface terrière (m² ha-1) 51 a 39 b 6 de 7 de 9 d 7 de 6 e 5 de 19 c 

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

 
Biomasse (t ha-1) 373 a 207 b 23 de 36 de 38 d 27 de 16 e 24 de 67 c   

Densité d’adultes (ha-1) 1188 ab 3200 c 650 a 300 a 1067 a 733 a 1200 b 3733 bc 2883 d 
 

- contribution spécifique (%#) 100 98,4 32,4 14,8 52,8 12,9 22,1 65,8 100 
 

Densité de juveniles (ha-1) 2400 c 1100 d 2166 c 500 e 5250 b 1000 d 1000 d 9333 a 2350 c 550 e 

Densité de plantules (m-2) 21 a 11 b 0 d 7 bc 12 b 1 d 30 a 10 b 9 b 2 cd 

Prop. de tiges mortes (%#) 6 b 6 b 36 abd 53 a 11 bcd 15 cd 41 abcd 5 c 19 d 
 

Prop. de tiges mortes (%G) 1 a 4,5 b 5,6 b 11,7 c 1,4 a 7,4 b 7,3 bc 1,7 a 17,6 d 
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Dans MAS, le peuplement d’arbres adultes (Table 12) a tendance à présenter deux strates dis-

tinctes : une strate basse (moins de 5 m) et dense essentiellement constituée de R. mangle et une 

strate haute (9m) clairsemée où se déploient A. germinans et L. racemosa. Le peuplement est 

nettement dominé par R. mangle (65 %) en termes d’effectifs mais pas en surface terrière (30 %). 

En effet, les diamètres moyens des individus de R. mangle sont plus petits que ceux des deux 

autres espèces. La population d’A. germinans adultes est la moins importante (12 %) mais le 

diamètre important des tiges de cette espèce lui confère une part importante de la surface terrière 

(38 %). La population de juvéniles est essentiellement composée de R. mangle (82 %), même si 

l’espèce la plus représentée en effectif au stade plantule est L. racemosa (73 %). Les effectifs 

d’A. germinans aux stades plantules et juvéniles sont les plus faibles (respectivement 2,4 et 8,9 

%). 

Le peuplement d’arbres adultes de la station TAS a une hauteur dominante de 8 m et est unique-

ment composé d’A. germinans. Cette espèce domine le peuplement des juvéniles et celui des 

plantules (respectivement 81 et 82 %). En effet, malgré l’absence de tiges « adultes » de L. race-

mosa, une population non négligeable de juvéniles de cette espèce (550 ha-1) a pu être observée. 

Les facteurs de stress associés à cette station semblent trop importants pour permettre à L. race-

mosa d’atteindre une architecture d’arbre « adulte ». Cependant, il convient de remarquer que 

beaucoup de ces jeunes individus étaient porteurs de fleurs et/ou de fruits. 

Les différences de répartition des effectifs en classe de diamètre entre les stations MAO et MAS 

ne sont pas liées au comportement d’une espèce en particulier. La Figure 45 montre que dans 

MAO, chacune des trois espèces de palétuviers se répartit dans 4 à 5 classes de diamètre alors 

que dans MAS elles ne se répartissent, au maximum, que dans 3 classes de diamètre. Dans MAO, 

il est intéressant de noter le déficit de tiges vivantes de L. racemosa dans la plus petite classe de 

diamètre ; dans cette station les tiges mortes sont essentiellement des tiges de faibles diamètres. 

Dans MAS, la distribution des diamètres est plus réduite, avec un déficit de tiges dès 10 cm de 

diamètre, cela a nécessité une division en classes de diamètre plus petites pour mieux comprendre 

la structure démographique de ce peuplement. Pour A. germinans, les tiges mortes sont peu nom-

breuses ; elles ne concernent que des individus de 9 et 10 cm de diamètre. Pour L. racemosa, la 

répartition des tiges mortes suit une loi exponentielle décroissante. Pour R. mangle la répartition 

des tiges suit également une loi exponentielle décroissante classique avec de la mortalité observée 
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pour les plus petites classes de diamètre. Dans cette station, les trois espèces montrent des modes 

très différents de répartition des tiges en classes de diamètre. 

 
Figure 45. Log10 de la densité de tiges vivantes et mortes en fonction des classes de dia-
mètres (dbh >3 cm) pour chaque espèce dans les stations de mangrove mixte. Valeurs posi-
tives en noir, valeurs négatives, en gris. Pour la station MAS, la distribution relative en nombre 
de tige par classe de 1 cm de diamètre (de 4 à 17 cm) est proposée. 

3.2 Production primaire : accroissement cambial et production de li-

tière 

3.2.1 Accroissement cambial 

L’analyse de l’accroissement cambial est divisée en 3 parties. La première partie présente une 

analyse globale des effets fixes (station, espèce, session de mesure) sur la variance de 

l’accroissement. Cette partie donne les proportions de variance expliquée par chaque effet fixe et 

met également en avant les variables climatiques majeures qui impactent l’accroissement cambial 

à l’échelle de toutes les stations - espèces. La seconde partie précise les effets fixes : les diffé-

rences d’accroissement (i) entre stations toutes espèces confondues, (ii) entre espèces sur une 

même station, (iii) entre stations pour une même espèce et (iv) étudie les variations de 
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l’accroissement en fonction des sessions de mesure pour chaque station - espèce. La troisième 

partie donne les meilleurs modèles possibles d’accroissement cambial en fonction des paramètres 

environnementaux (climatiques et édaphiques) et analyse l’effet de chacun des paramètres impli-

qués. 

3.2.1.1 Variabilité de l’accroissement cambial 

Conduite à l’échelle de l’ensemble des stations – espèces, l’analyse de l’accroissement permet 

d’évaluer l’importance des différents effets fixes. La station apparait comme un paramètre essen-

tiel à prendre en compte et explique plus de 20 % de la variance totale observée sur 

l’accroissement (Figure 46, Table 13). Les différences d’accroissement entre stations seront pré-

cisées dans la partie qui suit. L’effet de l’espèce sur l’accroissement est moins fort (8,5 %) car il 

est en partie masqué par l’effet station, les stations de forêt marécageuse ne comprenant qu’une 

seule espèce. L’accroissement cambial a varié de manière importante entre les différentes ses-

sions de mesure : celles-ci comptent pour 30 % de la variance totale de l’accroissement. La va-

riance résiduelle constitue environ 40 % de la variance totale de l’accroissement. 

Les deux variables climatiques les plus explicatives couvrent 73 % de l’effet session. Il s’agit des 

précipitations (54 %) et de la vitesse du vent (19 %). Les accroissements ont eu tendance à aug-

menter lorsque les précipitations étaient élevées et à diminuer lorsque le vent était plus fort. 
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Figure 46. Proportion de la variance de l’accroissement cambial expliquée par les effets 
fixes (station, espèce, session), par les variables climatiques retenue dans le modèle BIC et 
par la variance résiduelle. Les signes + et – donnent les sens des relations entre l’accroissement 
et les paramètres climatiques retenus dans le modèle BIC. 

 

Table 13. Paramètres des modèles m0 et mBIC pour l’ensemble des stations et espèces. Df 
donne le degré de liberté, Pente + ou – indique le sens de la relation entre les variables explica-
tives retenue par le modèle BIC et l’accroissement, F donne le paramètre de Fisher et p sa signi-
ficativité. 

 
Variables Df Pente % de variance F p BIC 

m0 
Toutes stations 

station 4  22,33 19,30 ***  
 

espèce 2  8,54 14,70 ***  
 

session 17  29,25 0,06 *** 
 

résidus 138  39,86 
   

mBIC 
Toutes stations 

station 4  22,33 19,30 ***  

728,29 
espèce 2  8,54 14,70 ***  
pluie 1 + 15,68 50,01 ***  
vent 1 - 5,47 17,46 ***  
résidus 153  47,96 

  
(* :0,05 > p > 0,01 ; ** :0,01 > p > 0,001 ;*** : 0,001 > p) 

  



139 

 

3.2.1.2 Influences respectives de la station, de l’espèce et de la saisonnalité sur l’accroissement 

cambial 

Les variations spatiales de l’accroissement cambial sont indiquées dans la Figure 47. En forêt 

marécageuse, les accroissements de FMO sont significativement supérieurs à ceux de FMS et, en 

mangrove, les accroissements des stations TAS et MAO sont significativement supérieurs à ceux 

de MAS. Bien qu’importants (0,2 mm mois-1), les accroissements de FMO sont inférieures aux 

valeurs d’accroissement de MAO et TAS (0,35 mm mois-1). Les valeurs d’accroissement relatif 

(rapporté au diamètre initial) donnent la même hiérarchisation à ceci près que la croissance rela-

tive dans TAS est significativement supérieure à celle de MAO (données non montrées). 

 
En mangrove mixte, des valeurs de croissance significativement différentes selon les espèces ont 

été mises en évidence au sein d’une même station (Figure 48). Dans MAO, toutes les espèces ont 

des accroissements différents (Kruskall Wallis, p<0,001) : R. mangle a eu les plus fortes crois-

sances (0,6 mm mois-1), suivi de L. racemosa (0,3 mm mois-1) et de A. germinans (0,1 mm mois-

1). Dans MAS, en revanche, les accroissements (moyens et relatifs) des trois espèces ne sont pas 

significativement différents (Kruskall Wallis, p=0,618). 

 
Figure 48. Boxplots des accroissements mensuels en diamètre (mm mois-1) pour chaque es-
pèce dans les stations de mangrove plurispécifiques. Les lettres donnent les différences signi-
ficatives entre stations. Tests de Wilcoxon appariés par sessions de mesure (n=18). 

Figure 47. Boxplots des ac-
croissements mensuels en dia-
mètre (mm mois-1) dans les 
cinq stations. Les lettres don-
nent les différences significatives 
entre stations. Tests de Wilcoxon 
appariés par sessions de mesure 
(n=18). 
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Par ailleurs, pour chaque espèce, des différences significatives d’accroissement ont été observées 

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

rapport à FMS (Wilcoxon, p<0,001). Pour L. racemosa et R. mangle la croissance a été supé-

rieure dans MAO par rapport à MAS (Wilcoxon, p<0,001), tandis qu’A. germinans n’a pas mon-

tré de différence significative d’accroissement entre ces deux stations (Wilcoxon, p=0,185). En 

revanche, dans TAS, la croissance en diamètre d’A. germinans a été supérieure à celle mesurée 

dans MAO (Wilcoxon, p<0,001) et dans MAS (Wilcoxon, p=0,004). 

 
Figure 49. Boxplots des accroissements mensuels en diamètre (mm mois-1) pour chaque es-
pèce dans les cinq stations. Les lettres donnent les différences significatives entre stations, tests 
de Wilcoxon appariés par sessions de mesure (n=18). 
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La Figure 50 présente l’évolution de l’accroissement cambial mensuel moyen, pour chaque es-

pèce et dans les différentes stations. Tout au long du suivi, les accroissements ont été plus élevés 

dans MAO par rapport à MAS pour L. racemosa et R. mangle, dans FMO par rapport à FMS pour 

P. officinalis. En ce qui concerne A. germinans, les accroissements mesurés dans TAS ont 

presque toujours été supérieurs (14 sessions de mesure sur 18) aux accroissements dans MAO et 

MAS. Pour chaque espèce et dans chaque station, les accroissements en diamètre ont diminué au 

cours des périodes sèches. Ainsi les accroissements les plus faibles ont été enregistrés de février à 

mars 2011, au mois de juin 2011, de janvier à avril 2012 et au mois de juin 2012. Les accroisse-

ments les plus élevés ont été mesurés aux mois de septembre et novembre 2011 ainsi qu’aux mois 

de juillet et octobre 2012. 

 
Figure 50. Accroissement mensuel moyen du diamètre des troncs pour chaque espèce dans 
les cinq stations. Les doubles flèches soulignent les périodes de déficit hydrique pendant le suivi. 
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3.2.1.3 Effet des variations environnementales saisonnières sur l’accroissement cambial 

La Figure 51 illustre, pour chaque espèce et pour chaque station, la proportion de variance de 

l’accroissement expliquée par l’effet individuel de chaque arbre et par l’effet de la session de 

mesure ; l’effet de la session de mesure est ensuite décomposé entre les effets expliqués et non 

expliqués par les variables environnementales (climatiques et édaphiques). La proportion de va-

riance expliquée par l’effet session mais pas par les variables environnementales correspond aux 

cas où la croissance a varié dans des proportions différentes que les variations des paramètres 

climatiques ou édaphiques. La variance résiduelle correspond à des variations d’accroissement 

moyen sur la station qui ne sont pas expliquées par une même réponse de tous les individus à la 

session de mesure ; autrement dit lorsqu’une session de mesure n’a pas le même effet sur 

l’accroissement cambial de tous les individus d’une même station. 

 
Figure 51. Proportions de la variance de l’accroissement cambial expliquées par l’effet de 
l’individu, l’effet de la session de mesure lié ou non aux variables environnementales et va-
riance résiduelle pour chaque station - espèce. Po : P. officinalis, Ag : A. germinans, Lr : L. 
racemosa, Rm : R. mangle. 

La proportion de variance expliquée par l’effet individuel est similaire pout toutes les stations-

espèces (entre 5 et 12 %). En revanche, l’effet de la session de mesure est beaucoup plus variable 

d’une station-espèce à l’autre. Cet effet est maximal dans la station TAS (71 %) et minimal dans 

la station FMO (27 %). Dans les stations TAS et MAO, l’effet de la session de mesure explique 

une part importante de l’accroissement pour toutes les espèces (entre 47 et 71 %). Dans MAS 

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

TAS-Ag

MAS-Rm

MAS-Lr

MAS-Ag

MAO-Rm

MAO-Lr

MAO-Ag

FMS-Po

FMO-Po

tree period model bic period non model bic residual variance

%

Effet de l’individu

Effet de la session expliqué par les variables environnementales

Effet de la session non expliqué par les variables environnementales

Variance résiduelle



143 

 

l’effet de la session de mesure est plus faible que dans MAO (entre 34 et 53 %) mais reste supé-

rieur à celui observé en forêt marécageuse (entre 26 et 31 %). 

L’effet de chaque variable environnementale sur l’accroissement cambial est détaillé dans la Fi-

gure 52. Les neuf stations-espèces présentent une grande diversité de réponse aux différentes 

variables environnementales. Selon, les stations-espèces, de une à huit variables environnemen-

tales participent à expliquer les accroissements observés. Ainsi, dans MAS, les accroissements de 

R. mangle sont expliqués uniquement par la variation des précipitations alors que pour la même 

espèce dans MAO, la hauteur du niveau marin, les humidités minimum et maximum de l’air, 

l’évapotranspiration, les précipitations, la salinité en surface du sol, le potentiel RedOx partici-

pent à expliquer les variations d’accroissement cambial. 

 
Figure 52. Proportion de la variance d’accroissement cambial expliquée par les variables 
environnementales mesurées pour chaque station-espèce. En A, la proportion de variance ex-
pliquée est donnée par rapport à la variance totale de l’accroissement. En B, la proportion de va-
riance expliquée est donnée par rapport à la proportion totale de variance expliquée par chaque 
variable environnementale. Les flèches simples indiquent la séparation entre les variables clima-
tiques et édaphiques. 

D’une manière générale, les variables climatiques ont tendance à mieux expliquer les accroisse-

ments que les variables édaphiques. A l’échelle de l’ensemble des stations-espèces, les précipita-

tions et la hauteur de nappe (variables « pluie » et « hnap ») sont les variables qui expliquent le 

mieux les variations d’accroissements. Le vent, la hauteur du niveau marin et les minima journa-

liers de l’humidité (variables « vent », « hmer », « min_u ») expliquent aussi une part importante 

des variations d’accroissement. Les variables qui expliquent le moins les variations 
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d’accroissement sont le pH, la salinité et le potentiel RedOx à 60 cm de profondeur (variables 

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

Les résultats présentés dans la Figure 52 permettent de mettre en évidence des réponses très diffé-

rentes de l’accroissement aux variations environnementales selon les stations - espèces. Dans 

MAS, les accroissements ont été particulièrement dépendants de la variation des précipitations ; 

celles-ci expliquent entre 12 et 25 % de la variation totale des accroissements en diamètre dans 

cette station ; une augmentation des précipitations est significativement corrélée à une augmenta-

tion de l’accroissement (Table 14). Dans MAO, l’accroissement des mêmes espèces n’a pas été 

directement influencé par les précipitations en elles-mêmes, mais plutôt par les variations du ni-

veau de la nappe (entre 2 et 13 % de la variance totale) : lorsque le niveau de nappe est élevé, les 

accroissements ont augmenté. Un lien évident existe entre le volume des précipitations et le ni-

veau de la nappe. Cependant, si la variable « pluie » n’a pas été retenue dans les modèles 

d’accroissement pour les espèces de MAO, cela signifie que, même en début de saison sèche 

lorsque les niveaux d’eau étaient encore importants et les précipitations faibles, les accroisse-

ments en diamètre ont continué à être élevés. En revanche, dans MAS, dès le début de saison 

sèche, les accroissements en diamètre ont fortement diminué (Figure 50). Les variations 

d’accroissement dans MAO sont également bien expliquées par les variations d’humidités atmos-

phériques minimum et maximum journalières.  

L’effet du vent a été relevé comme étant significatif pour la croissance d’A. germinans ; lorsque 

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

En forêt marécageuse, l’accroissement de P. officinalis dans les deux stations est sensible aux 

variations du potentiel RedOx à 60 cm de profondeur ; lors des épisodes de sècheresse intense où 

les sols s’assèchent en profondeur, le potentiel RedOx à 60 cm augmente et l’accroissement di-

minue. 

En mangrove, là où les variations de salinité sont importantes, l’effet de la salinité sur 

l’accroissement n’apparaît pas très prononcé. Il ne concerne qu’environ 5 % des variations 

d’accroissement pour L. racemosa dans MAO et MAS, et autant pour R. mangle dans MAS. 

A. germinans, qui est l’espèce la plus résistante à la salinité, n’est pas influencé significativement 

par les variations de salinité. En revanche, dans FMO où les variations de la salinité sont les plus 
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faibles, celles-ci ont tout de même un effet négatif et significatif (5 % de la variance totale) sur 

les accroissements en diamètre de P. officinalis. 

Table 14. Paramètres des modèles mBIC pour chaque station espèce. Seules les variables sélectionnées 
par la procédure glmulti sont renseignées. Df donne le degré de liberté, Pente + ou – indique le sens de la 
relation entre les variables explicatives et l’accroissement (Table sur deux pages). Le nombre d’étoiles 
donne le degré de significativité, l’absence d’étoile signifie que la relation n’est pas significative. 

 
BIC Variables Df Pente % de variance p 

FMO-Po -586 

arbre 9 
 

10,22% * 
hmer 1 + 2,37% * 
redox60 1 - 4,40% ** 
sal5sol 1 - 5,42% *** 
Résidus 167 

 
77,58% 

 

FMS-Po -820 

arbre 9 
 

7,91% * 
etref 1 - 7,59% *** 
temp 1 + 5,34% ** 
redox5 1 + 0,71% 

 
redox60 1 - 5,64% *** 
Résidus 149 

 
72,81% 

 

MAO-Ag -747 

arbre 9 
 

8,44% *** 
min_u 1 + 9,68% *** 
vent 1 - 10,55% *** 
hnap 1 + 2,52% * 
ph60 1 + 0,26% 

 
Résidus 146 

 
63,44% 

 

MAO-Lr -647 

arbre 10 
 

12,00% *** 
hmer 1 - 10,49% *** 
min_u 1 + 15,71% *** 
max_u 1 + 6,90% *** 
hnap 1 + 11,64% *** 
redox5 1 - 1,82% ** 
sal5sol 1 + 5,12% *** 
Résidus 180 

 
36,33% 

 

MAO-Rm -588 

arbre 9 
 

11,22% *** 
hmer 1 - 9,00% *** 
etref 1 + 10,47% *** 
min_u 1 + 3,33% *** 
max_u 1 + 9,16% *** 
hnap 1 + 13,29% *** 
redox5 1 - 6,26% *** 
redox60 1 - 3,97% *** 
sal5sol 1 + 4,54% *** 
Résidus 162 

 
28,75% 

 
(* :0,05 > p > 0,01 ; ** :0,01 > p > 0,001 ;*** : 0,001 > p) 
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Table 14, suite : Paramètres des modèles mBIC pour chaque station espèce. 

 
BIC Variables Df Pente % de variance p 

MAS-Ag -568 

arbre 9 
 

9,43% ** 
pluie 1 + 19,98% *** 
hnap 1 + 1,83% * 
Résidus 168 

 
68,76% 

 

MAS-Lr -764 

arbre 9 
 

5,29% . 
pluie 1 + 25,10% *** 
hmer 1 - 2,62% ** 
hnap 1 + 1,58% * 
sal5sol 1 - 1,30% . 
sal60sol 1 + 6,15% *** 
Résidus 165 

 
57,96% 

 

MAS-Rm -330 
arbre 9 

 
8,86% . 

pluie 1 + 11,96% *** 
Résidus 84 

 
79,18% 

 

TAS-Ag -470 

arbre 9 
 

6,84% ** 
hmer 1 - 3,87% *** 
etref 1 - 8,86% *** 
temp 1 + 9,24% *** 
vent 1 - 20,04% *** 
hnap 1 + 5,21% *** 
redox60 1 + 1,71% * 
Résidus 164 

 
44,23% 

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

3.2.2.1 Variabilité de la production de litière 

Conduite à l’échelle de l’ensemble des stations – espèces, l’analyse de la production de litière 

permet d’évaluer l‘importance des différents effets fixes (station, espèce, session de récolte). La 

station apparait comme un paramètre essentiel à prendre en compte car cette variable explique 

43 % de la variance totale observée sur la production de litière (Figure 53, Table 15). L’effet de 

l’espèce sur la production de litière est également important (21 %). La production de litière a 

peu varié entre les différentes sessions de mesure : cette variable ne représente que 2 % de la va-

riance totale et n’apparait pas significative à l’échelle de l’ensemble des stations - espèces. La 

variance résiduelle constitue environ 30 % de la variance totale de la production de litière. 

 
Figure 53. Proportion de la variance de la production de litière expliquée par les effets sta-
tion, espèce, session de récolte et variance résiduelle. 

A cette échelle, aucune variable climatique n’a été retenue par la procédure glmulti de recherche 

de modèle et le modèle m0 est resté le meilleur modèle. 

Table 15. Paramètres des modèles m0 et mBIC pour l’ensemble des stations et espèces. Df 
donne le degré de liberté, F le paramètre de Fisher, p sa significativité et BIC l’indice de crière 
Bayésien du modèle 

 
Variables Df % de variance F p BIC 

m0 ou mBIC 
Toutes stations 

station 4 43,1 28,7 ***  

643,9 
espèce 2 20,9 27,9 ***  

session 11 2,3 0,5 ns. 

résidus 90 33,7 
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3.2.2.2 Influence respectives de la station, l’espèce et la saisonnalité sur la production de litière 

La production de litière totale varie selon les stations (Kruskal - Wallis, p<0,001). En forêt maré-

cageuse, la station FMO est plus productive que FMS et en mangrove MAO produit des quantités 

de litière supérieures à MAS et TAS (Figure 54). 

 
Figure 54. Production de litière totale par unité de surface pour chaque station. Les lettres 
donnent les différences significatives entre stations, tests de Wilcoxon appariés par sessions de 
mesure (n=12). 

Ces différences entre stations ne sont pas uniquement liées aux variations spatiales de la bio-

masse épigée. En effet, les quantités de litière produite par unité de biomasse sur pied (producti-

vité en kg t-1 mois-1) varient également selon les stations (Kruskall - Wallis, p<0,001). MAO 

produit plus par unité de biomasse que les autres stations (7,3 ± 0,4 kg t-1 mois-1). Les stations 

FMO, MAS et TAS produisent des quantités de litière relative équivalentes (respectivement 4,4 ± 

0,4 ; 5,1 ± 0,3 et 5,4 ± 0,6 kg t-1 mois-1) et FMS produit le moins (3,2 ± 0,2 kg t-1 mois-1). 

En forêt marécageuse, les proportions de feuilles dans la litière totale sont de 56 et 64 % dans 

FMO et FMS respectivement, en mangrove elles sont de 75, 91 et 76 % dans MAO, MAS et TAS 

respectivement. Au niveau spécifique, des différences de production de litière de feuilles peuvent 

être relevées entre les stations (Figure 55). La production de litière de feuilles par hectare est ainsi 

plus importante dans MAO par rapport à MAS pour L. racemosa et pour R. mangle et elle est 

plus importante dans FMO par rapport à FMS pour P. officinalis. Pour A. germinans la produc-

tion de litière de feuilles s’échelonne de la manière suivante TAS>MAS>MAO. 
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Figure 55. Production de litière de feuilles (kg ha-1 jour -1) par site pour chaque espèce. Les 
lettres donnent les différences significatives entre stations. Tests de Wilcoxon appariés par ses-
sions de mesure, n=12. 

Lorsque la production de litière est rapportée à la biomasse épigée (kg t-1 jour-1) ces différences 

entre stations sont modifiées. Les stations produisent autant de litière de feuille par unité de bio-

masse pour A. germinans (Kruskall - Wallis, p=0,076), pour R. mangle (Wilcoxon, p=0,77) et 

pour P. officinalis (Wilcoxon, p=0,09). Dans MAO, L. racemosa maintient une production de 

litière relative supérieure à celle de MAS (Wilcoxon, p<0,001). 

Dans les sites de mangrove plurispécifique, les différentes espèces ne produisent pas autant de 

feuilles les unes que les autres. La Figure 56 donne les productivités de litière de feuille (produc-

tion de feuille rapportée à la biomasse épigée par espèce). Dans MAO, R. mangle est plus produc-

tif que les deux autres espèces, et dans MAS, L. racemosa produit moins de litière de feuille 

qu’A. germinans et R. mangle. 
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Figure 56. Productivité de litière de feuilles (kg t-1 mois-1) par espèce dans les deux stations 
de mangrove plurispécifique. Les lettres donnent les différences significatives entre espèces. 
Tests de Wilcoxon appariés par sessions de mesure, n=12. 

A l’échelle de l’ensemble des stations-espèces, les différentes sessions de mesure de productions 

de litière de feuille ne sont pas significativement différentes (Kruskal - Wallis, p=0,93) et ne 

semblent dessiner aucun pattern général de variation saisonnière (Figure 57). Ce résultat corres-

pond à l’absence d’effet session relevé en début de cette partie (p147). 

En revanche en considérant chaque station-espèce, la production de litière de feuille varie entre 

les sessions de mesure. La Figure 57 représente l’évolution de la production de litière de feuille 

(kg ha-1 jour-1) pour les différentes espèces dans chaque station. Des pics de production de litière 

de feuille ont été observés pendant la période d’étude et dépendent de l’espèce considérée. A. 

germinans a produit son maximum de litière de feuille en octobre, L. racemosa en juin, R. 

mangle et P. officinalis ont connu deux pics de production : en avril et en août pour R. mangle et 

en mai et juillet pour P. officinalis.  

En mangrove, il semble que la chute de feuille puisse s’interpréter selon deux phénomènes : (i) la 

réduction de la surface foliaire en période de stress hydrique (février, mars, juin), (ii) renouvelle-

ment du feuillage lors de la reprise de croissance (mois d’aout à octobre). Sous cette considéra-

tion, A. germinans semble plutôt renouveler ces feuilles en période pluvieuse, L. racemosa plutôt 

perdre ses feuilles en période sèche. R. mangle et P. officinalis semblent affectés par les deux 

phénomènes. Ces réactions du feuillage aux périodes plus ou moins sèchent peuvent s’interpréter 

comme différentes stratégies d’allocation de la ressource. 
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Figure 57. Production de litière de feuille par station mesurée mensuellement pendant de 
février 2011 à février 2012) pour les quatre espèces. Les doubles flèches représentent de défi-
cit hydrique. 

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

Même si l’effet de la session de récolte est apparu comme faible à l’échelle de l’ensemble des 

stations, la Figure 57 montre qu’il reste possible de mettre en évidence pour une station ou une 

espèce particulière un effet plus fort de la session de récolte et/ou des variables environnemen-

tales. 

De la même manière que les accroissements en diamètre, la production de litière a été modélisée 

en fonction des différentes variables environnementales. Il a été choisi de conduire cette analyse 

sur les données de production de litière de feuilles par unité de surface (kg ha-1 jour-1). La Figure 

58 représente la proportion de variance expliquée par l’effet individuel de chaque bac à litière et 

par l’effet de la session de récolte ; l’effet de la session de récolte est ensuite décomposé entre les 

effets expliqués et non expliqués par les variables environnementales (climatiques et édaphiques). 

L’effet du bac à litière varie beaucoup d’une station - espèce à l’autre. Dans les stations monos-

pécifiques (FMO, FMS, TAS), cet effet est assez faible (<6 %) et correspond à une production de 

litière de feuille homogène entre les différents bacs à litière. Dans les stations plurispécifiques 



152 

 

(MAO, MAS), l’effet du bac à litière est beaucoup important (entre 10 et 47 %). Ceci souligne la 

répartition spatiale hétérogène de certaines espèces à l’échelle des bacs à litière. Par exemple, 

dans MAO les bacs à litière n°2 et n°3 ont reçu moins de 2 kg ha-1 jour-1 de feuilles d’A. germi-

nans à chaque récolte tandis que les bacs n°1 et n°4 en ont reçu entre 2 et 14 kg ha-1 jour-1 selon 

la récolte. Ceci s’explique par un couvert plus dense en A. germinans autour des bacs n°1 et n°4, 

par rapport aux bacs n°2 et n°3. Une forte hétérogénéité spatiale pour la production de litière d’A. 

germinans peut être également notée dans MAS. A l’opposé, malgré la faible densité de tiges de 

L. racemosa dans MAO, la production de litière de feuille de cette espèce est, d’un point de vue 

spatial, remarquablement homogène dans cette station. 

 
Figure 58. Partition de la variance de la production de litière. La production de litière expli-
quée par l’effet du bac à litière et par l’effet de la session de récolte (lié ou non aux variables cli-
matiques et édaphiques) et variance résiduelle pour chaque espèce dans chaque station. 

L’effet des différentes sessions de récolte sur la production de litière varie également entre les 

sites. Il est très important dans les sites monospécifiques (entre 72 et 78 %), en partie à cause du 

faible effet bac à litière. Dans les sites plurispécifiques il varie entre 7 et 59 %. Il est intéressant 

de noter que, dans la plupart des stations - espèces, les variables environnementales expliquent 

une grande part de la variation de production de litière liée aux différentes récoltes. La variance 

résiduelle correspond aux interactions, e.g. à des productions de litières différentes entre les bacs 

au cours d’une même session. 
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La Figure 59 illustre les effets des différentes variables environnementales sur la production de 

litière pour chaque station-espèce. Les différentes stations-espèces montrent une grande diversité 

de réponse aux variables environnementales que cela soit en termes de quantité de variance ex-

pliquée ou en termes de nature des variables impliquées. 

 
Figure 59. Proportion de la variance de production de litière expliquée par les effets des 
différentes variables environnementales mesurées pour chaque station-espèce. En A, les 
proportions de variance expliquées sont données par rapport à la variance totale de 
l’accroissement. En B, les proportions de variance expliquées sont données par rapport à la 
somme des variances expliquées par les variables environnementales. Les flèches simples indi-
quent la séparation entre les variables climatiques et édaphiques. 

La variation de la production de litière de L. racemosa dans MAS n’est quasiment pas expliquée 

(0,6 %) par les variables environnementales, tandis que dans FMO les variables environnemen-

tales permettent d’en expliquer 71 % (Table 16). Pour chaque station-espèce, peu de variables 

environnementales sont mobilisées par les modèles (entre 1 et 4, en moyenne 3) mais d’une sta-

tion-espèce à l’autre les variables mobilisées ne sont pas les mêmes (11 variables sur les 14 pos-

sibles). Il est donc difficile de dégager de grandes tendances sur l’impact des différentes variables 

environnementales sur la production de litière avec cette approche de modélisation. Néanmoins, 

les variables édaphiques semblent avoir globalement plus de poids que les variables climatiques 

pour expliquer les variations de la production de litière ; notamment la salinité, le potentiel Re-

dOx et la hauteur de nappe. Ces résultats à l’échelle de chaque espèce - station confirment la 

faible contribution de la session et des variables climatiques pour expliquer les variations de pro-

duction de litière à l’échelle de l’ensemble des stations (cf. Figure 57). 
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Table 16. Paramètres des modèles mBIC pour chaque station espèce. Pente + ou – indique le 
sens de la relation entre les variables explicatives et la production de litière. Le nombre d’étoiles 
donne la significativité, son absence d’étoile signifie que la relation n’est pas significative. 

Station sp BIC variable Df Pente % de variance p.value 

FMO-Po 145 

num_bac 3 
 

5% 
 

vent 1 - 1% 
 

sal5sol 1 + 50% *** 
redox5 1 - 22% ** 
ph5 1 + 1% 

 
Résidus 16 

 
22% 

 

FMS-Po 134 

num_bac 3 
 

9% 
 

pluie 1 + 31% *** 
redox60 1 - 36% *** 
ph60 1 - 1% 

 
Résidus 17 

 
23% 

 

MAO-Ag 117 

num_bac 3 
 

58% *** 
min_u 1 - 15% ** 
ph5 1 + 1% 

 
Résidus 18 

 
26% 

 

MAO-Lr 138 

num_bac 3 
 

15% 
 

sal5sol 1 - 19% ** 
redox5 1 - 17% * 
ph60 1 + 11% * 
Résidus 17 

 
39% 

 

MAO-Rm 157 

num_bac 3 
 

38% *** 
hnap 1 - 18% ** 
redox60 1 + 11% * 
ph5 1 - 9% * 
Résidus 17 

 
24% 

 

MAS-Ag 98 

num_bac 3 
 

55% ** 
etref 1 + 24% ** 
ph60 1 + 0% 

 
Résidus 12 

 
22% 

 

MAS-Lr 80 
num_bac 3 

 
42% * 

ph60 1 - 0% 
 

Résidus 17 
 

58% 
 

MAS-Rm 142 

num_bac 3 
 

58% *** 
hnap 1 - 1% 

 
ph5 1 + 2% 

 
ph60 1 - 7% . 
Résidus 17 

 
32% 

 

TAS-Ag -152 

num_bac 3 
 

25% ** 
hnap 1 - 19% ** 
ph5 1 + 26% *** 
ph60 1 + 5% . 
Résidus 17 

 
24% 

 
(* :0,05 > p > 0,01 ; ** :0,01 > p > 0,001 ;*** : 0,001 > p)  
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Une autre approche consiste à regarder, une par une, les relations univariées entre chaque va-

riable environnementale et la production de litière. Les résultats des modèles linéaires univariés 

sont présentés en annexe (pxix). Lorsque l’on considère l’ensemble des stations et des récoltes, la 

salinité du sol a un effet négatif et le pH un effet positif sur la production de litière. Ceci est en 

partie du au fait que les stations de forêt marécageuse produisent globalement plus de litière que 

les stations de mangrove (Figure 54) et que ce sont également les stations les moins salées avec 

les pH les plus élevés. Ce résultat reflète principalement des variations spatiales plutôt que des 

variations temporelles de production. Pour mettre en évidence des relations entre production de 

litière et saison, l’analyse doit se faire à l’échelle des stations ou des stations-espèces. 

Les variations de production de litière de feuille ont été bien corrélées avec les précipitations du 

mois précédent la récolte dans FMO (Fisher, p=0.0018 ; r= -0,44). Dans cette station, la quantité 

de litière produite a augmenté lorsque les précipitations étaient faibles et la même tendance a éga-

lement été observée dans MAO. Pour les autres stations, aucune tendance de l’effet des précipita-

tions ne s’est dégagée. La production de litière a augmenté significativement avec la vitesse 

moyenne du vent pour P. officinalis (Fisher, p=0.0853 ; r= 0.31) et pour L. racemosa (Fisher, 

p=0,043 ; r= 0,22), mais a diminué pour A. germinans, en particulier dans TAS (Fisher, p<0,001 ; 

r= -0,53). La quantité de litière produite a été faible lorsque les niveaux de nappes ont été élevés 

dans MAO (Fisher, p=0,0157 ; r= -0,21) et bas dans FMS (Fisher, p=0,0338 ; r= 0,32). La quanti-

té de litière produite par la population de L. racemosa de MAO a diminué lorsque la salinité du 

sol a été plus importante (Fisher, p=0,019 ; r= -0,53), alors qu’elle a augmenté parallèlement dans 

FMO (Fisher, p<0,0001 ; r= 0,72). Lorsque le potentiel RedOx a été élevé, la production de li-

tière a eu tendance à baisser, en particulier dans la station FMS. Enfin, les plus fortes valeurs de 

pH ont été corrélées avec les plus fortes valeurs de production de litière de feuilles dans TAS, et 

avec les plus faibles valeurs de production de litière de 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 ensemble en tant qu’organes reproducteurs. La Figure 60 

donne les variations de productivité de la litière d’organes reproducteurs (production rapportée à 

la biomasse épigée de chaque espèce). 

 
Figure 60. Productivité de litière d’organes reproducteurs en (kg t-1 mois-1) pour chaque 
espèce dans les cinq stations d’étude. Les échelles en ordonnées ne sont pas les mêmes selon 
les espèces, et, pour L. racemosa, chaque station a une échelle correspondante. 

Pour chaque espèce de pics de reproduction ont été identifiés. Ces pics de reproduction n’ont pas 

toujours été synchrones entre deux stations pour une même espèce. A. germinans a connu un pic 

de reproduction dans les stations MAS et TAS en juillet 2012 alors que celui-ci a eut lieu entre 

septembre et novembre pour la station MAO. De la même manière, pour L. racemosa, le pic de 

reproduction a d’abord eu lieu dans MAS (avril) puis dans MAO (septembre – octobre). Pour R. 

mangle et pour P. officinalis un pic de reproduction a lieu de manière synchrone dans les deux 

stations en avril, en revanche la productivité d’organes reproducteurs n’a pas été synchrone par la 

suite : elle est restée élevée tout le long de l’année 2012 dans MAO et presque nulle dans MAS 

pour R. mangle, et, dans FMS, la productivité est restée élevée d’avril à juin, puis a fortement 

diminué, alors que, dans FMO, la productivité a chuté jusqu’en aout et a connu un fort pic entre 

septembre et novembre pour P. officinalis. 
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L’expression de la productivité d’organes reproducteurs relativise la production à la biomasse de 

l’espèce sur la station et permet d’apprécier l’investissement dans la reproduction de chaque es-

pèce sur chaque site. Par exemple, A. germinans a, proportionnellement à sa biomasse épigée, 

plus investit dans ses organes reproducteurs dans la station MAS que dans les autres stations, L. 

racemosa et R. mangle ont plus investit dans la reproduction dans MAO par rapport à MAS et P. 

officinalis a d’avantage investit dans la reproduction dans FMO par rapport à FMS. Aussi, pour 

L. racemosa, R. mangle et P. officinalis la productivité de reproduction a été plus importante dans 

les stations où la croissance était la plus élevée. Toutes les espèces de mangrove ont investit à peu 

près autant dans la reproduction dans MAO alors que les proportions d’investissement dans MAS 

ont été très différentes selon les espèces. 

3.2.4 Relation entre production de litière et accroissement cambial 

Les relations entre accroissement en diamètre et production de litière de feuilles sont données 

dans la Table 17. A l’échelle de toutes les stations – espèces, la relation est significative et 

l’accroissement cambial d’autant plus fort que la production de litière est forte. Ce résultat est en 

partie du aux variations spatiales des productions et des accroissements, les stations les plus pro-

ductives en litière étant également celles avec les plus forts accroissements. En enlevant les effets 

liés aux stations et aux espèces la production de litière n’explique plus que 1,3 % de 

l’accroissement cambial et la relation n’est plus significative (Table 18). 

Table 17. Paramètres des relations entre accroissement cambial et production de litière 
pour l’ensemble des stations – espèces (Tt sp station) puis pour chaque station – espèce. 

Station - espèce Pente r2 F p.value % de va-
riance 

Tt sp station 1,59 0,09 6,89 **  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 ;*** : 0,001 > p) 
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Table 18. Analyse de la covariance des effets des stations, espèces et de la production de 
litière sur l’accroissement cambial à l’échelle de l’ensemble des forêts côtières inondables. 

 
Df % de variance F p.value 

Station 4 19% 8,90 *** 
Espèce 2 47% 44,52 *** 
Production litière 1 1% 2,52 ns. 
Résidus 57 30% 

  
(* :0,05 > p > 0,01 ; ** :0,01 > p > 0,001 ;*** : 0,001 > p) 

La Figure 61 confronte l’accroissement en diamètre, la production de litière de feuille et 

d’organes reproducteurs sur les sessions de mesure communes. 

 
Figure 61. Evolution de l’allocation des ressources entre la croissance en diamètre, la pro-
duction de litière de feuilles et d’organes reproducteurs. L’accroissement en diamètre est in-
diqué en trait d’union, la production de litière de feuilles en trait plein et les périodes de repro-
duction sont indiquées par des doubles flèches sous le graphique. 

A l’échelle de chaque station – espèce, la relation entre production de litière de feuilles et ac-

croissement cambial n’est pas significative (Table 17). Toutefois, on peut noter qu’en forêt maré-

cageuse la production de litière de feuilles a permis d’expliquer 30 % de l’accroissement cambial 
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 : plus la quantité de litière a été importante plus les accroissements en diamètre ont eu tendance à 

être faibles (Figure 61). Au cours de cette période, P. officinalis a eu tendance à produire 

d’avantage d’organes reproducteurs lorsque la production de feuille était la plus forte (mois 

d’avril mai). La même relation entre accroissement et production de litière de feuille et d’organes 

reproducteurs a pu être observée pour R. mangle dans les deux stations de mangrove mixte. En 

revanche, la relation est inverse dans toutes les stations pour A. germinans : la production de li-

tière de feuille et d’organes reproducteurs a été simultanée aux forts accroissements et cette rela-

tion est particulièrement significative dans la station TAS (Fisher, p=0,05). En ce qui concerne L. 

racemosa le sens de la relation dépend des stations : dans MAO accroissement et production sont 

synchrones alors que dans MAS ils sont déphasés. 



160 

 

3.3 Dynamique des populations de plantules 

La Figure 62 représente, par station, l’évolution de la densité de plantules de chaque espèce tout 

au long de l’étude. Dans toutes les stations, les populations d’A. germinans, de L. racemosa et de 

R. mangle ont tendance à diminuer de janvier 2012 à janvier 2013. Dans la forêt marécageuse, la 

densité de plantules de P. officinalis est stable jusqu’au troisième trimestre de 2012, elle aug-

mente ensuite en début d’année 2013 dans FMO, alors qu’elle diminue dans FMS. Pour une 

même espèce, les stations avec les environnements les plus lumineux (Figure 44) ont tendance à 

avoir une population de plantules plus importante que les stations où une moindre quantité de 

lumière atteint le sol. 

 
Figure 62. Variation de la densité moyenne de plantule (échelle en log10) de chaque espèce 
sur les cinq stations tout au long de l’étude. Les barres d’erreurs représentent l’écart type 
(n=4). Les doubles flèches noires représentent les périodes de déficit hydrique. Les doubles 
flèches de couleur représentent les périodes de fructification pour chaque station. 
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La densité de la population de plantule dépend de la densité mesurée au cours de l’inventaire pré-

cédent et des processus de recrutement et de mortalité entre les deux inventaires. Les Figure 63 et 

Figure 64 présentent les densités de recrutement et de mortalité au cours de la période de suivi. 

 
Figure 63. Densité du recrutement de plantules pour chaque espèce dans les différentes sta-
tions. Les doubles flèches représentent les périodes de déficit hydrique et les flèches de couleur 
les périodes de fructification (une couleur pour chaque station). L’échelle de densité utilisée pour 
P. officinalis n’est pas la même que pour les espèces de mangrove. 

Pour R. mangle, dans les deux stations où l’espèce est présente, un important recrutement de 

plantules a été observé en décembre 2011. On retrouve un pic d’installation au même moment 

dans MAS pour A. germinans, dans MAO pour L. racemosa et dans FMO pour P. officinalis. Les 

autres périodes importantes dans le recrutement de plantule ont été mai 2012 pour L. racemosa 

dans MAS et P. officinalis dans FMS, qui se sont déroulées de manière synchrone à une période 

de forte productivité d’organes reproducteurs. D’autres recrutements importants ont été observés 

en février 2013 pour P. officinalis dans FMO et aussi pour L. racemosa et R. mangle dans MAO 

après des périodes de reproduction. Pour ces espèces, le recrutement observé en février 2013 cor-
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respond à peu près à la même période dans l’année que celui de décembre 2011. Aussi, pour L. 

racemosa et R. mangle dans MAO un cycle de recrutement annuel semble apparaître en fin 

d’année. Pour les autres espèces, les données recueillies ne permettent pas de mettre en évidence 

un cycle annuel. Pour L. racemosa, seule la période d’avril 2012 a été une période avec un impor-

tant recrutement de plantules à la fois dans MAO et dans MAS. 

 
Figure 64. Taux de survie des plantules recrutées en décembre 2011 pour chaque espèce 
dans les différentes stations. Les doubles flèches représentent les périodes de déficit hydrique. 

Etant donné l’absence de recrutement de plantules d’A. germinans dans MAO et de L. racemosa 

dans MAS en décembre 2011, les évolutions du taux de survie de ces populations ne sont pas 

représentées dans la Figure 64. Chez A. germinans le taux de survie diminue de la même manière 

dans MAS et TAS : très rapidement lors des sept premiers mois du suivi, puis plus lentement lors 

des sept mois suivants pour atteindre une survie inférieure à 5 % au bout d’un an et deux mois. 

Pour L. racemosa dans la station MAO, l’effectif diminue de la même manière que pour A. ger-

minans pour atteindre un taux de survie de 4 % à la fin de l’étude. En revanche, dans la station 

TAS, le taux de survie de la population de L. racemosa se stabilise à 44 %. L’évolution du taux 

de survie des cohortes de R. mangle dans MAO et MAS est assez proche de celui de L. racemosa 
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dans TAS, avec une stabilisation autour de 40 et 58 %. Pour P. officinalis, le taux de survie de la 

cohorte diminue de la même manière dans FMO et FMS durant les sept premiers mois. Cepen-

dant, au bout d’un an et deux mois, la cohorte suivie a presque complètement disparu dans FMO 

(3 % de survie) alors que le taux de survie se maintient à 18 % dans FMS. 

La Table 19 donne les taux de production de plantules (chute dans les collecteurs) ainsi que les 

mortalités avant et après le recrutement (l’établissement) d’une plantule. Les stations les plus 

productives sont celles de forêt marécageuse, MAS est la station la moins productive. Le taux de 

mortalité avant l’établissement est élevé (>58 %) pour toutes les espèces quelles que soit les sta-

tions, avec des valeurs atteignant 100 % dans MAO pour A. germinans et dans MAS pour R. 

mangle. Dans certains cas (L. racemosa dans MAS et TAS), il n’a pas été possible de calculer un 

taux de mortalité car aucun fruit n’a été récolté dans les bacs à litières. Le taux de mortalité des 

plantules établies varie selon les espèces et les stations. Les plus faibles taux de mortalité des 

plantules sont observés dans MAS pour R. mangle (42 %) et dans TAS pour L. racemosa (66%) 

alors que les productions de fruits et les succès d’installation des plantules ont été très faibles. 

Dans la station MAO, R. mangle, et dans la station FMS, P. officinalis, ont également un faible 

taux de mortalité (60 et 82 % respectivement). Pour toutes les autres stations - espèces, la morta-

lité est importante et dépasse les 95 %. 

Table 19. Densité de la production de plantules, mortalité avant le recrutement et mortalité 
des plantules pour chaque espèce - station. nd : donnée non disponible. 

Station Espèce Densité de la produc-
tion de fruits (m-2 an-1) 

Mortalité avant le 
recrutement (%) 

Mortalité des 
juvéniles (% an-1) 

FMO P. officinalis 133,2 72% 97% 
FMS P. officinalis 53,3 83% 82% 

MAO 
A. germinans 8,1 100% nd 
L. racemosa 40,9 90% 96% 
R. mangle 9,9 58% 60% 

MAS 
A. germinans 7,6 94% 95% 
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% 
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4 Discussion 

4.1 Variation spatiale de la structure de la végétation dans les forêts 

côtières inondables 

4.1.1 Représentativité des stations étudiées 

Les forêts côtières inondables développent une grande diversité de structure (Table 20). En man-

grove, les hauteurs de peuplements varient de 1,5 à 23 m, les densités varient d’un facteur 16, les 

surfaces terrières d’un facteur 11 et les biomasses d’un facteur 44 entre les différents pays du 

bassin caribéen et du Golf du Mexique. Cette diversité de structure de peuplement est à relier 

avec la grande diversité des géomorphologies côtières ; présentant les plus fortes biomasses lors-

que les stations sont influencées par des cours d’eau où les apports en nutriments sont importants 

(e.g. Guyane française). 

Malgré sa faible superficie (toutes les stations d’étude se situent dans un rayon d’1 km) le secteur 

d’étude offre une grande diversité de conditions édaphiques (cf. chapitre II, p80). Cette diversité 

édaphique est liée à la géomorphologie contrastée du secteur (plaine côtière inondable parsemée 

de collines) qui détermine les gradients édaphiques sur lesquels se positionnent les cinq stations 

étudiées. 

Le peuplement de la station MAO est semblable à ceux de type « basin » au sens de Lugo & Sne-

daker (1974), ou « ceinture forestière interne » (Imbert & Rollet, 1989; Sherman et al., 2003). 

Son originalité est d’être constituée en proportions équivalentes par les trois espèces de palétu-

viers. Ceci peut s’expliquer par les niveaux d’eau importants mesurés dans cette station qui cons-

tituent des conditions plus favorables pour R. mangle que pour les autres espèces. Il se peut que 

cette station soit dans une dynamique d’évolution : autrefois dominée par A. germinans, 

l’augmentation du niveau de la mer au cours des dernières décennies pourrait être à l’origine 

d’une augmentation du niveau d’eau dans la station à l’origine d’une augmentation de la contri-

bution de R. mangle dans le peuplement. 

La station MAS est localisée non loin de la mer, sur un sol pauvre en éléments minéraux déve-

loppé à partir d’une tourbe racinaire de typique de Rhizophora. Sa structure la rapproche de celle 

des stations de type « arbustif »décrites par Golley et al. (1962) et par Imbert & Rollet (1989). 
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Cette station présente toutefois l’originalité d’accueillir en proportion équivalentes les trois es-

pèces de palétuviers, pour une surface terrière et une biomasse supérieures de 20 % à celles dé-

crites par Imbert & Rollet (1989) sur le même site. La population de R. mangle est plus élevée 

que dans les situations typiques de mangrove arbustive décrite par Lugo et Snedaker (1974), mais 

la population d’A. germinans est, elle, conforme à la littérature participe à la biomasse élevée du 

peuplement. Les individus de L. racemosa sont de petite taille et près de la moitié des tiges ren-

contrées sont mortes ; plus encore que les deux autres espèces, il semble bien que cette espèce 

soit dans des conditions limitantes de sa croissance. 

Il est couramment admis que la croissance des palétuviers diminue lorsque la salinité du sol aug-

mente (Imbert et al., 2000b; Sherman et al., 2003). Ce qui n’est pas le cas lorsque l’on considère 

MAS et MAO. Pour mieux comprendre les différences de structure de la végétation, il est néces-

saire de prendre en compte la composition chimique des sols dans son ensemble et pas seulement 

la teneur en NaCl. Dans MAS, la fertilité des sols semble être le facteur limitant : les teneurs en 

P2O5, K2O et MgO sont les plus faibles des trois stations étudiées. Or de faibles ressources en 

nutriments, particulièrement en phosphore, ont déjà été montrées comme responsables de la 

structure arbustive de peuplements de mangrove (Boto & Wellington, 1983; Feller, 1995; Love-

lock et al., 2006a; Naidoo, 2006; Feller et al., 2007). 

La station TAS est située sur un sol argileux, très salée. Elle est peuplée, dans la strate supérieure, 

uniquement par des individus d’A. germinans ; dans le sous bois, les stades plantules et juvéniles 

d’A. germinans sont accompagnés de quelques L. racemosa. Cette association d’espèces dans un 

milieu aussi salé est originale et n’a jamais été rapportée dans la littérature. La salinité élevée de 

la station (75 g l-1) explique bien la composition et la structure du peuplement. En effet, dans la 

région caraïbe et le Golf du Mexique, seul A. germinans semble pouvoir surmonter des salinités 

aussi élevées (Tomlinson, 1986; Imbert et al., 2000b). Par ailleurs, l’architecture particulière des 

arbres de cette station (faible hauteur avec de nombreux rejets de souche) et la forte mortalité des 

tiges (148 % de la surface terrière totale) suggèrent que la forte salinité de l’eau interstitielle 

abaisse la composante osmotique du potentiel hydrique du sol et que l’ascension de la sève dans 

les troncs est limité à de faibles hauteurs. Une telle limitation hydraulique pourrait expliquer, non 

seulement la faible hauteur du peuplement (8 m), mais aussi , dans un contexte de forte variabilité 

interannuelle des conditions climatiques et édaphiques (cf. chapitre II, p65), l’alternance entre 
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mortalité et réitération des axes (Imbert & Ménard, 1997). La salinité semble bien trop forte pour 

L. racemosa décrite comme l’espèce de palétuvier la moins tolérante à la salinité dans la man-

grove des Antilles (Imbert et al., 2000b). Le fait qu’elle parvienne à s’établir durablement dans 

cette station (plusieurs individus présentent de nombreux rejets et un diamètre au collet supérieur 

à 2 cm laissant penser qu’ils sont âgés de plusieurs années) et même à y fructifier (les individus 

ne dépassent pas 2 m de haut mais se reproduisent), indique un tempérament opportuniste, voire 

pionnier qui semble ne pas avoir été documenté. 

Cette étude montre que P. officinalis semble pouvoir se maintenir sur des sols dont la salinité 

atteint en moyenne salés à 20 g l-1 en surface et 30 g l-1 en profondeur (station FMS). Ceci con-

firme des observations déjà réalisées dans cette forêt (Saint-Etienne et al., 2006) avec des salini-

tés mesurées à 26 g l-1 et élargit la gamme de salinité tolérée par cet écosystème rapportée par la 

littérature (Alvarez-Lopez, 1990; Migeot, 2010; Migeot & Imbert, 2012). Cependant, cette salini-

té élevée n’est pas sans conséquence sur la structure de la végétation. Dans la station la plus salée 

(FMS), la végétation est moins haute avec une moindre surface terrière et de plus fortes densités 

de tiges que dans la station la moins salée (FMO) (Table 11). Cette observation confirme l’effet 

de la salinité sur la structure des peuplements de forêt marécageuse déjà décrit auparavant (Mi-

geot, 2010). Il est possible que les quantités moins importantes de P2O5 dans le sol de la station 

FMS (cf. chapitre II, p76) puissent également expliquer la moindre stature de ce couvert dans 

cette station. 

Ainsi, en forêt côtière inondable, la salinité et l’inondation déterminent la composition floristique, 

et, pour une même espèce, la salinité et la fertilité du sol déterminent la structure spatiale (hau-

teur, surface terrière) du peuplement. Si ces déterminants édaphiques influencent la composition 

et de la structure des peuplements de forêt côtière inondable, il est probable qu’ils impactent cer-

tainement la production primaire. 
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Table 20. Données de structure des peuplements de mangrove et de forêt marécageuse à P. 
officinalis dans les Néotropiques issues de la littérature et de cette étude 

Pays 
Type de station (nom 

original) 

Espèces 
domi-
nantes 

Hauteur 
(m) 

Densité 
(ha-1) 

Surface 
terrière 

(m² ha-1) 

Biomasse 
(t ha-1) 

Référence 

P
or

to
 R

ic
o 

C. arbustive  
(peripheral) 

Rm 8,6 3400 9 47,7 
Golley et al., 
1962* 

R
. 

do
m

in
i-

ca
in

e
 C. externe (fringe) Ag, Lr, Rm 22 1000   195 

Sherman et al. 
2003 

C. interne (basin) Lr, Rm 22 850   349 

F
lo

rid
e 

C. arbustive (scrub) Rm 1,5     7,8 

Lugo et Sneda-
ker, 1974 

C. côtière (fringe) Rm 
   

86 - 152 

C. rivulaire (riverine) Rm 
   

98 - 173 

C. côtière (overshash) Rm 
   

119 - 129 

  Lr 7,4     164 Lahmann,1988** 

G
ua

de
lo

up
e

 

C. côtière Rm   
 

22,6 152,3 

Imbert et Rollet, 
1989 

C. arbustive Ag, Rm 
  

13,2 56,3 

C. interne Rm 13 
 

23,5 98,6 

C. externe Ag, Lr 
   

50,9 

C. externe Lr 
  

23 72 

C. externe Ag 
  

21 52,8 

C. rivulaire Ag, Lr, Rm   4000 4,2   

Flower 2004 C. interne Ag, Lr 
 

11600 11,7 
 

C. arbustive Ag, Rm   14500 10,2   

C. interne (MAO) Ag, Lr, Rm 11,5 2017 24 122 

Cette étude C. arbustive (MAS) Ag, Lr, Rm 6,3 5667 19 69 

C. externe (TAS) Ag 8,1 2883 19 67 

M
ar

tin
iq

ue
 

C. côtière (A1) Rm 10 
 

35 
 

Imbert & Ménard 
(1997) 

C. interne (A3) Ag 9 
 

20 
 

C. rivulaire (B3) Ag, Lr, Rm 18 
 

30 
 

C. interne(B1) Ag 12 
 

20 
 

P
or

to
 R

ic
o

 

Sabana seca Po     68,9-73,5   
Eusse & Aide 
(1997) 

Luquillo, Mayaguez, 
Humacao, Patillas 

Po 17-32 950-1910 27-55 
 

Alvarez Lopez 
(1990) 

G
ua

de
-

lo
up

e
 

Golconde Po 11-17 350-2500 31-77   
Migeot & Imbert 
(2010) 

FMO Po 22 1118 51,3 373 
Cette étude  

FMS Po 12 3200 39,8 207 
Ag : Avicennia germinans, Lr : Laguncularia racemosa, Rm : Rhizophora mangle, Po : Pterocarpus officinalis 

* 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 diamètre mesurés chez les différentes espèces des 

stations étudiées aux données de la littérature. Elle cherche ensuite à expliquer les différences 

d’accroissements entre station par les paramètres édaphiques présentés au chapitre II. 

4.2.1 Variabilité spatiale de l’accroissement cambial 

Dans la littérature, peu d’études (Table 21) donnent des valeurs d’accroissement individuel (mm 

an-1) car le plus souvent ces données sont utilisées pour calculer et communiquer une production 

globale de l’écosystème (en t ha-1 an-1) (Imbert & Rollet, 1989; Day Jr et al., 1996; Sherman et 

al., 2003; Hossain et al., 2008; Komiyama et al., 2008). Dans cette étude, l’accroissement cam-

bial a été suivi uniquement pour des individus dominants, d’une certaine classe de diamètre et en 

bonne santé. Cet échantillonnage, conçu pour comparer la croissance optimale des espèces dans 

chaque station, n’est pas nécessairement représentatif de la croissance de l’ensemble des popula-

tions étudiées (individus dominés, dépérissants…) Aussi, il n’aurait pas été rigoureux 

d’extrapoler la biomasse produite par ces individus au peuplement des stations car cela aurait 

donné lieu à une surestimation de la biomasse produite. 

Pour les espèces L. racemosa et R. mangle, les accroissements mesurés dans la station MAO sont 

équivalents à ceux mesurés par Imbert & Ménard (1997) pour les mêmes espèces dans les peu-

plements d’une petite vallée côtière de la Baie de Génipa (site B), en Martinique. Ils sont plus 

élevés que ceux mesurés dans la station MAS (Figure 50). Les stress liés à la salinité et à 

l’inondation sont moins forts dans MAS et ne peuvent donc pas expliquer la moindre croissance 

observée par rapport à MAO. Le rayonnement transmis est supérieur dans MAS et ne devrait 

donc pas être un facteur limitant (Figure 44), ni un stress, les espèces de palétuviers étant particu-

lièrement résistantes à la photoinhibition (Cheeseman et al., 1991). Même si dans MAS quelques 

individus de R. mangle ont semblé attaqués par le parasite Elaphidion mimeticum (Cerambyci-

deae), le nombre d’individus touché n’est pas apparu comme suffisamment important pour être 

quantifié plus en détail. Les sols de MAS étant plus pauvres en phosphore (- 80 %) et potassium 

(- 30 %) que les sols de MAO (cf. chapitre II, p76), il est possible que cette moindre fertilité soit 

à la fois la cause des faibles croissances et de la structure arbustive du peuplement. 
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Table 21. Comparaison de l’accroissement cambial des peuplements étudiés avec celui des 
autres formations de mangrove et de forêts marécageuses du Bassin caraïbes et du Golf du 
Mexique. 

Ecosystème Pays (Site) 
Type de forêt 

(Nom de station)t 
Espèces 

Salinité 
(g l-1) 

Accroissement 
cambial (mm an-1) 

Référence 

Mangrove 

Floride 
(Naples 

Bay) 

C. arbustive 
(scrub) 

Ag 

28-40 

1,1 - 3,2 
Proffitt & 
Devlin (2005) 

Lr 0,7 

Rm 1,6 

Martinique 
(Baie de 
Génipa) 

C. externe (A) Ag 60 0,2 - 0,8 

Imbert & 
Ménard (1997) 

C. arbustive (A) Rm 45 0 - 0,5 

C. côtière (A) Rm 40 0,2 - 2 

C. externe (B) Ag 50 3,4 - 6,8 

C. interne (B) Lr 10 3,7 - 7,6 

C. interne (B) Rm 20 3,4 - 5,3 

Guadeloupe 

MAO 

Ag 

50 

0,7 ± 0,1 

Cette étude 

Lr 3,1 ± 0,3 

Rm 6,6 ± 0,4 

MAS 

Ag 

32 

1,4 ± 0,3 

Lr 1,3 ± 0,2 

Rm 1,9 ± 0,4 

TAS Ag 71 4,4 ± 0,4 

Forêt 
marécageuse 

Guadeloupe 
(Golconde) 

Peu salée (I) 
Po 

2 2,4 
Migeot (2010) 

Salée (III ) 5 1,4 

FMO Po 6 2,6 ± 0,3 
Cette étude 

FMS Po 21 0,4 ± 0,1 
Sa : Sonneratia alba, Bg : Bruguiera gymnorrhiza, Ra : Rhizophora apiculata, Rmu : Rhizophora mucronata, Xg : 
Xylocarpus granatum, Ag : Avicennia germinans, Lr : Laguncularia racemosa, Rm : Rhizophora mangle 

La croissance mesurée sur les tiges d’A. germinans ne suit pas la même hiérarchisation entre sta-

tions que pour L. racemosa et R. mangle. La station où la croissance d’A. germinans est la plus 

élevée est la station TAS qui montre pourtant les valeurs de salinité les plus élevées. La teneur en 

nutriment dans les sols ne semble pas non plus pouvoir expliquer ces différences de croissance et 

aucune différence marquée d’herbivorie entre les stations n’a été remarquée. Le niveau 

d’inondation, beaucoup plus élevé dans MAO que dans les deux autres stations, pourrait consti-

tuer un stress pour A. germinans dans cette station (McKee, 1996; Pezeshki et al., 1997) et expli-

quer la faible croissance de cette espèce dans MAO par rapport à TAS mais aussi par rapport au 

site B de la Martinique (Imbert & Ménard, 1997). Le port multicaule (rejets de souche) des indi-

vidus d’A. germinans dans TAS pourrait expliquer les fortes croissances mesurées dans cette sta-

tion. En effet, le rejet profite du système racinaire anciennement créé et, dans une certaine me-

sure, d’éléments minéraux par translocation depuis les tiges sénescentes. On peut penser qu’un 
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rejet de souche d’A. germinans dans TAS part avec plus de ressources à sa disposition qu’un ju-

vénile d’A. germinans dans MAO ou MAS. Le phloème complexe et réticulé d’A. germinans 

(Zamski, 1979) pourrait, par ailleurs, représenter un avantage adaptatif en facilitant la transloca-

tion d’une tige à l’autre. Néanmoins, dans un environnement en termes de salinité du sol, Imbert 

& Ménard (1997) ont mesuré dans une population d’A. germinans de structure similaire, une 

croissance dix fois inférieure. Il est possible qu’une plus forte carence en éléments nutritifs soit à 

l’origine de cette plus faible croissance cambiale. 

En forêt marécageuse, les valeurs obtenues sont très proches de celles mesurées précédemment 

dans la même forêt (Migeot, 2010). Les accroissements en diamètres sont plus importants dans la 

station FMO que dans la station FMS. Ces stations manifestent des différences en termes de sali-

nité et également de fertilité. Dans FMS, la salinité est toujours 2 à 3 fois plus élevée que dans 

FMO et atteint des valeurs supérieures à 20 g l-1 décrites comme limitantes pour la croissance de 

P. officinalis (Rivera-Ocasio et al., 2007; Dulormne et al., 2010). Par ailleurs, la quantité plus 

faible de P2O5 dans le sol de la station FMS peut également expliquer en partie les accroisse-

ments plus faibles dans cette station. La présence de lianes n’a pas été évaluée, mais elles ont 

paru plus abondantes dans FMS que dans FMO, ce qui est vraisemblablement lié à une plus 

grande ouverture du couvert forestier. Or, d’une manière générale, en forêt tropicale, la présence 

de liane est un facteur qui limite la croissance des arbres (Van Der Heijden & Phillips, 2009). 

Aussi, les causes des faibles accroissements mesurés dans FMS sont nombreuses, mais le stress 

salin semble être le facteur le plus limitant. 

4.2.2 Différences spécifiques d’accroissement 

D’une manière générale, les conditions environnementales déterminent l’expression des capacités 

de production propres à chaque espèce. Le choix des stations MAO et MAS avait pour but 

d’observer le comportement des trois espèces majeures de palétuviers des Antilles placées dans 

des conditions stationnelles identiques. Or ces trois espèces n’ont pas eu les mêmes réponses 

d’accroissement et de production de litière (Figure 48 et Figure 56). Ces différences sont à relier 

avec l’existence de conditions optimales de croissance propres à chaque espèce (Ball, 1988). 

Si l’on émet l’hypothèse que, dans MAO, la ressource en éléments minéraux est peu limitante, les 

différences de croissance entre espèces sur cette station doivent être liées aux différentes tolé-
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rances physiologiques aux stress autres environnementaux potentiels (salinité, hypoxie) (Ball, 

1988). Il a été décrit qu’A. germinans est plus sensible que R. mangle aux fortes inondations ou 

aux potentiels RedOx trop négatifs (McKee, 1993; Pezeshki et al., 1997), et que L. racemosa est 

sensible aux fortes salinités (Imbert et al., 2000b; Sobrado, 2005). Dans MAO, la croissance d’A. 

germinans a dû être limitée par le niveau d’eau important au cours de la saison des pluies, tandis 

que celle de L. racemosa a été limitée par la salinité élevée sur la station. 

Par ailleurs, la compétition entre espèce peut également moduler les capacités de croissance des 

différentes espèces. En Australie, il a été montré qu’une autre espèce du genre Avicennia (A. ma-

rina) était particulièrement sensible à la compétition (Clarke & Myerscough, 1993) et, dans une 

expérience en conditions contrôlées, il a été montré que L. racemosa développait des taux de 

croissance plus élevés en mélange avec R. mangle plutôt qu’en conditions monospécifiques (Car-

dona-Olarte et al., 2006). Ainsi, dans MAO, la croissance d’A. germinans a dû être limitée par 

l’inondation à laquelle a pu s’ajouter un effet négatif lié à la compétition avec les autres espèces. 

En revanche, l’impact négatif de la salinité sur la croissance de L. racemosa pourrait être partiel-

lement compensé par un effet positif lié à la compétition. Aussi, dans MAO, les tolérances des 

différentes espèces et l’effet de la compétition entre espèce peuvent expliquer les accroissements 

moyens des différentes espèces. 

Dans MAS les stress liés à la salinité et l’inondation sont moindres et ne discriminent, ni ne favo-

risent, aucune espèce. En revanche, les sols peu fertiles constituent certainement le facteur limi-

tant et entrainent une contrainte équivalente pour l’ensemble des espèces. 

4.2.3 Variabilité spatiale de la production de litière 

Dans la canopée, les feuilles sont produites, vieillissent puis tombent. Ces processus déterminent 

la surface foliaire de la canopée qui, en retour, détermine l’assimilation en carbone. Lorsque 

l’écosystème est à l’équilibre, il a été supposé que la production de biomasse était égale à la pro-

duction de litière (Bray et al., 1964). Récemment, il a été confirmé que la production de litière 

permettait une bonne estimation (r²=0,83) de la production primaire de l’écosystème (Malhi et al., 

2011). 

A l’échelle des forêts côtières inondables du Bassin caribéen et du Golf du Mexique, même si les 

méthodes d’estimation de production de litière peuvent être assez différentes d’une étude à 
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l’autre, les valeurs données par la littérature varient de 1,3 à 16 t ha-1 an-1 mais restent bien cen-

trées autour de 9,7 t ha-1 an-1 (coefficient de variation de 30 %, Table 22). A l’échelle des man-

groves de l’ensemble de la zone tropicale, une valeur de 9,1 t ha-1 an-1 est donnée par Twilley 

(1992) dans le cadre d’une large revue de la littérature. 

En mangrove, les stations sélectionnées représentent les deux extrêmes de la gamme de valeurs 

de production de litière observée dans les Caraïbes et le Golf du Mexique. Le peuplement de la 

station MAO est particulièrement productif (12,4 t ha-1 an-1) en raison de la très forte production 

de R. mangle. Une telle production est uniquement surpassée dans la littérature par des stations 

monospécifiques côtières ou rivulaires à R. mangle (Saenger & Snedaker, 1993; Coronado-

Molina et al., 2012). Les stations MAS et TAS ont des productions faibles, du même ordre de 

grandeur que des stations de mangrove respectivement arbustive mixte et monospécifique à A. 

germinans (Twilley et al., 1986; Castaneda-Moya et al., 2011). Le positionnement des stations 

dans leur contexte hydrologique peut en partie expliquer ces différences. 

Dans des mangroves de type « basin » en Floride et à Porto Rico, il a été mis en évidence que la 

production de litière diminuait lorsque la salinité du sédiment augmentait (Cintron et al., 1978; 

Twilley et al., 1986; Day Jr et al., 1996). Dans les deux stations étudiées qui relèvent de ce type 

de mangrove, ceci se vérifie puisque la production de litière dans MAO (salinité de 49,9 g l-1) est 

bien supérieure à celle de TAS (72 g l-1). Cependant, le site le moins salé (MAS : 32,2 g l-1) n’est 

pas non plus le site le plus productif. Ceci peut être du au fait que MAS n’est pas une mangrove 

de type « basin » au sens strict mais un peuplement arbustif plurispécifique proche du bord de 

mer. Dans les autres études citées précédemment, les salinités plus élevées étaient également as-

sociées à une diminution de paramètres structuraux de la végétation (densité d’arbre, surface ter-

rière et hauteur du peuplement). Comme observé dans la littérature, notre étude montre que plus 

la surface terrière d’une station est élevée, plus la station produit des quantités de litière impor-

tante. Aussi, cela suggère que les facteurs environnementaux qui limitent le développement de la 

surface terrière et de la croissance en diamètre, telles que les faibles ressources en nutriments 

(phosphore, potassium) relevées dans MAS, entrent aussi en jeu pour expliquer la faible produc-

tion de litière (Boto & Wellington, 1983; Feller, 1995). 

A l’échelle de l’ensemble des stations étudiées, la production de litière de feuille représente envi-

ron 70 % de la litière totale ce qui est proche de la valeur moyenne mondiale proposée par Meen-
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temeyer et al. (1982). En mangrove, la proportion de feuille dans la litière totale (proche de 80 %) 

est toujours plus élevée qu’en forêt marécageuse (proche de 60 %). En effet, en mangrove où le 

milieu est plus salé, l’élimination des feuilles sénescentes constitue une stratégie pour éliminer 

une partie des sels en excès dans l’organisme (Aziz & Khan, 2001b). 

En forêt marécageuse, la station la plus salée (FMS) est celle qui produit le moins de litière. Cette 

observation confirme les résultats obtenus dans une forêt marécageuse à Porto Rico (Eusse & 

Aide, 1999). La différence de salinité entre les deux stations suivies (∆=15 g l-1) est certainement 

suffisamment importante pour qu’un effet de la salinité soit visible. En effet, dans cette même 

forêt, en considérant des différences de salinité entre stations plus faibles (∆=5 g l-1), les diffé-

rences de production de litière n’ont pas toujours été significatives (Migeot & Imbert, 2012). Ces 

mêmes auteurs suggèrent que la salinité n’est pas le seul facteur pouvant influencer la production 

de litière en forêt marécageuse et que la hauteur d’eau peut également avoir une influence, les 

stations les plus inondées étant les plus productives. Dans 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 litière mesurée dans les stations de cette étude 
avec celle d’autres formations de mangrove et de forêts marécageuses de la Caraïbe et du 
Golf du Mexique. 

   
 Compartiment de litière (t ha-1 an-1) 

 

 
Lieu Type de forêt, espèces g l-1 

Feuilles et 
stipules 

Organes 
reproducteurs 

Bois et 
divers 

Total Référence 

M
an

g
ro

ve
 

Mexique 

C. rivulaire, Rm 25 
   

12,8 Coronado-
Molina et al. 
(2012) 

C. côtière, Ag, Rm 45 
   

9,7 
C. interne, Ag 70 

   
5,2 

C. côtière, Ag, Rm  10,1 
 

1 11,2 Coronado-
Molina (2000) C. interne, Ag, Rm  4,8 

 
0,5 5,4 

C. interne, Ag, Rm 50 
   

3,9 
Day Jr et al. 
(1996) 

C. arbustive, Ag 70 
   

3 
C. interne, Ag, Rm 75 

   
4,1 

C. rivulaire, Lr 25 9,8 
  

11 
Flores-Verdugo 
et al. (1987) 

C. côtière, Rm 
0-27 

7,8 2,2 1,1 11,2 
Aké-Castillo et 
al. (2006) 

C. interne, Ag, Lr, Rm 
 

6,6 0,6 
 

9 
Rico-Gray & 
Lot (1983) 

C. interne, Ag, Rm 32 6,3 
 

2,6 8,9 
Utrera-Lopez & 
Moreno-
Casasola (2008) 

C. interne, Ag, Lr, Rm 21 7,9 
 

0,8 9,7 
C. rivulaire, Rm 6 8,2 

 
5,3 13,5 

C. côtière, Rm 27 4,5 
 

1,9 6,9 

Floride 

C. arbustive, Rm 12 
   

2,5 Coronado-
Molina et al. 
(2012) 

C. côtière, Ag, Rm 24 
   

9,1 
C. interne, Ag, Rm 27 

   
6,5 

C. interne, Ag, Lr, Rm 42 5,7 1,8 
 

7,5 Twilley et al. 
(1986) C. interne, Ag 72 2,1 1,4 

 
3,5 

Porto Rico   
 

   
9,8 

Pool et al. 
(1975) 

Guadeloupe 
MAO, Ag, Lr, Rm 50 8,9 1,7 1,8 12,4 

Cette étude MAS, Ag, Lr, Rm 32 4,7 0,3 0,3 5,3 
TAS, Ag 71 4,1 0,6 0,7 5,5 

F
or

êt
 m

ar
éc

a
ge

u
se

 

Porto Rico 

Rivulaire, Po 4 
   

14,1 
Alvarez-Lopez 
(1990) 

C. interne, Po 1,5 
   

11,9 
C. interne, Po 3 

   
8,7 

C. interne, Po 11,5 4,6 0,2 
 

9,8 
Eusse & Aide 
(1999) 

C. interne, Po 9,7 4,1 0,2 
 

12 
Ecotone mangrove, 
Po, Lr 

15,1 1,8 0 
 

13,8 

Guadeloupe 

Plaine inondable, Po 7 7,3 1,9 2,7 13 
Migeot & Im-
bert (2012) 

Plaine inondable, Po 4 7,1 1,8 2,9 14 

Plaine inondable, Po 6 2,7 0,5 2,6 10 
FMO, Po  7,1 2,5 3,9 13,4 

Cette étude 
FMS, Po  5,4 1,0 1,9 8,2 
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4.3 Variations saisonnières de la productivité en forêt côtière inon-

dable 

4.3.1 L’accroissement cambial est bien expliqué par les paramètres clima-

tiques 

L’accroissement cambial n’a pas été linéaire au cours de la période de suivi et chaque espèce a 

montré une rythmicité de croissance (Figure 50). Nos résultats s’accordent avec des observations 

obtenues dans des contextes saisonniers marqués dans les mêmes écosystèmes (Imbert & Mé-

nard, 1997; Cadamuro, 1999; Migeot, 2010) et dans d’autres forêts tropicales (Bullock, 1997; 

Worbes, 1999; Schöngart et al., 2002; Stahl, 2010). Les accroissements ont été maximums pen-

dant les périodes pluvieuses et minimums pendant les périodes sèches. Dans les Antilles, les sai-

sons des pluies apportent de nombreuses dépressions tropicales d’intensité variables pouvant at-

teindre le stade de cyclone. Les effets d’un cyclone peuvent alors être dévastateurs sur la végéta-

tion (perte de feuilles, de branches, chablis) et avoir des effets négatifs sur la croissance (Imbert 

et al., 1996; Sherman et al., 2001). Au cours de notre période de suivi les dépressions tropicales 

n’ont pas été suffisamment importantes pour limiter la croissance des arbres suivis, et ont, au 

contraire, favorisé leur croissance. Ce contexte météorologique a également permis d’étudier le 

rythme de production de litière en l’absence de perturbation majeure. Les résultats ont montré 

que la production de litière avait été constante dans le temps. 

Cette partie (i) relativise la qualité des modèles reliant accroissement et variables environnemen-

tales élaborées par rapport à une autre étude ayant adopté la même démarche, (ii) propose des 

mécanismes expliquant les liens entre accroissement et précipitations, (iii) entre accroissement et 

les autres variables environnementales d’intérêt, (iv) explicite les déterminants de la production 

de litière en forêt côtière inondable et (v) met en relation les deux compartiments de la production 

primaire évalués (accroissement cambial et production de litière) afin d’évoquer les stratégies 

d’allocation en carbone des espèces étudiées. 

4.3.1.1 Les précipitations, meilleure variable explicative des accroissements 

A l’échelle de l’ensemble des forêts côtières inondables, les descripteurs climatiques (précipita-

tions et vent) permettent d’expliquer 21 % de l’accroissement cambial. Cette proportion peut être 
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comparée avec les 7,2 % de variance de l’accroissement expliquée par les variables environne-

mentales en forêt guyanaise (Wagner et al., 2012). Dans ce modèle guyanais, la disponibilité de 

l’eau dans le sol, la température minimum journalière et le rayonnement étaient les variables re-

tenues suivant la même démarche de recherche du meilleur modèle. La meilleure explicativité du 

modèle d’accroissement pour les forêts côtières inondables est à relier avec le fait qu’elles con-

tiennent moins d’espèces différentes (4 contre 54 dans le travail de Wagner et al.) et donc moins 

de diversité potentielle de réponses aux stress environnementaux. Par ailleurs, malgré les fortes 

hétérogénéités édaphiques de la zone, la croissance des arbres répond de manière plus homogène 

qu’en forêt guyanaise. Le fait que l’ensemble de la zone soit salée explique probablement 

l’homogénéité de l’effet des précipitations sur l’accroissement. Aussi, dans le contexte des forêts 

côtières inondables, renseigner l’espèce et la station permet d’affiner considérablement le modèle 

d’accroissement en augmentant de 31 % l’explication de la variance. Le modèle d’accroissement 

à l’échelle des forêts côtières inondables apparait comme un bon modèle : la station, l’espèce et 

les variables climatiques permettent d’expliquer plus de la moitié de l’accroissement (52 %). 

Dans toutes les stations d’étude, l’accroissement cambial a été significativement corrélé avec les 

précipitations du dernier mois (Figure 46 et corrélations univariées présentées en annexes pxviii). 

Si cette relation est robuste dans notre contexte, il faut cependant noter que dans des régions à 

forte saisonnalité, la mesure de diamètre peut être biaisée, notamment à cause de la baisse de 

l’humidité de l’air et de la rétractation de l’écorce en saison sèche (Baker et al., 2002). Il a été 

montré que ces variations pouvaient être du même ordre de grandeur que la croissance cambiale 

et pouvaient donc la masquer (Stahl et al., 2010). Dans le cadre de cette étude, l’effet potentiel de 

la rétractation de l’écorce n’a pas pu être évalué. Cependant, les variations d’humidité relative ont 

été relativement faibles (coefficient de variation sur les humidités relatives mesurées à midi en 

plein air : 14 %) et les espèces étudiées avaient des épaisseurs d’écorce plutôt faibles (< 2 mm 

selon Yanez-Espinoza et al. (2008)) comparées à celles étudiées par Stahl et al. (2010) qui al-

laient jusqu’à 18 mm. Aussi, le biais sur la mesure des incréments de diamètre a été jugé négli-

geable. 

De la même manière qu’en Martinique (Imbert & Ménard, 1997), un minimum de 100 mm de 

précipitation par mois semble nécessaire pour assurer une croissance en diamètre supérieure à 

1 mm mois-1. Au-delà de 150 mm de précipitation, la croissance est très variable d’autres facteurs 
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devenant limitants. Par exemple, de trop fortes précipitations sont généralement liées à une dimi-

nution de la durée d’ensoleillement (données mensuelles, Fisher ; p<0,001) et donc une baisse de 

disponibilité en énergie lumineuse pour l’assimilation en carbone. 

L’augmentation de la croissance dans les périodes pluvieuses peut être due à une diminution des 

conditions de sècheresse édaphique (remontée de la teneur en eau, dilution des fortes salinités) 

mais aussi à la remobilisation d’éléments minéraux (Migeot, 2010). En effet, dans ces milieux où 

les sols sont pauvres en nutriment, les périodes sèches permettent d’accélérer la dégradation de la 

litière et la minéralisation de la matière organique. Au moment du retour des pluies ces éléments 

minéraux récemment créés sont dispersés dans l’ensemble de la zone, assimilés par les plantes et 

permettent leur croissance (Roy & Singh, 1995). 

Cependant, toutes les stations et toutes les espèces ne répondent pas de la même manière à 

l’augmentation des précipitations. Par exemple, pour A. germinans et P. officinalis, les fortes 

précipitations des mois de mai 2012 n’ont pas eu autant d’effet sur la croissance que les précipita-

tions intervenues aux mois de septembre et octobre 2011 et 2012 (Figure 50). Pour ces espèces, le 

moment où interviennent les précipitations est à replacer dans un contexte saisonnier plus large : 

au mois de mai 2012, en sortie de période sèche, ces espèces m’ont pu relancer immédiatement 

leur croissance, le retour au niveau de croissance de la saison des pluies précédente nécessitant 

alors un certain temps. De la même manière, lors des mois pluvieux (précipitations > 100 mm) 

qui ont suivi la courte, mais intense, saison sèche de juin 2012, la croissance n’a pas repris dans 

la station MAS pour L. racemosa et R. mangle (< 0,08 mm mois-1). Même lors du mois précédent 

la mesure d’accroissement d’Octobre 2012 où les précipitations ont été intenses (316 mm) les 

accroissements ont été très faibles. Ceci témoigne fort impact de la saison sèche sur la croissance 

chez ces deux espèces dans cette station. Pourtant, le premier semestre de l’année 2012 n’a pas 

été particulièrement sec (13ème premier semestre le plus pluvieux sur les 62 dernières années). 

Aussi, une année moyennement sèche affecte à moyen terme la croissance des individus dans la 

station de mangrove arbustive. La différence de croissance entre les périodes pluvieuses enca-

drant une saison sèche peut être due à la fertilité du sol, mais aussi aux variations plus impor-

tantes de la salinité dans MAS par rapport à MAO. En effet, d’une manière générale, la salinité 

est plus faible dans MAS par rapport à MAO mais lors des périodes sèches de 2012 l’amplitude 

d’augmentation de la salinité a été plus importante dans MAS. Dans cette même station, les es-
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pèces les plus sensibles au stress salin (L. racemosa et R. mangle) sont moins acclimatées aux 

salinités élevées que dans MAO, et il est possible que l’effet d’une salinité ponctuellement élevée 

ait des conséquences importantes sur leur capacité à retrouver une croissance élevée dès le retour 

des pluies. Par ailleurs, le profil particulier de variation de la salinité en 2012, avec deux périodes 

salées plutôt qu’une seule, a pu affecter le fonctionnement de ces espèces. 

Ces résultats de suivi de croissance permettent également de mieux comprendre la différence de 

structure forestière entre les deux stations de mangrove mixte. Les différences de surface terrière 

sont dues (i) à des différences d’accroissement cambial au moment de la saison des pluies et (ii) à 

des capacités de retour à des croissances élevées dès le retour des pluies, plutôt qu’à des diffé-

rences de résistance (maintien d’une croissance) au moment de la saison sèche. 

4.3.1.2 Les autres variables explicatives de l’accroissement cambial 

L’effet de la vitesse du vent sur les accroissements en diamètre à l’échelle des forêts côtières 

inondables peut surprendre car aucune dépression tropicale n’a eu d’effet dévastateur sur les peu-

plements durant le suivi. La vitesse du vent est en fait liée avec le régime des alizés au moment 

de la saison sèche : les vents sont plus constants qu’en saison des pluies et ne dépassent pas 36 

km h-1 de moyenne horaire. Le vent diminue la couche limite au niveau des feuilles et augmente 

la conductance hydraulique de la feuille. Les conditions de sècheresse atmosphérique sont aug-

mentées et peuvent renforcer le stress hydrique, notamment au niveau des stomates (Meinzer et 

al., 1993). Cet effet semble particulièrement fort pour A. germinans pour laquelle le vent est l’une 

des variables environnementales explicatives dans les modèles d’accroissement des stations 

MAO et TAS. Un effet du même type se confirme, dans la station MAO, pour les trois espèces où 

les variations d’accroissement sont bien expliquées par les variations d’humidités atmosphériques 

minimum et maximum journalières. Lorsque l’heure la plus sèche ou la plus humide de la journée 

devient de plus en plus sèche, les accroissements diminuent (Table 14). Cet effet a déjà été sus-

pecté pour P. officinalis pour expliquer les faibles accroissements en saison sèche malgré les ni-

veaux d’eau élevés (Migeot, 2010). En ce qui concerne cette espèce, la vitesse du vent n’apparait 

pas comme une variable explicative dans les meilleurs modèles d’accroissement des stations 

FMO et FMS. Cependant, des relations significatives ont été établies entre l’accroissement cam-

bial et les minima et maxima d’humidité journalière (table des corrélations en annexe, pxviii). 
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Ceci confirmerait que des conditions de sècheresse atmosphérique peuvent être à l’origine d’une 

baisse de croissance dans les peuplements de forêt marécageuse, mais aussi en mangrove. 

A l’échelle de la station - espèce, les variables environnementales utilisées permettent d’expliquer 

entre 12 et 60 % de l’accroissement cambial et apparaissent comme étant très variées selon la 

station et selon l’espèce. Par rapport au modèle obtenu à l’échelle de toutes les stations – espèces, 

les modèles obtenus pour chacune d’entre elles ne donnent pas une place très importante aux va-

riables édaphiques. Ceci rejette l’hypothèse que les conditions édaphiques détermineraient plus la 

croissance que les conditions climatiques. Par exemple, la salinité du sol est particulièrement ab-

sente des variables retenues dans les modèles d’accroissement pour chacune des stations - es-

pèces. La salinité n’intervient que pour les deux espèces a priori les plus sensibles à la salinité (P. 

officinalis dans FMO et L. racemosa dans les deux stations de mangrove mixte) mais ne semble 

pas réguler les accroissements d’A. germinans et de R. mangle. 

Aussi, il semble possible de développer une approche de modélisation de la croissance des peu-

plements basée essentiellement sur les variables climatiques et sur les variations de hauteur de 

nappe, les autres variables environnementales étant peu explicatives. 

4.3.2 La production de litière est expliquée par les paramètres édaphiques 

La production de litière dépend fortement de la station et de l’espèce ; à l’échelle du secteur 

d’étude, aucun pattern général de production en fonction du temps ne s’est dessiné (Figure 57). 

Le fort effet « station » sous entend que les paramètres édaphiques ont une part importante dans 

la régulation de la production de litière. Ceci est confirmé à l’échelle de chaque station – espèce 

lors de l’analyse de l’effet « session » : les proportions de variance expliquées par les variables 

édaphiques sont plus importantes que celles expliquées par les variables climatiques. 

D’une manière générale deux hypothèses peuvent être mobilisées pour expliquer la production de 

litière :(i) elle peut correspondre au renouvellement des feuilles en début de période de crois-

sance, ou (ii) correspondre à une perte de feuille lors de période de stress. 

Dans les deux stations de mangrove mixte, les variables environnementales n’ont pas le même 

poids pour expliquer la production de litière : dans MAO elles permettent d’en expliquer entre 15 

et 48 % alors que, dans MAS, elles ne permettent pas d’en expliquer plus de 9,6 %. Les espèces 

n’ont pas eu leurs pics de production de litière de manière synchrone : la production de litière 
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d’A. germinans et de R. mangle est plus importante en période pluvieuse alors que celle de L. 

racemosa augmente au cours des périodes sèches (Figure 57). L. racemosa produit par exemple 

beaucoup de litière en avril 2012 alors qu’à la même période la production de litière chez les 

deux autres espèces est minimale. Les pics de production de litière d’A. germinans et R. mangle 

interviennent juste après la première période sèche de 2012 et peuvent s’interpréter comme un 

renouvellement des feuilles pour maximiser la croissance pour la période pluvieuse (Flores de 

Verdugo et al., 1987; Day Jr et al., 1996), le stress mécanique imposé par les précipitations sur 

des feuilles (Migeot & Imbert, 2012) affaiblies par la saison sèche pouvant également favoriser 

leur chute. Les pics de production de litière de L. racemosa peuvent s’interpréter comme une dé-

foliation lors des périodes sèches pour éviter le stress hydrique et éliminer une partie du sel en 

excès (Day Jr et al., 1996; Biebel & Kinzel (1965) in Cram et al., 2002; Lugo et al., 2007b). 

En forêt marécageuse la production de litière est bien expliquée par la variation des paramètres 

environnementaux (environ 70 % pour FMO et FMS). Dans FMO, P. officinalis augmente sa 

production de litière en saison sèche et dans quelques conditions de saison des pluies. Une aug-

mentation de la production de litière au moment de la saison sèche a déjà été documenté dans 

cette forêt (Migeot & Imbert, 2012) et dans une expérience en conditions contrôlées, une perte de 

surface foliaire dans des traitements plus salés a déjà été décrite (Dulormne et al., 2010). Aussi 

peut on faire l’hypothèse que lors des mois de saison sèche, avec les salinités les plus élevées, 

l’augmentation de la production de litière permet une diminution de sa surface foliaire afin 

d’éviter le stress hydrique. Une hypothèse complémentaire pourrait être que l’allocation des res-

sources P. officinalis pendant les mois secs irait préférentiellement vers la production de nou-

velles feuilles pour remplacer les anciennes et « préparer » le saison de croissance à venir, de la 

même manière que cela a pu être observé pour les forêts de Guyane pendant la saison sèche (Wa-

gner et al., 2013). Dans FMS, la production de litière est plus importante lors des mois pluvieux 

Ceci peut également s’expliquer par un renouvellement des feuilles pour favoriser la croissance 

mais aussi par le stress mécanique exercé par la pluie sur les feuilles et qui favorise leur chute, 

comme par exemple lors de passage de dépression tropicale (Migeot & Imbert, 2012). Les deux 

stations de forêt marécageuse étudiées présentent donc deux réponses différentes à la saisonnalité 

(Figure 57). Les réponses de la station FMO sont conformes aux résultats obtenus par Migeot et 

Imbert (2012) à l’échelle de l’ensemble du massif forestier de Golconde. La station FMS pré-
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sente, quant à elle, une réponse originale certainement liée à sa situation particulière à la limite 

des conditions de tolérance de P. officinalis. 

Si, à l’échelle de l’ensemble des peuplements étudiés, la production de litière de feuille n’a pu 

être reliée aux variations environnementales cela peut être parce qu’elle dépend de variables non 

mesurées (photopériode, position du soleil), de régulations internes à l’échelle de l’organisme ou 

de la population (contraintes phylogénétique, chronobiologie) ou encore d’évènements phénolo-

giques tels que les productions ou abscission des feuilles, 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 litière de feuilles et accroissement cambial ont été 

observés. Pour P. officinalis, R. mangle, l’accroissement est faible au moment où la production de 

litière est importante, tandis que pour A. germinans, l’accroissement et la production de litière 

sont corrélés positivement. Pour L. racemosa, la relation entre l’accroissement et la production de 

litière change en fonction de la station. 

Les réponses de P. officinalis et de R. mangle peuvent venir d’un pattern différentiel d’allocation 

des ressources dans le temps (production alternative de bois et de feuilles) comme cela a pu être 

observé en forêt guyanaise (Stahl, 2010; Wagner et al., 2013). En effet, il a été montré que la 

production de tissus non ligneux ne diminuait pas significativement les stocks de carbohydrates 

(Wurth et al., 2005) contrairement à la production de tronc (Kozlowski, 1992). Aussi, au moment 

où la croissance est contrainte par le stress hydrique, il pourrait être rentable d’investir dans les 

organes photosynthétiques pour « préparer » la prochaine saison de croissance. Ces réponses 

peuvent aussi être expliquée par l’effet des dépressions tropicales (vents et précipitations) car 

elles favorisent la chute de feuilles mâtures et sénescentes au cours des mois où la croissance est 

la plus importante. 

Le comportement inverse d’A. germinans correspond à une synchronisation de ses productions 

ligneuse, foliaire et reproductive. Lorsque les conditions sont favorables les photoassimilats sont 

mobilisés pour toutes les productions de l’individu. Le même type de synchronisation a été ob-

servé en Martinique chez cette même espèce (Imbert & Ménard, 1997). 
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La différence de comportement de L. racemosa entre les deux stations semble montrer que cette 

espèce adapte sa stratégie d’allocation des ressources en fonction de son milieu. Dans un milieu 

stressant ou limitant pour la croissance (MAS), L. racemosa profite des périodes peu favorables à 

la croissance pour renouveler ses feuilles. Dans MAO, qui apparait comme étant un milieu moins 

limitant pour cette espèce, elle profite des conditions favorables pour à la fois augmenter en dia-

mètre et renouveler ses feuilles. L’ajustement de stratégie d’allocation au milieu de L. racemosa 

est original et illustre bien le caractère opportuniste de cette espèce, qui parvient à se développer 

et se reproduire même dans les milieux les plus contraignants comme dans TAS. 

Ces relations entre accroissement et production de litière sont toutefois à relativiser par le faible 

nombre de suivis communs des deux paramètres de production (n=8) et qui ne couvrent pas une 

année complète (230 jours). 

4.4 Dynamique de la végétation dans les stations étudiées 

Après avoir confronté les résultats concernant la structure de la végétation et la croissance des 

arbres avec les conditions édaphiques des stations, cette partie propose de donner une dynamique 

de la végétation sur chaque station en en mettant en relation les données discutées précédem-

ment : structure des peuplements, croissance des arbres et 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 de juvéniles de R. mangle associées aux mortalités 

élevées chez les arbres adultes des autres espèces conduisent à penser que la dynamique de cette 

station mène vers un peuplement à R. mangle, où subsisteraient à terme que quelques A. germi-

nans. Les données d’accroissement relatif en diamètre (cf. p137) confirment cette interprétation. 

La population adulte de L. racemosa présente les plus forts diamètres, mais l’on peut noter de 

faibles croissances relatives et une faible densité de juvéniles en dépit de l’abondance de plan-

tules. La proportion important de tiges mortes montre que la population de L. racemosa a du mal 

à se maintenir, certainement à cause de la salinité élevée de la station. Les projections climatiques 

qui prévoient une accélération de l’augmentation du niveau de la mer donnent à penser que ces 

changements de végétation devraient être précipités par une augmentation du stress hypoxique 

qui défavorise les autres espèces que R. mangle. Cependant, les projections climatiques annon-
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cent aussi une relative « aridification » du climat des Antilles ce qui pourrait se traduire par des 

salinités plus élevées maintenant, pour un temps, la compétitivité d’A. germinans sur les micro 

sites les moins inondables. 

La station MAS est peuplée par des A. germinans de forts diamètres et des R. mangle et L. race-

mosa plus petits. Toutes les espèces ont cependant des croissances équivalentes. La proportion de 

tiges mortes de L. racemosa est 9 fois plus élevée que celle de R. mangle et représente 42 % de la 

population adulte de L. racemosa. Malgré une croissance équivalente à celle des autres espèces, 

la population de L. racemosa est certainement soumise à un stress lié à la salinité élevée du mi-

lieu et/ou aux faibles teneurs en éléments minéraux. Le taux de croissance relatif de R. mangle est 

le plus élevé, sa régénération est très abondante et son taux de mortalité juvénile reste faible grâce 

aux réserves importantes de l’hypocotile. Aujourd’hui, cette espèce ne domine pas MAS en 

termes de surface terrière, mais tous les paramètres indiquent qu’elle devrait pouvoir devenir 

l’espèce dominante, dans la perspective d’une élévation du niveau de la mer. 

La dynamique des deux stations de mangrove mixte semble conduire à une dominance de la po-

pulation de R. mangle sur celles les deux autres espèces. Cependant, à plus long terme, 

l’établissement de cette dominance est à relativiser en considérant les projections climatiques qui 

prévoient une augmentation du nombre et de l’intensité des sècheresses et des ouragans. Or, lors 

des passages de cyclones la majorité des individus de R. mangle (80 %) meurent directement ou 

lors des années qui suivent la perturbation alors que les populations d’A. germinans et de L. ra-

cemosa sont plus résistantes et plus résilientes (Imbert et al., 1998). La reconstitution de la popu-

lation de R. mangle se fait donc à partir du stade plantule et met ensuite de nombreuses années 

pour atteindre la surface terrière d’avant le cyclone (Imbert, 2002). 

Dans la station TAS, la régénération est abondante mais peu de plantules semblent pouvoir passer 

au stade juvénile (rapport juvéniles / plantules = 2,6 %) et la densité de juvénile est inférieure à 

celle des arbres adultes. Compte tenu des conditions salines particulièrement stressantes, il parait 

difficile que les juvéniles assurent à eux seuls le renouvellement des effectifs adultes. Or, en si-

tuation de stress, la multiplication végétative contribue pour une part importante au renouvelle-

ment des tiges adultes dans cette station. En ce qui concerne L. racemosa, il semble peu probable 

que sa population parviennent à atteindre des diamètres et des hauteurs plus importantes, à moins 

d’une modification hydrologique majeure qui participe à abaisser la salinité moyenne de la sta-
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tion. L’augmentation des apports en eau de mer (moins salée que la station) due à la hausse du 

niveau marin pourrait constituer une telle modification hydrologique. Des recherches sur le fonc-

tionnement physiologique des juvéniles de L. racemosa permettrait de mieux comprendre les 

mécanismes de maintien de cette population dans un milieu aussi contraint. Pour expliquer cette 

observation différentes hypothèses peuvent être posées : 

(i) pour des individus de petites dimensions, L. racemosa développe des mécanismes per-

formants de résistance à la salinité 

(ii)  les individus parviennent à exploiter une niche écologique moins stressante que celle 

mesurée lors de la caractérisation des conditions physico chimique (e.g. des poches 

d’eau ou des périodes de temps peu salées (Orcutt & Nielsen, 2000). 

Le chapitre V (p233) proposera un protocole pour répondre à la seconde hypothèse. 

4.4.2 Dynamique de la végétation dans les stations de forêt marécageuse 

En forêt marécageuse toutes les classes de diamètre jusqu’à la classe de diamètre maximum sont 

bien représentées. Dans les deux stations, les mortalités les plus importantes sont observées pour 

les faibles classes de diamètre. Cette mortalité peut être due à une accessibilité à la lumière moins 

grande pour les petits diamètres, ce qui a pour effet de réduire la croissance et les capacités de 

survie de l’individu. De prime abord la structure de FMS pourrait faire penser à un peuplement en 

régénération dont la dynamique devrait tendre vers la structure de FMO. Cependant, selon Mi-

geot (2010), les peuplements de type FMS sont également constitués par des individus âgés qui 

ne sont pas plus hauts que d’autres individus de plus faible diamètre. Cette hypothèse est confir-

mée par les faibles croissances mesurées dans le cadre de cette étude. Ceci voudrait dire que la 

structure du peuplement de la station FMS est déjà limitée par les facteurs environnementaux et 

non pas par son âge (Lescure, 1980). En effet, au contraire des peuplements de mangrove dont la 

structure est fortement influencée par les ouragans (Imbert, 2002), P. officinalis possède une forte 

capacité à réitérer son architecture même après une destruction complète de son houppier. Alors 

que dans FMO, les juvéniles sont deux fois plus nombreux que les arbres adultes, dans la station 

FMS, la densité de juvéniles est 70 % plus faible que la densité des adultes. Ceci est d’une part dû 

à la faible densité de plantules et d’autre part dû au faible taux de succès de passage du stade 

plantule au stade juvénile. Les juvéniles de P. officinalis peuvent attendre un certain temps qu’un 
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chablis ou une éclaircie de la canopée leur fournisse la quantité de lumière nécessaire pour pour-

suivre leur croissance jusqu’au stade adulte. Mais, sur le long terme, en l’absence d’ouverture, la 

faible luminosité du sous-bois provoque la mort des juvéniles. Dans FMS la sélection qui s’opère 

lors du passage du stade plantule au stade juvénile ne conserve que des juvéniles qui seront, par 

la suite, capable d’atteindre le stade adulte. Dans FMO le passage du stade plantule au stade ju-

vénile est moins contraint (certainement à cause des salinités plus faibles) mais le processus de 

passage du stade juvénile au stade adulte est très sélectif. Cela explique bien l’absence de sous 

bois caractéristique de la forêt marécageuse. 

En l’absence de modification hydrologique majeure ou d’introduction d’une espèce exotique en-

vahissante, il semble peu probable que P. officinalis perde la dominance qu’il exerce sur ces sta-

tions. Etant admis que ce sont les facteurs édaphiques qui limitent la croissance des individus et 

déterminent la structure des peuplements, il semble que ces stations conserveront leurs structures 

actuelles. Néanmoins, l’augmentation du niveau de la mer prédite dans le cadre du changement 

climatique, devrait certainement entrainer une augmentation de la salinité en forêt marécageuse. 

En lisière avec la mangrove (cas de la station FMS), on peut s’attendre à un dépérissement accé-

léré de la population de P. officinalis et son remplacement par des espèces de palétuviers (L. ra-

cemosa, R. mangle). Plus en amont (cas de la station FMO), l’augmentation de la salinité devrait 

limiter la croissance des peuplements pour, à long terme, modifier la structure du peuplement 

(diminution de la hauteur, des diamètres, augmentation du nombre de tiges, baisse de la surface 

terrière et de la biomasse). 
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5 Conclusion du chapitre 3 

La composition des peuplements étudiés est étroitement liée à la salinité moyenne des stations. 

En dessous de 20 g l-1, l’espace côtier inondable est occupé par la forêt marécageuse, et, au-delà 

de cette salinité, par la mangrove. Cette étude a permis d’élargir, par rapport à la littérature exis-

tante, la gamme de salinité tolérée par P. officinalis. Au sein de ces deux écosystèmes, la salinité 

est également à l’origine de structures de végétation différentes. Lorsque la salinité est élevée le 

diamètre et la hauteur des tiges diminuent, et, à l’échelle des stations, la surface terrière et la 

biomasse diminuent. La salinité à elle seule ne permet cependant pas d’expliquer toute la diversi-

té des structures de végétation et la fertilité du sol apparait comme un paramètre important à 

prendre en compte. En forêt marécageuse, la station FMS est, à ce jour, la station monospécifique 

à P. officinalis la plus salée qui a été étudiée. 

La distribution en classes de diamètre, les données sur les stades juvéniles de plantules (habituel-

lement peu étudiés sur le terrain) et sur la dynamique de population permettent d’avoir une vue 

globale de la dynamique de végétation dans les stations. En forêt marécageuse, les peuplements 

semblent matures. En mangrove, les différentes stations ont toutes une dynamique qui leur est 

propre définie par leur sensibilité aux cyclones, leur potentiel de croissance ou encore leur capa-

cité de réitération. Dans les stations de mangrove plurispécifiques R. mangle tend à dominer les 

peuplements et ce phénomène devrait se renforcer avec l’accélération de l’élévation du niveau 

marin. 

Le suivi des diamètres a permis de mettre en évidence que les différences de structure de végéta-

tion sont liées au potentiel de croissance de chaque station. L’accroissement en diamètre, qui re-

présente le stockage du carbone dans le bois, a pu être modélisé de manière efficace à l’échelle de 

l’ensemble des stations en fonction des précipitations et de la vitesse du vent. Contrairement à 

notre hypothèse de départ, les descripteurs météorologiques se sont avérés plus efficaces que les 

paramètres édaphiques pour modéliser les accroissements mensuels en diamètre. La baisse sai-

sonnière des précipitations entraine des sècheresses aux niveaux édaphique et atmosphérique qui 

sont à l’origine d’une baisse de stockage de carbone dans le bois. 

Si une réponse globale de l’accroissement a pu être identifiée pour l’ensemble des forêts côtières 

inondables, la production de litière a, en revanche, répondu aux variations environnementales de 
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manière particulière pour chaque station - espèce. L’hypothèse que les paramètres édaphiques 

déterminent mieux ce compartiment de production que les paramètres météorologiques semble 

validée. P. officinalis a répondu de manière très différente entre les deux stations où il était étu-

dié. Dans la station où la production de litière a été la plus importante, celle-ci a augmenté lors-

que le sol était exondé et la salinité élevée ; dans la station la plus salée, la production a suivi un 

pattern opposé à celui décrit précédemment. De la même manière, les productions de L. racemosa 

et R. mangle ont été très différentes dans les deux stations où elles coexistent. 

Dans la mangrove arbustive, la production de litière a été très stable dans le temps, reliée à aucun 

paramètre environnemental en particulier. Dans la mangrove haute, la production de litière a eu 

tendance à être d’autant plus élevée que le sol était salé et exondé. A l’opposé, A. germinans a 

produit davantage de litière dans les périodes de forte inondation. Des hypothèses sur le détermi-

nisme de la production de litière ont été posées, mais elles nécessiteraient une observation con-

jointe de la production de feuilles nouvellement émises dans la canopée pour être validées. Or, ce 

type de données devient de plus en plus facilement accessibles par des approches de télédétection 

(images MODIS) qui proposent des indices de différents indices de végétation (Justice et al., 

1998) pouvant être utilisés dans des modèles d’allocation du carbone (Wagner et al., 2013). Cette 

étude montre que, en forêt côtière inondable, l’utilisation de la production de litière pour 

l’estimation de la production primaire nette, telle qu’elle a été proposée par Malhi et al. (2011) 

pour les forêts tropicales, nécessiterait la déclinaison en sous modèles prenant en compte chaque 

type de condition stationnelle et de peuplement. 

Les projections du changement climatiques (augmentation du niveau marin et augmentation de la 

fréquence des fortes sècheresses et des ouragans majeurs) sont à même de modifier les dyna-

miques de végétation et la production primaire de ces stations en modifiant les conditions des 

milieux. Aussi, un suivi de ces écosystèmes sur le long terme semble nécessaire pour quantifier 

les évolutions de biomasse (des stocks de C) dans les forêts côtières inondables et pour évaluer 

leurs capacités d’acclimatation aux modifications de leur environnement. 
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6 Summary of Chapter 3 

Average salinities explained species composition in coastal flooded forests. Stations with average 

salinities under 20 g l-1 host P. officinalis swamp forest, stations with more than 20 g l-1 consist in 

mangrove forests. This study expands the range of salinity tolerance for P. officinalis swamp for-

est. For both ecosystems (P. officinalis swamp forest and mangrove) salinity impacts vegetation 

structures. High salinities lead to small and thin stems and to low basal area at the stand level. 

However salinity alone does not explain the diversity of structure that was observed and soil fer-

tility has to be taken into account. Studied stands appear to be uncommon as compared to litera-

ture. This study is a tribute to the description of the diversity of vegetation stands in coastal 

flooded forest. 

In P. officinalis swamp forest, tree population seem to be old and mature. In mangrove forests, 

dynamic of vegetation is linked with hurricane sensitivity, growth potential and capacity of reit-

eration. In mixed species stands, R. mangle tends to dominate. 

Differences in vegetation structure are linked with tree growth during the rainy season and not 

during the dry season. Indeed, diameter growth changes according to seasons and during the dry 

season diameter increments decrease to zero in all stations. Diameter increments were efficiently 

modeled with rainfall amounts and wind speed. Contrary to what was expected, edaphic parame-

ters were less efficient than meteorological parameters to model monthly diameter increment. 

Dry season leads to atmospheric and edaphic drought that both explain decrease in diameter in-

crement. If a model of tree growth at the coastal flooded forest scale could be built based on envi-

ronmental parameters, it seems not possible to model litter production with the same parameters. 

Indeed, litter production models remain at the stand level and each stand-species was mostly 

driven by edaphic parameters. Litter productions of P. officinalis were anti correlated in the two 

studied stands. In the most productive stand, litter production increased when soil salinity was 

high when, in the less productive stand, litter production decreased. Litter production of L. 

racemosa and R. mangle were different in the two mixed species stands. In scrub mangrove litter 

production was constant over the year and no strong link with environmental parameters was 

found. In basin mangrove, litter production tended to be high when soils were not flooded and 

salinities were high. At the opposite, A. germinans tended to produce more litter when soils were 

flooded. 
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Projections of climate change could change vegetation dynamics and net primary production by 

disturbing environmental parameters. Thus, long term monitoring plots seem necessary in coastal 

flooded forests to estimate acclimation processes of these ecosystems and climate change im-

pacts. 
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CHAPITRE IV :   

EFFETS DE LA SAISONNALITE SUR LES PERFORMANCES 

ECOPHYSIOLOGIQUES DES ESPECES DE FORETS COTIERES 

INONDABLES 
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1 Introduction 

Les forêts côtières inondables sont confrontées à des modifications fréquentes de leur environ-

nement que ce soit à court terme (marées) ou à moyen terme par l’alternance de saisons des 

pluies et de saisons sèches dans une grande partie du monde tropical. Dans certaines régions où 

les marées inondent quotidiennement la mangrove, cette alternance de périodes sèches et plu-

vieuses n’a pas toujours une grande influence sur le fonctionnement des palétuviers (Krauss et 

al., 2007). En revanche, dans des contextes de faibles amplitudes de marées, certaines zones de 

mangrove deviennent hydrologiquement isolées en période sèche (Flower & Imbert, 2006). Les 

apports d’eau par les précipitations et la mer diminuent, voire disparaissent, au cours de la saison 

sèche, et conduisent à de fortes sècheresses avec de grandes amplitudes de salinité entre les deux 

saisons (Elster, 2000; Ridd & Stieglitz, 2002). Dans ces sites, la saison sèche se traduit aussi par 

une diminution du niveau de la nappe, du pH et une augmentation du potentiel RedOx (Ridd & 

Stieglitz, 2002; Flower, 2004). 

A notre connaissance, peu d’études ont mesuré et évalué l’effet de variations saisonnières sur le 

fonctionnement des espèces de forêt côtière inondable in situ. En Floride, à l’échelle de 

l’écosystème, il a été montré que le stockage de carbone était deux fois plus faible en période 

sèche qu’en saison des pluies (Barr et al., 2012). Au cours d’un suivi sur un an et demi en Marti-

nique, la croissance d’arbres adultes d’A. germinans, L. racemosa et R. mangle est apparue 

comme fortement liée au régime des précipitations, diminuant au moment des périodes sèches 

(Imbert & Ménard, 1997). En Guadeloupe, cette étude a montré que la production primaire des 

forêts côtières inondables était fortement liée aux saisons (cf. chapitre III, p118) : la croissance en 

diamètre et la production de litière évoluant selon des patterns saisonniers. Lors des périodes de 

déficit hydrique, ces variations de la production primaire sont fréquemment consécutives de dis-

fonctionnements hydrique ou carboné (Bonal et al., 2008; Phillips et al., 2009; Wagner et al., 

2012). Au Venezuela, l’apparition de la saison sèche a entrainé une diminution de l’assimilation, 

de la conductance stomatique et de l’efficience des photosystèmes chez des Avicennia germinans 

adultes (Sobrado, 1999a). Une faible disponibilité en eau du sol entraine généralement une réduc-

tion de la conductance stomatique ce qui limite les pertes d’eau par transpiration mais aussi les 

apports de CO2 aux chloroplastes (Tardieu & Davies, 1993; Stahl et al., 2013). L’assèchement du 

sol entraine aussi une diminution des potentiels hydriques de base et minimum de la plante, ce 
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qui augmente les risques d’embolie dans le xylème, réduit le flux transpiratoire et perturbe 

l’alimentation minérale de la plante (Munns et al., 2000; Munns, 2002). De plus, de la saison des 

pluies à la saison sèche, les variations des différents paramètres édaphiques peuvent avoir des 

effets opposés sur les performances des espèces. Par exemple, l’augmentation de la salinité en 

saison sèche affecte la photosynthèse et la croissance des palétuviers (Imbert & Ménard, 1997; 

Sobrado, 1999a). En revanche, l’augmentation des potentiels RedOx, lors de l’abaissement de la 

nappe, correspond à l’aération du sol qui améliore l’assimilation de carbone et la croissance chez 

A. germinans, L. racemosa et R. mangle (McKee, 1996; Pezeshki et al., 1997). Il semble donc 

nécessaire de vérifier dans quelle mesure l’augmentation de la salinité conjointe à l’aération des 

sols au cours de la saison sèche impacte le fonctionnement des différentes espèces de palétuviers. 

Les forêts côtières inondables sont menacées par le changement climatique. En Afrique de 

l’ouest, Asie du Sud et dans les Antilles, les modèles climatiques régionaux anticipent, au cours 

du prochain siècle, une diminution des précipitations annuelles et, en particulier, au moment de la 

saison sèche. Or, dans le climat actuel une majorité des espèces d’arbre fonctionnent déjà avec 

des marges de sécurité hydraulique très faibles (Choat et al., 2012) et apparaissent donc potentiel-

lement sensibles à des modifications du régime des précipitations. 

Dans cette étude à l’échelle des Caraïbes, les stations de mangrove plurispécifiques étudiées 

(MAO, MAS) sont particulièrement sensibles aux variations saisonnières et peuvent permettre de 

comparer l’état de fonctionnement des trois espèces majeures de palétuvier des Néotropiques 

dans des situations de stress plus ou moins prononcé. Une troisième situation, la mangrove hyper 

salé monospécifique à A. germinans (TAS) permettra d’évaluer le fonctionnement de l’espèce de 

palétuvier la plus adaptée à la salinité en situation extrême. Enfin, l’impact des variations saison-

nières de l’environnement seront abordées sur les deux stations de forêt marécageuse (FMO, 

FMS).  
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Les objectifs de ce chapitre sont : 

(i) d’expliciter les variations saisonnières de croissance cambiale par les modifica-

tions du fonctionnement hydrique et/ou carboné des espèces 

(ii)  d’analyser l’influence de la saison des pluies et de la saison sèche sur 

l’écophysiologie (échanges gazeux, état hydrique, morphologie foliaires et taux 

d’embolie des vaisseaux du xylème) des quatre espèces de forêt côtière inondable, 

au stade adulte,  

(iii) de comparer les capacités de résistance des différentes espèces à la saison sèche. 

Cette partie testera l’hypothèse que l’impact des saisons sur la croissance des espèces de forêt 

côtière inondable se fait par une altération des principaux traits physiologiques au niveau foliaire 

(assimilation en carbone, flux de sève). 

Dans un premier temps, les résultats sur la structure des peuplements et les conditions édaphiques 

au cours des campagnes de mesures écophysiologiques en saison sèche et humide seront repris de 

façon synthétique. Dans un second temps, les réponses physiologiques des palétuviers en saison 

des pluies et en saison sèche dans les deux stations de mangrove plurispécifique (MAO, MAS) 

seront comparées. La réponse particulière des A. germinans de la station monospécifique sera 

ensuite présentée et discutée. Enfin, les réponses écophysiologiques aux saisons de P. officinalis 

seront évaluées dans les deux stations de forêt marécageuse. 
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2 Matériel et méthodes 

2.1 Caractérisation des saisons 

Les campagnes de mesures en écophysiologie ont été réalisées sur les cinq stations présentées 

précédemment (MAS, MAO, TAS, FMS, FMO) en saison sèche (début avril 2012) et en saison 

des pluies (fin novembre 2011). La Figure 65 place ces campagnes dans le temps en les rappro-

chant des précipitations mensuelles et du bilan hydrique. 

 
Figure 65. Variations saisonnières mensuelles des précipitations (histogramme) et bilan hy-
drique (cercles). Les flèches localisent les campagnes de mesure d’écophysiologie. 

2.2 Sélection et mesures sur les arbres 

Dans chacune des stations et pour chaque espèce, 15 arbres dominants recevant un ensoleillement 

direct (i.e. classes 4 et 5 selon la classification des houppiers de Dawkins (1958)) et représentatifs 

du diamètre moyen de la station ont été sélectionnés pour réaliser le suivi des traits physiolo-

giques au cours des deux saisons. Dix arbres ont été utilisés pour le suivi des accroissements en 

diamètre et cinq autres arbres, avec un accès facile à la canopée, ont été utilisés pour la réalisation 

des mesures des traits physiologiques pendant la saison des pluies et la saison sèche. 

Les mesures des échanges gazeux foliaires (EGF) ont été réalisées avec un analyseur à CO2 et 

H2O (Ciras 2, PP System, MA, USA). Toutes les mesures ont été réalisées entre le 22 novembre 

et le 16 décembre 2011 pour la saison des pluies et entre le 3 et le 7 avril 2012 pour la saison 
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sèche, de 12h à 14h étant donné que des tests préliminaires avaient montré que les EGF ne subis-

saient pas de « dépression de midi » liée à une fermeture stomatique (en annexe). Pour chaque 

individu un accès facile à la canopée a été aménagé avec des cordes par un grimpeur profession-

nel. D’autres tests préliminaires ont montré que l’excision des branches n’avait aucun effet sur les 

mesures des EGF (en annexe) comme dans l’étude de Santiago & Mulkey (2003). Ainsi, lors des 

campagnes saisonnières de mesures des traits physiologiques, des rameaux de longueur supé-

rieure à 1,5 m, avec un éclairement direct, ont été coupés et les trois dernières feuilles adultes 

émises (DFAE) ont été sélectionnées pour la mesure des EGF. Chaque feuille a été placée dans 

une chambre de 1,7 cm² à température ambiante, avec une concentration de CO2 de 370 ppm, un 

flux de photon de 1600 µmol m-2 s-1 et une humidité relative de entre 23 et 27 mbar, jusqu’à sta-

bilisation des EGF. Une fois stables, trois enregistrements espacés de 30 secondes chacun ont été 

pris afin de moyenner les légères variations dans le temps des EGF. Les mesures d’assimilation 

(Asat) et de la conductance stomatique (gs) ont ainsi été obtenues en lumière saturante. 

L’efficacité d’utilisation de l’eau (WUE) a été calculée en rapportant l’assimilation à la conduc-

tance stomatique et exprimée en µmol de CO2 fixée par mole d’H2O perdue. Les potentiels hy-

driques foliaires minimums (Ψmin) ont été mesurés sur trois DFAE du même rameau avec une 

chambre à pression de type Scholander (model 1000; PMS Instruments, Corvalis, OR, USA). 

Les surfaces de six DFAE par individu ont été mesurées au laboratoire sur des échantillons frais 

avec un planimètre (Li-3000C avec le module Li-3050C, Li-Cor, NE, USA). Les feuilles ont en-

suite été séchées à 75°C jusqu’à stabilisation de la masse des échantillons pendant au moins 48 h. 

Les feuilles ont été pesées individuellement sur une balance de précision (0,001 g). La surface 

spécifique foliaire (SLA, m² kg-1) de chaque feuille a ensuite été calculée en rapportant la surface 

foliaire (Surfacef) à sa masse (Massef). 

/R7 �
/��S	��&

�	���&
 

Afin de déterminer facilement la teneur en chlorophylle sur le terrain, des tests préliminaires ont 

été conduits pour établir une relation entre l’index chlorophyllien (iSPAD) mesuré au chlorophyl-

lomètre (SPAD-502, Konica Minolta, Japon) et la teneur en chlorophylle calculée (Coste et al., 

2010). Pour les dosages de chlorophylle, 10 à 32 feuilles par espèce ont été récoltées. Sur cha-

cune de ces feuilles, la moyenne de quatre mesures au chlorophyllomètre a été enregistrée. Après 
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extraction à l’alcool à 95° puis analyse au spectrophotomètre, la teneur en chlorophylle (chl) a été 

calculée à partir des formules de Lichtenhaler (1987). Des relations linéaires entre l’indice chlo-

rophyllien (iSPAD) et la teneur en chlorophylle (chl) ont été obtenues pour chaque espèce (Table 

23). 

Table 23. Relations entre l’indice chlorophyllien et la teneur en chlorophylle pour chaque 
espèce 

Espèce Relation linéaire iSPAD et chl Paramètres de la relation 
A. germinans ��� �  1,7469 0 �YZ[9  –  32,02 r² = 0,956, n = 10 
L. racemosa ��� �  1,5795 0 �YZ[9  –  31,13 r² = 0,924, n = 12 
R. mangle ��� �  0,9534 0 �YZ[9 –  3,53 r² = 0,709, n = 36 
P. officianlis ��� �  1,5240 0 �YZ[9 –  6,02 r² = 0,961, n = 10 

Sur le terrain, pendant les campagnes de mesures saisonnières, l‘indice chlorophyllien a été me-

suré sur cinq individus. Pour chaque individu, 9 DFAE ont été sélectionnées et la valeur d’iSPAD 

moyenne a été utilisée pour calculer une teneur en chlorophylle moyenne par individu. 

Pour chaque station, l’indice de surface foliaire a été évalué à chaque campagne de mesure via 15 

photographies de la canopée prises avec un objectif hémisphérique au dessus de 15 points fixes. 

Les photographies hémisphériques ont été analysées avec le logiciel Gap Light Analyser 2.0 

(1999) pour calculer un indice de surface foliaire (LAI). 

2.3 Anatomie du bois et conductivité hydraulique 

La conductivité native (Kh) et la proportion de perte de conductivité (PLC) ont été mesurées en 

fin de saison sèche (juin 2012, Figure 65). Par espèce et par station, cinq branches terminales de 

longueur supérieure à 1,5 m et recevant un éclairement direct ont été prélevées, immédiatement 

emballées dans des sacs plastiques avec leur partie distale sous l’eau. Elles ont été rapidement 

emmenées au laboratoire pour effectuer des mesures de conductivité hydraulique (Xyl’em, 

Bronkhorst, France). La proportion de perte de conductivité mesurée a été interprétée comme liée 

à d’apparition du phénomène d’embolie avec la sècheresse. Pour l’anatomie du bois des carottes 

radiales d’au moins 5 cm de long ont été extraites avec une tarière Pressler sur cinq arbres par 

espèce et par station. Chaque carotte a été observée avec une loupe binoculaire (x4) à 3 cm de 

profondeur (Figure 66). Le nombre total de vaisseaux, le nombre de vaisseaux groupés ont été 

comptés sur une surface de 6,1 mm2 et les diamètres de 50 vaisseaux ont été mesurés en utilisant 

un logiciel d’analyse d’image (Mesurim Pro, version 3.4, TICE, France). La densité de vaisseaux 
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(Densitév) a été calculée en rapportant le nombre de vaisseaux comptés à la surface échantillon-

née, la surface moyenne d’un vaisseau (Surfacev) a été calculée à partir des diamètres mesurés de 

chaque vaisseaux, la proportion de l’aire du xylème occupée par des vaisseaux (Proportion lu-

men) a été calculée en se basant sur la densité de vaisseaux et sur l’aire moyenne d’un vaisseau et 

la proportion de vaisseaux groupés (Proportionv groupés) a été calculé en rapportant le nombre 

de vaisseaux formant des groupes au nombre de vaisseaux total. La longueur maximale des vais-

seaux (Longueurv) a été évaluée en observant si des bulles d’air apparaissaient au niveau de la 

partie apicale plongée dans l’eau lorsque de l’air était mis sous pression au niveau de la partie 

basale du rameau, et en raccourcissant progressivement (tous les centimètres) la longueur du ra-

meau jusqu’à l’apparition de bulles d’air. 

 
Figure 66. Exemples de photographies à la loupe binoculaire de coupes transversales des 
carottes de bois pour l’étude de l’anatomie du xylème des quatre espèces étudiées. 
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2.5 Analyse des données des stations de mangrove plurispécifiques 

Les effets des saisons sur les descripteurs météorologiques ont été testés avec des tests de Mann 

& Whitney. Les données moyennes de chaque trait physiologique mesuré ont été comparées entre 

chaque espèce sur chaque station à chaque saison sur la base de comparaisons deux à 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 des redondances (RDA) sur les traits physiolo-

giques de chaque individu mesurés lors des deux saisons a été conduite en prenant les conditions 

édaphiques comme variables explicatives. Cette approche a pour but de représenter les grandes 

l’ensemble du jeu de données (Table 6) en le confrontant avec des facteurs environnementaux 

explicatifs. L’analyse a été conduite à l’échelle de l’individu (un point projeté représente un indi-

vidu à une saison). Les valeurs des traits physiologiques (matrice des variables à expliquer) et les 

paramètres édaphiques (hauteur de nappe, salinité, humidité, pH et potentiel RedOx du sol en 

surface, pH du sol en profondeur) ont été mis en forme dans deux matrices centrées réduites (ma-

trice des variables à expliquer et matrice des variables explicatives). L’espèce, la saison et la sta-

tion de chaque point ont été mis en évidence afin de relever visuellement leurs effets. 

Dans un second temps, l’analyse des traits physiologiques mesurés a cherché à quantifier les ef-

fets respectifs de la station, de l’espèce, de la saison ainsi que la variabilité intra-spécifique (effet 

« individu »). Une analyse de la variance des différents effets a été conduite en s’appuyant sur le 

modèle suivant 

_�	��-,B,%,2 � /�	����- 3 `�
è��B 3 a�$�J�$�% 3 /	����2 3 5-,B,%,2 avec 5-,B,%,2~F
0, GH� 

où la valeur du trait physiologique mesuré sur un individu d’une espèce donné dans une station 

particulière à une saison précise (Traits,p,i,j) dépend de l’individu i, de l’espèce p à laquelle il ap-

partient, de la station s sur laquelle il pousse et de la saison j où il a été mesuré et d’un effet aléa-

toire ε prenant en compte les interactions entre les différents effets fixes (saison, station, espèce, 

individu). 
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Pour chaque trait physiologique, les paramètres du modèle obtenu ainsi que les proportions de 

variance expliquées par chacun des effets (station, espèce, individu, saison) ont été relevés 

(Figure 69 et Table 28). 

2.6 Effets fixes (saison, station, espèce) sur les traits physiologiques 

pour l’analyse des stations de mangrove et de forêt marécageuse 

Les effets des espèces, des stations et des saisons sur les traits physiologiques ont été testés avec 

des tests de Mann & Whitney et Kruskall-Wallis selon le nombre de modalités. 

Toutes les analyses ont été conduites avec le logiciel R et en utilisant une p value de référence 

inférieure à 0,05. 
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3 Les échanges gazeux foliaires expliquent les variations sai-

sonnières d’accroissement en mangrove 

3.1 Résultats 

3.1.1 Rappel du contexte climatique et biologique de l’étude 

3.1.1.1 Caractéristiques des stations étudiées 

Les densités de tiges de MAO sont trois fois plus basses que celles de MAS, pour une surface 

terrière supérieure de 30 % (Table 24). Les deux stations sont dominées par R. mangle qui 

compte pour plus de 50 % des tiges. R. mangle domine également en termes de surface terrière 

dans MAO (47 %), mais ne représente que 34 % de la surface terrière de MAS. 

Table 24. Résultats des inventaires forestiers pour la caractérisation de MAO et MAS. 
Moyenne ± erreur type. Les valeurs avec la même lettre ne sont pas significativement diffé-
rentes (Mann & Whitney). 

  Diamètre moyen (cm) Surface terrière (m² ha-1) Densité de tige (ha-1) 

Espèce MAO MAS MAO MAS MAO MAS 

A. germinans 27,3 ± 1,7 c 30,4 ± 3 bc 738 ± 140 b 825 ± 194 b 650 c 733 c 

L. racemosa 47,4 ± 2,7 a 19,8 ± 1,2 d 1909 ± 254 a 329 ± 40 c 300 d 1200 b 

R. mangle 31,5 ± 1,3 b 13,1 ± 0,4 e 867 ± 86 b 141 ± 9 d 1067 b 3733 a 

Total 32,5 ± 1,3 16,7 ± 0,9 981 ± 82 269 ± 36 2017 5666 

3.1.1.2 Variations saisonnières climatiques et édaphiques 

Les caractéristiques saisonnières du climat sont résumées dans la Table 25. Les quatre mois pré-

cédents la campagne de mesure de novembre 2011 ont consisté en une saison des pluies marquée 

avec 951 mm, de précipitations cumulées soit 55 % des précipitations annuelles de 2011 (Table 

25). Durant les mois de décembre 2011 à mars 2012, les précipitations ont été très faibles (186 

mm en cumulé) et ont été les mois les plus secs depuis 1951 (Météo France). Entre les deux sai-

sons, des différences significatives ont été observées en terme d’humidité de l’air, et de PAR avec 

respectivement +36 et 20 % en saison sèche. Les températures journalières n’ont pas été signifi-

cativement différentes entre les deux campagnes de mesure. 
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Table 25. Précipitations cumulées des quatre derniers mois précédents les campagnes, et 
moyennes des paramètres météorologiques sur la période de la campagne de mesure pen-
dant la saison des pluies (SP) et la saison sèche (SS). Les différences saisonnières de chaque 
paramètre météorologique ont été testées avec un test de Mann-Whitney, p donne la significativi-
té de la différence entre saison. PAR : Rayonnement photosynthétique actif. 

  SP SS p 

Précipitations des 4 derniers mois (mm) 951 186 
 

Température journalière (°C) 25,5 25,3 ns. 
Précipitations journalières (mm) 6,04 2,07 *** 
Bilan hydrique journalier (mm) 2,62 -4,69 *** 

Humidité de l’air (%) 71,6 60,7 *** 

PAR moyen journalier (µmol m-2 s-1) 89,2 107,8 * 
(* :0,05 > p > 0,01 ; ** :0,01 > p > 0,001 ;*** : 0,001 > p) 

Dans les deux stations à la saison sèche a été associé à une forte diminution (>30 cm) du niveau 

de nappe et augmentation de la salinité du sol (Table 26). Dans la station MAO, l’augmentation 

de la salinité a été consécutive à une diminution de la teneur en eau du sol de 7 %. Les pH des 

horizons de surface ont diminué respectivement de 8 et 30 % dans MAO et MAS alors que les 

potentiels RedOx ont augmenté depuis des valeurs très négatives (-370 mV) jusqu’à des valeurs 

positives. En profondeur (60 cm) la salinité, le pH et le potentiel RedOx sont restés constants 

d’une saison à l’autre. 

Table 26. Paramètres du sol pendant les campagnes au moment de la saison des pluies (SP) 
et de la saison sèche (SS) dans les deux stations (MAO, MAS) 

 

 
MAO MAS 

 Paramètres du sol RS DS RS DS 

5c
m

 

Niveau d’eau (cm) 14,5 -27,1 3,0 -33,5 

Salinité (g l-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 

60
 c

m
 Salinité (g l-1) 93 94 62 63 

Teneur en eau (%) 56 63 80 81 

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 physiologiques mesurés pendant les campagnes de saison des 

pluies et de saison sèche pour chaque espèce dans chaque station sont données dans la Table 27. 

Table 27. Accroissement, échange gazeux, teneur en chlorophylle et état hydrique des palé-
tuviers mesurés pendant la saison des pluies (SP) et la saison sèche (SS). Les lettres diffé-
rentes pour un trait indiquent des différences significatives (Mann & Whitney, p < 0,05, n=10 
pour l’accroissement en diamètre, n=5 pour les autres traits). 

  
A. germinans L. racemosa R. mangle 

Traits Saison MAO MAS MAO MAS MAO MAS 

Accroissement en dia-
mètre (mm mois-1) 

SP 0,259c 0,168c 0,545b 0,3c 0,848a 0,124c 
SS 0ab -0,041b 0,008a -0,041b 0,118a 0a 

Asat (µmolCO2 m
-2 s-1) 

SP 14,1a 9,13b 14,3a 10,3ab 14,1a 14,5a 
SS 8,49a 7,59a 3,77b 3,02b 2,91b 4,39ab 

Chl (µg cm-2) 
SP 51,9b 55,4b 80a 54,7b 57,1b 51,1b 

SS 46,1b 47,4b 80a 57,5b 50,2b 48,7b 

SLA (m2 kg-1) 
SP 7,58a 6,4a 7,3a 4,97c 7,55a 5,8b 
SS 7,09a 5,64b 4,89c 4,48c 7,01a 5,96b 

Ψmin(bar) 
SP -34c -45,4d -17,6a -25b -26,4b -36,5c 
SS -49,9ac -52,8c -47,1ab -49,8ab -45,7ab -48,8ab 

Gs (mmolH2O m-2 s-1) 
SP 205a 128b 223a 164ab 194a 150ab 
SS 121a 107a 44bc 70b 28bc 68abc 

WUE (µmolCO2 
molH2O

-1) 
SP 71,7a 76,5a 66,5a 65,3a 82,9a 141a 
SS 72,7a 72,0a 91,7a 41,5a 118,0a 53,1a 

3.1.2.1 Analyse canonique des redondances et partition de la variance 

La Figure 68 représente le plan de l’analyse canonique des redondances des traits physiologiques 

en fonction des variables édaphiques. Quatre représentations mettant respectivement en valeur les 

effets de la saison, de la station, de l’espèce et des trois effets conjugués sont proposées. La Fi-

gure 68 A met en évidence un effet important de la saison sur les traits : les polygones « saison 

des pluies » et « saison sèche » ne se chevauchent presque pas. De la saison des pluies à la saison 

sèche, la réduction du niveau d’eau et de l’humidité du sol, et l’augmentation de la salinité sont 

associées à des valeurs plus faibles d’assimilation, de conductance stomatique, de potentiel hy-

drique et d’accroissement. Les deux stations se distinguent essentiellement par des différences de 

SLA et d’accroissement (Figure 68 B), mais ces différences entre stations semblent moins fortes 

que les différences entre saisons. 
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L’effet de l’espèce semble moins marqué que les effets de la saison et de la station sur les traits 

mesurés : les polygones des différentes espèces se recouvrent beaucoup. Les différences entre les 

espèces semblent être principalement dues à l’accroissement et à la SLA. 

Les paramètres des modèles des traits physiologiques en fonction des stations, espèces, individus 

et saisons sont donnés dans la Table 28. Les proportions de variance des différents traits physio-

logiques expliquées par les effets fixes (Station, Espèce, Individu, Saison) sont quantifiées dans 

la Table 28. 

Table 28. Paramètres des modèles à effets fixes pour chaque trait physiologique. df : degré 
de liberté, F, p.value et r². Les symboles donnent le niveau de significativité. 

Traits physiologiques df F p.value r² 
Accroissement 56 et 55 3,02 *** 0,75 
Asat 25 et 32 4,31 *** 0,77 
Gs 25 et 32 2,88 ** 0,69 
WUE 25 et 32 2,66 ** 0,68 
Ψmin 25 et 32 6,47 *** 0,83 
Chl 25 et 32 3,56 *** 0,74 
SLA 25 et 32 4,51 *** 0,78 
Surfacef 25 et 32 5,97 *** 0,82 
Massef 25 et 32 3,53 *** 0,73 

(p > 0,05 : ns. ; 0,05 > p > 0,01 : * ; 0,01 > p > 0,001 : ** ; 0,001 > p : ***). 

La prise en compte des différents effets permet de prédire correctement la valeur d’un trait fo-

liaire (r² de 0,75 en moyenne avec un coefficient de variation de 7 % (Table 28), et variance rési-

duelle assez faible : 16-32 %, Figure 69). L’effet espèce explique une part importante des varia-

tions des traits liés à la composition et la structure de la feuille (surface et masse foliaire, SLA, 

teneur en chlorophylle : 38 %) mais très peu des EGF ou du potentiel hydrique (7 %). L’effet lié 

à l’individu est particulièrement important pour l’efficacité d’utilisation de l’eau (60 %) mais il 

est faible pour le potentiel hydrique (10 %). Enfin, l’effet de la saison dépend lui aussi du trait 

considéré : la saison explique une part importante des variations d’accroissement, d’EGF et de 

potentiel hydrique (>37 %) mais n’influence pas les variations des traits liés à la composition et à 

la morphologie foliaire. L’effet station explique le plus souvent une part assez faible de la va-

riance des traits mesurés (4 %), excepté pour la SLA (31 %). La variance résiduelle est liée aux 

interactions entre les différents effets (e.g. une saison n’a pas affecté de la même manière deux 

individus de la même espèce ou deux espèces sur la même station). 
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Figure 69. Partition de la variance de chaque trait foliaire selon les effets liés aux stations, 
aux espèces, aux individus, aux saisons. 

Cette première analyse permet de montrer que tous les traits ne sont pas affectés de la même ma-

nière par les différents effets fixes. Les espèces se distinguent en fonction de leur morphologie et 

de leur composition foliaires. Les saisons se distinguent par les valeurs prises par les EGF et les 

potentiels hydriques. Les paragraphes qui suivent cherchent à préciser et détailler les effets rele-

vés dans cette analyse en se focalisant sur les différences saisonnières. 

3.1.2.2 Effet des saisons 

L’indice de surface foliaire a diminué de manière significative de la saison des pluies à la saison 

sèche dans la station MAO, alors qu’il est resté au même niveau entre les deux saisons dans MAS 

(Figure 70). 

 

Figure 70. Indices de surface fo-
liaire en saison des pluies (PS) et 
en saison sèche (SS) dans les deux 
stations étudiées. Les lettres diffé-
rentes représentent des différences 
significatives entre station et saison 
(tests de Mann & Whitney, n=15, 
p<0,05). 
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Le changement de saison affecte la plupart des traits physiologiques mesurés dans des propor-

tions importantes (Table 29). Les interactions de l’effet saison avec les autres effets (stations, 

espèce) ont un effet significatif sur la plupart des traits (Table 29) illustrant bien le fait que les 

réponses physiologiques aux saisons peuvent être spécifiques aux stations et aux espèces. 

Table 29. Résultats des tests de Kruskal-Wallis pour déterminer l’effet de la saison sur les 
traits physiologiques et les effets des interactions entre les saisons, les stations et les espèces. 
Les symboles donnent le niveau de significativité. 

Trait  
physiologique 

Saison Saison x Station Saison x Espèce 
Saison x Station 

x Espèce 
LAI ns. *** - - 
Accroissement *** *** *** *** 
Asat *** *** *** *** 
gs *** *** *** *** 
WUE ns. ns. ns. ns. 
Ψmin *** *** *** *** 
Chl ns. * *** ** 
SLA * *** *** *** 
Surfacef ns. ns. *** *** 
Massef ns. ns. *** *** 

(p > 0,05 : ns. ; 0,05 > p > 0,01 : * ; 0,01 > p > 0,001 : ** ; 0,001 > p : ***) 

La Figure 71 présente, pour chaque trait physiologique mesuré, la différence entre les valeurs de 

la saison des pluies et celles de la saison sèche. 

L’accroissement en diamètre, l’assimilation en carbone (Asat) et le potentiel hydrique (Ψmin) ont 

été les traits les plus sensibles à l’effet saison et ont diminué de la saison des pluies à la saison 

sèche. Au contraire, l’efficacité d’utilisation de l’eau (WUE), la teneur en chlorophylle (Chl) et la 

SLA ont été peu sensibles au changement de saison et n’ont pas diminué significativement (Table 

29 et Figure 71). 

Les maxima d’accroissement en diamètre ont été observés pendant la saison des pluies avec au 

moins 0,12 mm mois-1 et un maximum de 0,85 mm mois-1 observé pour R. mangle dans MAO. 

Pendant la saison sèche les accroissements en diamètre ont été proches de 0 avec quelques va-

leurs négatives. Seul R. mangle dans MAO a maintenu une croissance significative (0,12 mm 

mois-1). 

Les EGF ont montré une variabilité plus importante en saison sèche. En saison des pluies les 

coefficients de variation d’assimilation et de conductance stomatique sont restés inférieurs à 30 % 
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contre des valeurs allant de 23 à 82 % en saison des pluies. Des assimilations allant de 2 à 6 et de 

0 à 8 µmolCO2 m
-² s-1 ont été mesurées respectivement pour L. racemosa et R. mangle et une 

conductance stomatique variant d’un facteur 10 pour R. mangle. A. germinans est apparu comme 

l’espèce avec les valeurs d’échanges gazeux les moins variables d’un individu à l’autre. Si, sur 

une station donnée, la population d’A. germinans semble répondre de manière homogène à la 

saison sèche, les individus de R. mangle et de L. racemosa ne développent pas une assimilation 

propre à leur espèce, mais font preuve d’un comportement plus lié à l’individu. 

 
Figure 71. Différence entre la saison des pluies et la saison sèche en assimilation (A), teneur 
en chlorophylle (B), SLA (C), potentiel hydrique minimum (D), conductance stomatique (E) 
et efficacité d’utilisation de l’eau (F) entre la saison des pluies et la saison sèche pour 
chaque station – espèce. Ag : A. germinans, Lr : L. racemosa, Rm : R. mangle. Les étoiles figu-
rent des différences significatives entre les valeurs de saison des pluies et de saison sèche (Mann 
& Whitney, n=5, p<0,05). 

Pendant la saison des pluies, l’assimilation de toutes les espèces-stations a atteint des valeurs 

proches de 10 µmol m-2 s-1 (Table 27). Pendant la saison sèche, l’assimilation a diminué pour 
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toutes les espèces-stations avec des valeurs inférieures à 3,7 et 4,4 µmol m-2 s-1 respectivement 

pour L. racemosa et R. mangle. Seule A. germinans a maintenu une assimilation élevée, supérieur 

à 7,5 µmolCO2 m-2 s-1. Aussi, les diminutions d’assimilation ont été significatives dans les cas de 

L. racemosa et R. mangle (-73 et -75 % respectivement) mais pas pour A. germinans (-31 %). 

Excepté pour L. racemosa dans MAO, les teneurs en chlorophylle sont restées proches de 50 µg 

cm-2 pendant les deux saisons (Table 27). Même si une légère tendance à la diminution a été re-

marquée, aucun effet significatif de la saison n’a été détecté et la teneur en chlorophylle peut être 

considérée comme constante entre les saisons. 

Les valeurs de SLA mesurées sont dans une gamme allant de 4,48 à 7,58 m2 kg-1 et aucun effet 

significatif de la saison n’a été détecté, à l’exception de L. racemosa dans MAO avec une dimi-

nution significative de 7,3 à 4,9 m2 kg-1 entre les saisons (Table 27). 

Les valeurs des potentiels hydriques minimums ont été mesurées entre -17 et -36 bar pendant la 

saison des pluies et entre -45,7 et -52,8 bar pendant la saison des pluies (Table 27). La plus faible 

diminution de potentiel hydrique a été de seulement 16,3 % pour A. germinans dans MAS et la 

plus forte de 167 % pour L. racemosa dans MAO. Pour toutes les espèces-stations la diminution 

des potentiels hydriques d’une saison à l’autre a été significative (Figure 71). 

Les conductances stomatiques ont eut tendance à diminuer de la saison des pluies à la saison 

sèche. Les valeurs moyennes de conductance stomatique étaient entre 128 et 223 mmol m-2 s-1 

pendant la saison des pluies et de 27,8 à 121 pendant mmol m-2 s-1 pendant la saison sèche (Table 

27). Cependant une forte variabilité intra spécifique a été mesurée et les diminutions de conduc-

tance stomatique n’ont été significatives que pour L. racemosa et R. mangle dans MAO (Figure 

71). 

Les efficacités d’utilisation de l’eau n’ont pas varié de manière significative entre les saisons, 

excepté pour L. racemosa dans MAS. Les valeurs moyennes ont été mesurées entre 65,3 et 141 

µmol mol-1 pendant la saison des pluies et entre 41,5 et 118 µmol mol-1 pendant la saison des 

pluies. L’efficacité d’utilisation de l’eau a eu tendance à augmenter et diminuer respectivement 

dans MAO et MAS pour les trois espèces, mais seule la diminution d’efficacité d’utilisation de 

l’eau a été significative pour L. racemosa dans MAS. 
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3.1.2.3 Différences entre espèces 

Les saisons ayant un fort impact sur certains traits physiologiques il a été choisi de déterminer les 

différences entre espèces pour chacune des saisons (Table 30). 

Table 30. Résultats des tests de Kruskal-Wallis pour déterminer l’effet espèce sur les diffé-
rents traits physiologiques en saison des pluies et en saison sèche. Les symboles donnent les 
niveaux de significativité de la p value (p > 0,05 : ns. ; 0,05 > p > 0,01 : * ; 0,01 > p > 0,001 : ** ; 
0,001 > p : ***). 

 
Saison des pluies Saison sèche 

Trait physiologique chi2 p chi2 p 

Accroissement 11,2 ***  6,1 *  
Asat 3,7 ns. 12,7 **  
Gs 0,7 ns. 13,3 **  
WUE 2,4 ns. 1,7 ns. 
Ψmin 18,4 ***  11,1 **  
Chl 4,4 ns. 14,2 **  
SLA 3,5 ns. 19,2 ***  
Surfacef 17,7 ***  16,9 ***  
Massef 11,2 **  7,7 *  

Lors de l’optimum de croissance : en saison des pluies 

Pendant la saison des pluies, des différences significatives entre espèces ont été constatées (ac-

croissement en diamètre, potentiels hydriques, surface et masse foliaires). R. mangle a eu les ac-

croissements en diamètre les plus forts et A. germinans les plus faibles (Table 27Erreur ! Source 

du renvoi introuvable.). En revanche, les EGF mesurés ont été très proches sur les différentes 

espèces et aucune différence significative n’a été mise en évidence entre A. germinans, L. race-

mosa et R. mangle. 

Des différences significatives ont été mises en évidence sur les potentiels hydriques et les carac-

téristiques foliaires (teneur en chlorophylle, SLA, surface et masse foliaire). A. germinans a at-

teint les valeurs de potentiels hydriques les plus négatives (-45 bar dans MAS) et L. racemosa les 

valeurs les moins négatives (-17,6 bar dans MAO). Il faut noter que la différence significative de 

teneur en chlorophylle entre les trois espèces est principalement due aux fortes valeurs mesurées 

chez L. racemosa dans MAO (80 µg cm-2) alors que les autres teneurs en chlorophylle d’A. ger-

minans, de R. mangle et de L. racemosa dans MAS sont très proches (entre 51,1 et 57,1 µg cm-²). 

L’effet significatif observé entre espèces sur la surface et la masse foliaire est dû à L. racemosa 
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qui forme des feuilles de plus petites dimensions (21 cm² ; 0,41 g) comparées à celles d’A. ger-

minans et de R. mangle (31 cm² ; 0,46 g et 42 cm² ; 0,63 g respectivement). 

Lors des faibles croissances : pendant la saison sèche 

Pendant la saison sèche l’effet espèce sur les traits physiologiques a été plus marqué (Table 27). 

L’assimilation et la conductance stomatique d’A. germinans, ont été plus élevées que celles de L. 

racemosa et R. mangle en saison sèche. A. germinans a conservé les potentiels hydriques les plus 

bas des trois espèces. Alors que pendant la saison des pluies la teneur en chlorophylle et la SLA 

n’étaient pas différentes entre espèces, en saison sèche la teneur en chlorophylle et la SLA sont 

respectivement devenues plus et moins importantes chez L. racemosa que chez les autres espèces. 

De la même manière qu’en saison des pluies les différences de surface et de masse foliaire entre 

espèces ont été conservées : R. mangle fait les feuilles avec des surfaces plus grandes et des 

masses plus importantes, L. racemosa les feuilles les plus petites et les plus légères. Les accrois-

sements ont tous été très proches de 0, mais les accroissements de R. mangle sont restés légère-

ment supérieurs à ceux des deux autres espèces. 

3.1.2.4 Différences entre stations 

Afin de comparer les stations il a également été choisi de prendre en compte l’effet saison et 

d’analyser séparément les différences entre stations en saison des pluies et en saison sèche. 

Lors de l’optimum de croissance : en saison des pluies 

Lorsque les trois espèces sont confondues et pour chaque espèce indépendamment des autres, des 

différences significatives entre stations ont été constatées pour les traits physiologiques mesurés 

en saison des pluies (Table 31). Toutes espèces confondues, les différences significatives entre 

stations concernent l’accroissement en diamètre, l’assimilation, la conductance stomatique, le 

potentiel hydrique minimum et la SLA. Pour chacune des espèces, des traits physiologiques ont 

montré des différences entre les deux stations. Pour toutes les espèces, les accroissements en 

diamètre et les potentiels hydriques ont été significativement plus élevés dans la station MAO. A. 

germinans a également montré des différences significatives d’assimilation en carbone, celle-ci 

étant plus élevée dans MAO. L. racemosa a montré des teneurs en chlorophylle et des SLA plus 

élevées dans MAO et R. mangle a également montré des valeurs de SLA plus fortes dans MAO. 

D’un point de vue général, même si les traits physiologiques n’ont pas toujours varié de manière 
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significative entre les deux stations, MAO a montré des traits supérieurs à ceux de MAS (Table 

27). 

Table 31. Effet des stations en saison des pluies pour chaque trait physiologique. Résultats 
des tests de Mann & Whitney (toutes espèces confondues) et de Kruskal-Wallis (pour chaque 
station-espèce). Les symboles donnent le niveau de significativité. 

  Toutes espèces A. germinans L. racemosa R. mangle 

Trait physiologique Station Station-Espèce Station Station Station 

Accroissement *** *** ** ** ** 
Asat * * * ns. ns. 
Gs * ns. ns. ns. ns. 
WUE ns. ns. ns. ns. ns. 
Ψmin * *** * * * 
Chl ns. * ns. * ns. 
SLA *** ** ns. ** * 
Surfacef ns. ** ns. ns. ns. 
Massef ns. ** ns. ** ns. 

(p > 0,05 : ns. ; 0,05 > p > 0,01 : * ; 0,01 > p > 0,001 : ** ; 0,001 > p : ***) 

Lors des faibles croissances : pendant la saison sèche 

En saison sèche, les différences significatives entre stations ont été moins nombreuses qu’en sai-

son des pluies (Table 32). Les accroissements sont restés différents entre les deux stations, ceux 

de MAO étant significativement supérieurs à ceux de MAS pour L. racemosa et R. mangle. Alors 

qu’en saison des pluies les SLA n’étaient pas différentes selon les stations pour A. germinans, 

lors de la saison sèche, les SLA ont été supérieures dans MAO. Toutes les différences entre sta-

tions observées en saison des pluies sur les autres traits physiologiques, n’ont pas été retrouvées 

en saison sèche. 
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Table 32. Effet des stations en saison sèche pour chaque trait physiologique. Résultats des 
tests de Mann & Whitney (toutes espèces confondues) et de Kruskal-Wallis (pour chaque station-
espèce). Les symboles donnent le niveau de significativité. 

 
Toutes espèces A. germinans L. racemosa R.mangle 

Trait physiologique Station Station-Espèce Station Station Station 

Accroissement ** ** ns. * *** 

Asat ns. * ns. ns. ns. 
Gs ns. ** ns. ns. ns. 
WUE ns. ns. ns. ns. ns. 
Ψmin ns. * ns. ns. ns. 
Chl ns. ** ns. ** ns. 
SLA * *** * ns. * 
Surfacef ns. ** ns. ns. ns. 

Massef ns. ns. ns. ns. ns. 

(p > 0,05 : ns. ; 0,05 > p > 0,01 : * ; 0,01 > p > 0,001 : ** ; 0,001 > p : ***) 

3.1.3 Caractérisation du xylème, anatomie, conductivité et taux d’embolie 

Les caractérisations des xylèmes ont révélé de fortes différences entre les espèces (Figure 72). La 

densité de vaisseau la plus faible (<10 mm-2) a été observée pour L. racemosa qui a aussi eu les 

vaisseaux les plus larges (>0,03 mm2). A. germinans et R. mangle ont des densités de vaisseaux 

similaires dans MAO, mais la densité de vaisseaux a été supérieure pour A. germinans par rapport 

à R. mangle dans MAS. Les surfaces du xylème occupées par les lumens des vaisseaux ont été 

proches pour les trois espèces, L. racemosa ayant les valeurs les plus faibles et A. germinans les 

valeurs les plus élevées. La plus forte différence entre A. germinans et R. mangle concernant 

l’anatomie des xylèmes concerne la proportion de vaisseaux groupés. Chez A. germinans les 

vaisseaux constituent des groupes de 3 à 5 vaisseaux, alors que les vaisseaux de R. mangle sont 

solitaires. Les longueurs maximales des vaisseaux ont également été variables selon les espèces 

et les stations. Les plus longs vaisseaux ont été observés chez L. racemosa dans MAO et les plus 

courts chez A. germinans dans la même station. Pour L. racemosa et R. mangle les vaisseaux ont 

été plus longs dans MAO que dans MAS, alors que l’inverse a été observé pour A. germinans. 

Les conductivités hydrauliques moyennes ont été très proches pour toutes les espèces dans les 

deux stations (1,87 à 3,29 10-5 kg m s-1 MPa-1). Cependant, les valeurs individuelles ont été très 

variables à l’échelle de l’ensemble des mesures allant de 0,25 à 14,1 10-5 kg m s-1 MPa-1 avec un 
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coefficient de variation de 180 %. La plus forte valeur de conductivité a été trouvée pour L. ra-

cemosa dans les deux stations. 

 
Figure 72. Différences d’anatomie du xylème et de conductivité hydraulique entre les sta-
tions- espèces. Densité de vaisseaux (DensitéV), surface moyenne d’un vaisseau (SurfaceV), pro-
portion de surface de lumen dans le xylème (Proportion lumen), proportion de vaisseaux groupés 
(ProportionV groupés) et longueur maximale des vaisseaux (LongueurV), de conductivité hydrau-
lique (Kh) et de taux d’embolie (PLC) à la fin de la seconde période sèche de 2012. Ag: A. ger-
minans, Lr: L. racemosa, Rm: R. mangle. Les lettres différentes représentent des différences si-
gnificatives (tests de Mann & Whitney, p<0,05, n=25, excepté pour LongueurV où n=5). 

La proportion de perte de conductivité (PLC) a fortement varié en fonction des espèces. A. ger-

minans a eu les plus faibles taux d’embolie (en moyenne < 40 %), L. racemosa et R. mangle ont 

eu des taux d’embolie en moyenne plus élevés (54 et 50 % respectivement). Une différence signi-

ficative entre stations a été trouvée pour le taux d’embolie d’A. germinans, les individus de la 

station MAO ayant un taux d’embolie inférieur à ceux de MAS. 
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3.1.4 Le cas particulier de la station hyper salée monospécifique à A. germi-
nans 

La station TAS apparait comme étant la station la plus contraignante à cause de ses fortes salini-

tés en surface et en profondeur. Pourtant en saison des pluies c’est dans cette station que son re-

levée les accroissements de diamètre les plus forts (Figure 73) alors que de manière identique les 

accroissements sont nulles dans toutes les stations. La Table 33 donne les valeurs moyennes des 

différents traits mesurés sur les A. germinans des différentes stations. 

 
Figure 73. Relation entre accroissement en diamètre et assimilation. En saison des pluies 
(PS) et en saison sèche (SS), pour TAS, MAO et MAS. Les barres d’erreurs représentent les er-
reurs types. 

Table 33. Valeurs moyennes des traits physiologiques mesurés chez A. germinans pendant la 
saison des pluies et la saison sèche dans TAS. Les valeurs mesurées dans MAO et MAS sont 
rappelées. Les valeurs moyennes de station-espèce-saison avec la même lettre ne sont pas signi-
ficativement différentes (tests de Mann Whiney, p<0,05, n=5). 

Traits Saison TAS MAO MAS 
Accroissement en diamètre 
(mm mois-1) 

Saison des pluies 0,8 a 0,25 b 0,16 b 
Saison sèche 0,01 c 0 c -0,04 c 

Asat (µmol m
-2 s-1) 

Saison des pluies 6,08 bc 14,06 a 9,13 b 
Saison sèche 3,8 c 8,49 b 7,59 b 

Teneur en chlorophylle  
(µg cm-2) 

Saison des pluies 56,2 a 51,9 ab 55,4 ab 
Saison sèche 42,0 b 46,1 ab 47,4 ab 

SLA (m² kg-1) 
Saison des pluies 7,17 a 7,57 a 6,4 ab 

Saison sèche 6,87 a 7,08 a 5,63 b 
Potentiel hydrique mini-
mum (bar) 

Saison des pluies -25,1 a -34 a -45,4 b 
Saison sèche -59,6 d -49,8 abc -52,8 c 

gs (mmol m-2 s-1) 
Saison des pluies 98 bc 205 a 128 ab 

Saison sèche 44,3 c 120 b 107 b 

WUE (µmol mol-1) 
Saison des pluies 61,5 a 71,7 a 76,5 a 

Saison sèche 85,3 a 72,7 a 72,0 a 
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Pourtant les assimilations en carbone ont été modérés dans a station TAS : 6,1 contre 9,1 et 14,1 

µmol m-2 s-1dans les deux autres stations. En revanche les valeurs de potentiel hydrique sont 

étonnamment élevées -25 bar dans cette station hypersalée par rapport aux autres (entre -34 et -45 

bar) (Table 33) et signifierait que l’état hydrique des A. germinans dans la station TAS est meil-

leur que dans les deux autres stations. 

Des différences dans l’anatomie du xylème ont été observées en fonction des stations. Seul l’aire 

des vaisseaux (Surfacev), la conductivité hydraulique initiale (Kh) et les conductivités spécifiques 

foliaires (Ks) ont été plus importantes dans TAS que dans les deux autres stations (Figure 74). 

 
Figure 74. Différences d’anatomie des xylèmes et de conductivité hydraulique entre les A. 
germinans des différentes stations. Densité de vaisseaux (DensitéV), surface moyenne d’un 
vaisseau (SurfaceV), proportion de surface de lumen dans le xylème (P lumen), proportion de 
vaisseaux groupés (PV groupés) et longueur maximale des vaisseaux (LongueurV), conductivité 
hydraulique (Kh), taux d’embolie (PLC) et conductivité spécifique foliaire (Ks) à la fin de la se-
conde période sèche de 2012. Les lettres représentent les groupes statistiques (tests de Mann & 
Whitney, p<0,05, n=25). 

La densité de vaisseaux a été moindre dans MAO, et les vaisseaux de TAS légèrement plus larges 

et moins longs que dans les autres stations. Ces résultats attestent de la plasticité du xylème d’A. 

germinans qui montre une variabilité de ces caractéristiques en fonction des conditions du milieu. 
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3.2 Discussion 

Nos résultats ont montré que les modifications de l’environnement édaphiques entre les saisons 

ont des conséquences différentes sur les performances et la physiologie des trois espèces de palé-

tuvier étudiées. La station a aussi modifiée significativement la réponse des espèces.  

3.2.1 Effet des stations : mangroves arbustive et arborée 

L’évolution des paramètres édaphiques entre saisons est caractéristique des modifications obser-

vées en saison sèche : le niveau de la nappe a diminué, alors que la salinité du sol et le potentiel 

RedOx ont augmentée (Ridd & Stieglitz, 2002; Barr et al., 2012). Les deux stations étudiées ont 

répondu différemment aux saisons, avec des variations plus importantes dans MAS que dans 

MAO en termes de salinité, de potentiel RedOx et de pH dans les horizons superficiels. Dans 

MAS, les sols rendus très acides par la saison sèche sont susceptibles d’être plus limitant dans 

l’acquisition des nutriments (Wakushima et al., 1994; Hinsinger, 2001). 

Les caractéristiques édaphiques propres à chacune des stations vont induire des réponses diffé-

rences chez les espèces de mangrove. Globalement, les individus de MAO ont montré des ac-

croissements, des assimilations, des teneurs en chlorophylle et des SLA supérieures par rapport à 

MAS. Ces différences de croissance sont cohérentes avec la structure des deux peuplements 

(Table 24), car c’est dans la station MAO où les accroissements en diamètre et les assimilations 

en carbone ont été les plus importants que la surface terrière était la plus importante. Même en 

saison des pluies, alors que la salinité est moindre et que l’humidité du sol est plus élevée dans 

MAS, les accroissements en diamètre (L. racemosa, R. mangle), les assimilations et conductances 

stomatiques (A. germinans et L. racemosa), les SLA (L. racemosa, R. mangle) et les potentiels 

hydriques sont inférieurs dans MAS. Certaines études menées dans d’autres mangroves arbus-

tives des Caraïbes (McKee et al., 2002; Naidoo, 2006) confirment en effet que le P est un 

l’élément limitant. Aussi, dans MAS, l’association des faibles teneurs en éléments minéraux à des 

sols acides est susceptible d’engendrer des carences en nutriments impactant la croissance des 

palétuviers. Au moment de la saison sèche, les paramètres des horizons superficiels du sol sont 

modifiés : le pH de surface dans MAS reste plus acide que dans MAO et la salinité est légère-

ment plus élevée (+ 3,8 g l-1). Par rapport à la saison des pluies, moins de différences physiolo-

giques apparaissent comme étant significatives entre les deux stations. Les conditions de sèche-
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resse induisent des accroissements nuls ; les assimilations en carbone, les potentiels hydriques 

minimum et les conductances stomatiques sont équivalents dans les deux stations dans ces condi-

tions édaphiques limitantes. 

L’établissement des différentes structures de la végétation entre peuplements arborés et arbustifs 

ne semble pas lié à des résistances différentes en saison sèches, mais plutôt à des capacités diffé-

rentes de croissance en saison des pluies plus élevées en mangrove arborée qu’en mangrove ar-

bustive. La différence de salinité moyenne explique mal les différences de réponses physiolo-

giques observées dans les deux stations. Aussi, il est probable que la pauvreté du sol ainsi que 

l’amplitude plus importante des variations de la salinité et de pH dans MAS soient à l’origine de 

la faible surface terrière en mangrove arbustive. 

3.2.2 Effet de la saison sur l’accroissement et l’assimilation des espèces 

L’accroissement en diamètre s’arrête chez toutes les espèces au moment de la saison sèche (Table 

27). Cet arrêt de croissance témoigne des conditions de stress occasionnées par la saison sèche. 

Ces résultats confirment ceux d’Imbert and Ménard (1997) qui ont montré un ralentissement de la 

croissance au moment des périodes sèches dans différentes stations de mangrove en Martinique. 

Des diminutions d’accroissement en diamètre au cours de la saison sèche ont régulièrement été 

documentés en forêt tropicale (da Silva et al., 2002; Condit et al., 2004; Grogan & Schulze, 2012) 

et tempérée (Cai et al., 2007) et dans chacune de ces forêts, l’arrêt de croissance a été la plupart 

du temps relié à une perte des feuilles. Dans notre cas, les individus étudiés sont restés feuillés au 

cours de la saison sèche, le LAI est resté constant dans MAS et n’a que légèrement diminué (-10 

%) dans MAO (Figure 70). Aussi, l’arrêt de croissance serait lié à des contraintes physiologiques, 

plus qu’à une perte de surface d’assimilation du carbone. Cela correspond à nos observations : le 

passage de la saison des pluies à la saison sèche s’est accompagné d’une forte baisse de 

l’assimilation et de la conductance stomatique pour les trois espèces, sur les deux stations. Nos 

résultats confirment les observations de Sobrado (1999a) qui a montré une réduction de 

l’assimilation de 40 à 50 % chez des A. germinans adultes entre la saison des pluies et la saison 

sèche. De nombreuses expériences ex situ ont montré des assimilations et des conductances sto-

matiques plus faibles dans des traitements à salinité plus élevée ou mimant des périodes sèches, 

pour des plantules d’A. germinans (Sobrado, 2006; Suarez & Medina, 2006), de L. racemosa 

(Sobrado, 2005) et de R. mangle (Lopez-Hoffman et al., 2006). Aussi, il semble raisonnable de 
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penser que la diminution de la disponibilité en eau au cours de la saison sèche, liée aux fortes 

valeurs de salinité et à la diminution du niveau de nappe, constitue un stress physiologique qui 

conduit à une fermeture stomatique et une diminution de l’assimilation en CO2. Ces observations 

attestent d’une plasticité saisonnière des traits foliaires liée à l’assimilation du carbone et de l’eau 

par les espèces de mangrove (Feller et al., 2010; Simpson et al., 2013). Ces modifications du 

fonctionnement métaboliques des espèces en saison sèche semblent rester dans une gamme phy-

siologiquement « supportable » car ces régulations hydrique et carboné n’ont pas entrainé de ré-

duction significative de l’efficience d’utilisation de l’eau. De plus, la forte variabilité de WUE 

observée chez L. racemosa et R. mangle laisse penser que la baisse d’assimilation ne serait pas 

uniquement liée à la régulation stomatique. L’accès de toute ou partie de la canopée d’un indivi-

du à la lumière, les différences inter individuelles d’efficience enzymatique, de la capacité à mo-

duler la salinité dans les tissus et les dommages sur les photosystèmes (stress lumineux et produc-

tion de dérivés réactifs de l’oxygène) explique la variabilité intra spécifique de WUE (Ball & 

Farquhar, 1984b; Christian, 2005). 

Le fonctionnement des trois espèces de mangrove étudiées semble très fortement lié à leurs sta-

tuts hydriques. Les valeurs très négatives de potentiel hydrique foliaire mesurées en saison sèche 

montrent que les trois espèces étudiées abaissent leurs potentiels hydriques pour ne pas perdre 

leur teneur en eau interne et pour certaines maintenir un flux transpiratoire. Ces potentiels hy-

driques très négatifs produisent de fortes tensions de la sève et sont à l’origine d’une perte de 

conductivité hydraulique. Chez toutes les espèces étudiées une perte de conductivité hydraulique 

importante (souvent > 50 %) liée à l’apparition de bulle d’air dans les vaisseaux conducteurs, 

phénomène d’embolie, sont observées. 

3.2.3 Une réponse fonctionnel propre à chacune des espèces 

Malgré un schéma de fonctionnement commun, L. racemosa, R. mangle et A. germinans, mon-

trent des différences dans leurs performances physiologiques au cours des saisons. 

3.2.3.1 R. mangle et L. racemosa 

Au moment des campagnes de mesure, R. mangle et L. racemosa ont connu une diminution signi-

ficative de leurs traits fonctionnels (assimilation, potentiels hydriques, conductivité hydraulique) 

malgré des anatomies de xylème assez différentes : les vaisseaux de R. mangle sont plus denses, 
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de plus petits diamètres et moins longs que ceux de L. racemosa. Autant R. mangle a adopté la 

même structure de xylème dans les deux stations, autant L. racemosa a développé une structure 

de xylème plus sécuritaire dans MAS que dans MAO, avec des vaisseaux plus étroits et plus 

courts. Ceci montre la plasticité de cette espèce confirme certaines espèces peuvent adapter leur 

anatomie de xylème à leur environnement (Choat et al., 2007). En avril, L. racemosa et R. 

mangle ont été autant affectés par la saison sèche, cependant, à plus long terme, L. racemosa est 

apparu comme l’espèce la moins capable de retrouver un fonctionnement normal après la saison 

sèche. Après la campagne de mesure la saison sèche (avril) s’est poursuivit au cours du mois de 

juin et nos observations de terrain dans MAS ont montré que les houppiers de L. racemosa 

avaient été très défoliés pour ne regagner des feuilles que quatre mois après, après le mois 

d’octobre 2012 (Figure 75). La sensibilité plus forte de L. racemosa a la sècheresse pourrait venir 

de ces caractéristiques hydrauliques : 50 % de perte de conductivité étant atteint chez L. racemo-

sa (avec des vaisseaux moins denses, plus larges et plus longs) avec des potentiels hydriques de -

34 bar (Ewers et al., 2004) contre -45 bar pour R. mangle (Melcher et al., 2001). Aussi, les diffé-

rences d’anatomie du xylème déterminant la vulnérabilité hydraulique pourraient avoir un effet 

pour expliquer les réponses de ces deux espèces à la saison sèche sur le plus long terme. 

 
Figure 75. Photographie d’individus de L. racemosa entre la campagne de mesure en saison 
sèche et 8 mois après lors de la saison des pluies 2012. Les photographies ont été prises le 5 
avril 2012 (pour la saison sèche, à gauche) et le 18 octobre (pour le retour de la saison des pluies, 
à droite). Sur la photographie de droite de nouvelles feuilles commencent à se développer le long 
du tronc (flèches), mais le houppier demeure défolié. 
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3.2.3.2 A. germinans 

A. germinans est apparue comme l’espèce la plus résistante à la saison sèche avec des taux 

d’embolie inférieurs aux autres espèces et des potentiels hydriques moins négatifs. De plus, en 

saison sèche, les valeurs d’assimilation d’A. germinans ont été au moins deux fois plus élevées 

que celles des autres espèces. Au Venezuela, dans un contexte plus sec (490 mm de précipitations 

par an), A. germinans a également montré une assimilation significativement supérieure à celles 

des deux autres espèces étudiées (Sobrado 2000). Ces valeurs d’assimilations plus fortes ont aussi 

été liées à des valeurs de conductance stomatique élevées en saison sèche. Par ailleurs, le xylème 

d’A. germinans est composé par des vaisseaux de faibles longueurs, de faibles diamètres et très 

groupés, qui sont autant de caractéristiques permettant d’augmenter la résistance au flux de sève 

et de limiter son embolie. L’efficacité du fort groupement des vaisseaux réside dans la possibilité 

de transfert horizontal de la sève brute d’un vaisseau à l’autre : le flux d’eau n’est pas bloqué par 

le vaisseau embolisé mais peut passer dans un vaisseau voisin pour continuer son ascension (Ya-

nez-Espinosa et al., 2001; Tyree & Zimmermann, 2002). La largeur du lumen augmente la résis-

tance au flux selon la loi de Poiseuille : ils permettent d’augmenter la résistance au flux à poten-

tiel hydrique égal et de retarder l’apparition du phénomène d’embolie (Sperry & Tyree, 1990; 

Verheyden et al., 2005). Ces caractéristiques d’anatomie du xylème ont déjà été évoquées pour 

expliquer les distributions de deux espèces de palétuvier au Kenya (Rhizophora mucronata et 

Avicennia marina) en tant que facteur de résistance aux conditions sèches et salées (Robert et al., 

2009). 

Malgré des assimilations supérieures (>7 µmol m-2 s-1), les accroissements d’A. germinans ont été 

équivalents à ceux des deux autres espèces. Ce décalage entre assimilation et accroissement en 

diamètre peut être en partie expliqué par les couts de maintenance foliaire chez A. germinans, 

plus importants que ceux de R. mangle et L. racemosa (Suarez, 2003). De plus, en période sèche 

et salée les couts de maintenance augmentent en raison de l’énergie supplémentaire investie dans 

le fonctionnement des glandes à sel et dans l’ajustement osmotique cellulaire (Parida & Das, 

2005). Sur une autre espèce du genre Avicennia (A. marina), il a d’ailleurs été montré que la res-

piration, dépense énergétique nocturne, était d’autant plus importante que la salinité du sol était 

élevée (Fukushima et al., 1997). Aussi, il semble probable que, en période sèche, A. germinans 

ait besoin de plus d’énergie chimique et donc plus de fixation de carbone pour maintenir ses 

fonctions vitales que L. racemosa et R. mangle. 
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L’accroissement dans la station TAS des A. germinans est inattendu : c’est dans cette station hy-

persalée que les accroissements les plus élevés sont observés. Les niveaux de salinité extrême 

dans cette station ne stimulent pas particulièrement la physiologie et notamment l’assimilation de 

carbone des arbres adultes. Les plus forts accroissements pourraient être liés à l’apport de carbo-

hydrates autres que ceux directement produits par la photosynthèse. En effet, les arbres disposent 

d’un compartiment de réserve de carbohydrates qui peuvent être utilisés pour relancer la crois-

sance avant même le débourrement en milieu tempéré (Michelot et al., 2012). La translocation de 

carbohydrates et de nutriments pourrait être issue de la souche et des tiges sénescentes comme 

cela l’a été supposé pour expliquer la forte croissance des taillis d’Eucalyptus globulus (Drake et 

al., 2013). Cette hypothèse correspondrait bien à la structure de la végétation dans TAS qui est 

proche de celle d’un taillis avec un fort taux de réitération à la base des troncs. 

Par ailleurs, la forte salinité de la station TAS a conduit à quelques différences dans l’anatomie 

du xylème par rapport aux autres stations. Il semblerait que, malgré les conditions édaphiques 

particulièrement stressantes en saison sèche dans TAS, A. germinans n’ait pas favorisé de faibles 

diamètres de vaisseaux, mais plutôt une forte redondance (forte densité, faible longueur). Cette 

anatomie lui permet de conserver un faible taux d’embolie en saison sèche (<40 %) et de maxi-

miser son flux de transpiration (plus forte conductivité spécifique foliaire). L’anatomie de xylème 

la plus « sure » est celle dans la station MAO avec des vaisseaux de petits diamètres et de faibles 

longueurs ce qui lui permet d’avoir les taux d’embolie les plus faibles des trois stations (moyenne 

à 21 %). Aussi, A. germinans confirme que des espèces adaptent l’anatomie de leur xylème aux 

conditions du milieu (Choat et al., 2007). Cependant la salinité seule ne permet pas d’expliquer 

les différences d’anatomie observée et d’autres facteurs sont nécessaires à prendre en compte 

pour mieux comprendre l’élaboration de la structure du tissu de conduction de la sève. 

Au bout de la période sèche de 2012, les taux d’embolie sont inférieurs à 50 % pour 75 % des 

individus de cette espèce. Cela témoigne d’une forte résistance à la saison sèche d’un point de 

vue hydraulique. Cette résistance hydraulique est cohérente avec les fortes conductances stoma-

tiques mesurées en saison sèche. En effet, le schéma de fonctionnement hydraulique classique est 

que la conductance stomatique diminue fortement avant le début de l’embolie (Cochard, 2002). 

Dans le cas présent, les mesures d’embolie n’ont pas été conduites au même moment que les me-

sures de conductances stomatiques et une seconde période sèche a séparé les deux mesures. Au 

moment de la première période sèche, la conductance stomatique était élevée et on peut penser 
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que l’embolie n’était pas encore développée, lors de la seconde période, l’embolie a atteint en 

moyenne 40 % et l’on peut penser que les stomates étaient fermées. Il serait intéressant de con-

firmer cette hypothèse en réalisant des mesures de la conductance hydraulique et du taux 

d’embolie au même moment dans des contextes saisonniers différents. 

Etant donné les fortes valeurs de conductance stomatique mesurées en saison sèche on peut pen-

ser qu’A. germinans dispose d’une marge de sécurité hydraulique importante. Toutefois il serait 

particulièrement intéressant de confirmer cette hypothèse en réalisant des courbes de vulnérabilité 

de cette espèce15. Ces courbes permettent de donner le taux d’embolie pour un potentiel hydrique 

donné et sont connues pour être stables à l’échelle de l’espèce. 

3.2.4 Conclusion 

Dans cette étude nous avons montré que la croissance et l’assimilation en C diminuaient forte-

ment au cours de la saison sèche chez toutes les espèces de palétuvier quelque soit le type de sta-

tion. Chez toutes les espèces, les conditions de saison sèche ont conduit à une baisse de 

l’assimilation en carbone à l’échelle de la feuille et à un arrêt de croissance à l’échelle de 

l’individu. L’oxygénation des horizons superficiels liée à l’abaissement de la nappe au cours de la 

saison sèche n’a pas favorisé la croissance des palétuviers. Aussi, la baisse de la disponibilité en 

eau alliée à l’augmentation de la demande climatique et de la salinité semble être le facteur limi-

tant le plus fort pour le fonctionnement des palétuviers. 

Différentes stratégies fonctionnelles sont mises en œuvre par les trois espèces étudiées et indui-

sent des résistances au stress saisonnier plus ou moins fortes. L’anatomie particulière du xylème 

d’A. germinans (vaisseaux fins, courts et groupés) facilite sa résistance aux conditions environ-

nementales de la saison sèche et lui permet de conserver des feuilles fonctionnelles malgré les 

faibles disponibilités en eau et le cout d’entretien de feuilles fonctionnelles capables excréter le 

sel. A l’opposé, l’anatomie du xylème de L. racemosa (vaisseaux larges, longs, solitaires) aug-

mente le risque d’embolie en saison sèche par rapport aux autres espèces et ses caractéristiques 

foliaires ne lui permettent pas de maintenir de fortes valeurs d’assimilation. Cependant, en saison 

des pluies, lorsque les conditions environnementales sont moins stressantes, l’anatomie de L. ra-

                                                 
15 Une courbe de vulnérabilité a tenté d’être réalisée dans le cadre de ce travail de thèse avec la collaboration d’Hervé 
Cochard de l’UMR PIAF de Clermont-Ferrand. Cependant les résultats obtenus n’ont pas été convaincants et n’ont 
donc pas été montré dans ce manuscrit. 
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cemosa permet de transporter la sève plus efficacement jusqu’aux feuilles. Ainsi, l’anatomie du 

xylème des différentes espèces relate un compromis entre efficience/croissance lors de la saison 

des pluies et résistance/survie lors de la saison sèche. 

Malgré des différences de structure de la végétation et de composition du sol, les deux stations de 

mangrove ont montré la même réponse globale à la saison sèche de 2012 avec un arrêt de la 

croissance pour toutes les espèces. Aussi il est raisonnable de penser que l’ensemble de la man-

grove des Caraïbes éprouve, au cours des saisons sèches actuelles, une période de stress physio-

logique plus ou moins intense selon la situation géomorphologique, ralentissant (voire stoppant) 

la croissance des palétuviers et le stockage de carbone dans l’écosystème. 

Nos résultats montrent que dans le contexte saisonnier actuel certaines espèces de palétuviers ont 

également de faibles capacités de retour à un état fonctionnel après le passage de la saison sèche. 

Au-delà des valeurs moyennes annuelles des paramètres édaphiques dans les stations il semble-

rait que leurs variations (amplitude, vitesse d’augmentation) puissent être importantes pour expli-

quer les réactions physiologiques des différentes espèces aux saisons. Il apparait incertain que ces 

espèces puissent survivre dans un contexte saisonnier plus marqué par le changement climatique. 

Au-delà d’une diminution des surfaces de mangrove liée à l’augmentation du niveau marin et 

donc du stock de carbone, une modification du régime des précipitations devrait diminuer les 

capacités de stockage de carbone dans les écosystèmes de mangrove. 
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4 Maintien du statut hydrique pendant la saison sèche, mais 

baisse des échanges gazeux foliaire de P. officinalis dans les 

deux stations de forêt marécageuse 

4.1 Résultats 

4.1.1 Conditions édaphiques 

La différence majeure entre les deux stations de forêt marécageuse est la salinité dans les hori-

zons de surface du sol (Table 34). En saison sèche, la salinité est six fois plus élevée dans FMS 

que dans FMO, alors qu’en saison des pluies la salinité n’est que deux fois plus élevée. Les autres 

différences entre les deux stations concernent le niveau d’inondation, le sol est exondé dans FMO 

en saison sèche alors que le sol de FMS reste inondé. 

Table 34. Paramètres du sol pendant la saison des pluies (RS) et la saison sèche (DS) au 
moment des deux campagnes de mesures des traits physiologiques dans les deux stations 
d’étude de forêt marécageuse. 

 

  FMO FMS 
Paramètres du sol SP SS SP SS 

S
ol

 5
cm

 

Niveau d’eau (cm) 3,4 -4,7 10,9 2,8 
Salinité (g/l) 8,4 6,3 17,9 39,9 
Teneur en eau (%) 76 80 79 64 
pH 6,77 6,78 6,71 6,75 

RedOx (mV) -222 -195 -188 -18 

S
o

l 6
0

 c
m Salinité (g/l) 7,7 10,2 30,8 29,8 

Teneur en eau (%) 67 62 55 63 
pH 6,7 6,68 6,77 6,65 
RedOx (mV) -169 -121 -142 -136 

De manière surprenante les potentiels RedOx sont moins négatifs dans FMS que dans FMO. Ceci 

s’explique par la topographie des stations. FMO compte des buttes très larges et élevées (+40 cm 

par endroit) au pied des plus grands P. officinalis alors que FMS compte des buttes de plus faible 

hauteur. Autant que possible, les prélèvements des carottes de sol ont été effectués dans les cu-

vettes. Or, les cuvettes sont restées inondées dans FMO alors qu’elles étaient presque à sec dans 
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FMS. Le sol était donc plus sec en surface dans FMS que dans FMO et ceci explique les poten-

tiels RedOx élevés mesurés dans FMS. 

En profondeur, les salinités des stations ont été stables entre les deux saisons, celle de FMS a été 

trois fois plus élevée que celle de FMO. Les analyses de composition chimique des sols16 ont 

également permis de montrer que la station FMS était moins fertile que la station FMO avec 

moins de P2O5 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 édaphiques et de structure de la végétation, les traits 

physiologiques mesurés sur les stations FMO et FMS sont équivalents (Table 35). La seule diffé-

rence significative entre les deux stations concerne la teneur en chlorophylle mesurée au moment 

de la saison sèche. 

Table 35. Valeurs moyennes des traits physiologiques mesurés de P. officinalis pendant la 
saison des pluies et la saison sèche dans les deux stations d’étude (FMO et FMS). Les valeurs 
moyennes de station-espèce-saison avec la même lettre ne sont pas significativement différentes 
(tests de Mann Whiney, p < 0,05, n = 10 pour l’accroissement en diamètre et 5 pour les autres 
traits). 

Traits Saison FMO FMS 

Accroissement (mm mois-1) SP 0,26 a 0,15 a 
SS 0,05 b 0,01 b 

Asat (µmolCO2 m
-2 s-1) SP 15,1 a 13,1 a 

SS 8,7 b 8,0 b 

Chl (µg cm-2) SP 77,7 ab 84,4 a 
SS 71,4 b 82,5 a 

SLA (m² kg-1) SP 14,1 a 13,7 a 
SS 13,7 a 13,5 a 

Ψmin (bar) SP -4,0 a -5,4 a 
SS -11,8 b -6,8 ab 

gs (mmol m-2 s-1) SP 183 a 117 ab 
SS 120 ab 109 b 

WUE (µmol mol-1) 
SP 93 ab 140 a 
SS 75 b 75 b 

Les différences des valeurs des traits physiologiques entre la saison sèche et la saison des pluies 

sont illustrées dans la Figure 76. Les accroissements en diamètre, les assimilations en carbone, les 

                                                 
16 La composition chimique des sols est donnée dans le chapitre 2 (p76) 
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potentiels hydriques et l’efficacité d’utilisation de l’eau ont diminué significativement de la sai-

son des pluies à la saison sèche. En revanche, la teneur en chlorophylle et la conductance stoma-

tique sont restées constantes entre les saisons. 

 
Figure 76. Différences de traits entre la saison sèche et la saison des pluies. Assimilation (A), 
teneur en chlorophylle (B), SLA (C), potentiel hydrique minimum (D), conductance stomatique 
(E) et efficacité d’utilisation de l’eau (F) entre la saison des pluies et la saison sèche pour chaque 
station d’étude. Les * et ~ indiquent des différences significatives entre les saisons respective-
ment aux seuils de 0,05 et 0,1 (tests de Wilcoxon, n = 5). 

4.1.3 Anatomie du xylème et conductivité hydraulique 

La Figure 77 représente les valeurs des paramètres anatomiques du xylème des P. officinalis dans 

les stations FMO et FMS ainsi que les valeurs de conductivités hydrauliques natives et spéci-

fiques mesurés fin juin 2012. Les anatomies de xylème dans les deux stations sont assez sem-

blables. Les proportions occupées par les lumens, les proportions de vaisseaux groupés et les lon-
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gueurs des vaisseaux sont équivalentes. Les densités de vaisseaux tendent à être plus faibles dans 

la station FMS que dans FMO pour une surface unitaire de vaisseau légèrement supérieure. Si les 

conductivités hydrauliques natives sont équivalentes, les conductivités spécifiques foliaires et 

xylémiques sont significativement supérieures dans FMS par rapport à FMO. Ces différences 

sont dues à des surfaces de xylème et de feuilles plus petites dans FMS que dans FMO. 

 
Figure 77. Différences d’anatomie des xylèmes et de conductivité hydraulique entre les sta-
tions. Densité de vaisseaux (DensitéV), surface moyenne d’un vaisseau (SurfaceV), proportion de 
surface de lumen dans le xylème (P lumen), proportion de vaisseaux groupés (PV groupés) et lon-
gueur maximale des vaisseaux (LongueurV), et différences de conductivité hydraulique native 
(Kh), des conductivités spécifiques xylémique (KX) et foliaire (KL) à la fin de la seconde période 
sèche de 2012. Les symboles * et ~ au centre des figures représentent des différences significa-
tives entre stations selon des tests de Mann & Whitney respectivement aux seuils p<0,05 et p<0,1 
(n=20). 

4.1.4 Composition isotopique de la sève et des sources d’eau potentielles 

Des mesures isotopiques de la sève des P. officinalis ont été réalisées afin de vérifier si l’eau de la 

sève provenait directement de la pluie ou de la nappe. La Figure 78 illustre les résultats de com-

position isotopique δ18Ode la sève et des principales sources d’eau potentielles. La signature iso-

topique de la sève est assez éloignée de celle de la pluie le 17 octobre 2012 mais les deux signa-

tures se rapprochent lors de la mesure du 26 octobre 2012. Les valeurs très négatives du δ
18O le 

17 octobre sont dues à des précipitations très importantes apportées par la tempête tropicale Ra-

phael. Les valeurs du 26 octobre sont proches des valeurs usuellement mesurées en Guadeloupe. 



230 

En considérant que la majorité de la sève provient de la source ayant la signature isotopique la 

plus proche, les prélèvements d’eau seraient essentiellement réalisés à 30 et 60 cm de profondeur 

dans les deux stations. 

 
Figure 78. Composition isotopique de la sève et des sources de prélèvement d’eau potentielle 
dans les deux stations de forêt marécageuse, les 17 et 26 octobre 2012. La source d’eau poten-
tielle la plus proche de la sève indique la source de prélèvement principale de l’eau. 

4.2 Discussion 

4.2.1 L’accroissement en diamètre expliqué par les traits foliaires 

Dans les deux stations de forêt marécageuse, les accroissements sont significativement supérieurs 

en saison des pluies par rapport à la saison sèche. La différence d’accroissement entre les stations 

lors de cette mesure d’accroissement d’a pas été significative. Or, il a été montré dans le chapitre 

III que, lorsque toutes les sessions de mesure étaient prises en compte, les différences 

d’accroissement entre les deux stations devenaient significatives (p139). Il est possible qu’en 

répétant les sessions de mesures d’échanges gazeux foliaires en forêt marécageuse les différences 

d’assimilation entre stations deviennent significatives. 

Même s’il ne s’agit que de quatre relevés, les baisses d’assimilation et d’accroissement semblent 

liées : la relation est étroite (r²=0,96, n=4) et gagnerait à être testée de manière plus extensive en 

multipliant les sessions de mesure des échanges gazeux foliaires. De la même manière que pour 
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A. germinans, les individus suivis pour les EGF et pour les accroissements en diamètres n’étaient 

pas les mêmes. Mesurer sur les mêmes individus l’assimilation et l’accroissement en diamètre 

permettrait de tester le lien entre ces deux traits de manière plus robuste. Aussi, il semblerait que 

la baisse d’accroissement au moment de la saison sèche soit due à la baisse d’assimilation en car-

bone. Cette baisse d’assimilation en carbone est en partie due à une baisse de la conductance 

stomatique, mais d’autres facteurs entrent en jeu étant donné que l’efficacité d’utilisation de l’eau 

diminue également de la saison des pluies à la saison sèche. La salinité seule et son impact sur le 

fonctionnement enzymatique (Flowers et al., 1977) ne permet pas d’expliquer cette baisse 

d’efficacité d’utilisation de l’eau étant donné qu’elle reste constante dans la station FMO. La pho-

toinhibition pourrait être un des facteurs explicatifs de cette diminution d’assimilation. Dans le 

chapitre III de bonnes corrélations entre les accroissements en diamètre et des paramètres météo-

rologiques liés à la sècheresse de l’air avaient été trouvées (p142). Il est possible que la sèche-

resse de l’air ait favorisé une baisse de la conductance stomatique et que les photosystèmes aient 

été endommagés par les forts rayonnements perçus au moment de la saison sèche (>2300 µmol 

m-2 s-1 vers midi). Il serait intéressant de tester la photoinhibition par des courbes assimilation - 

éclairement sous différentes conditions de sécheresse de l’air pour vérifier cette hypothèse. 

4.2.2 Acclimatation à la salinité et alimentation en eau des P. officinalis 

Il est surprenant de noter que malgré une salinité quasiment constante entre les deux saisons dans 

FMO, les potentiels hydriques minimums ont chuté de manière significative. Au contraire, dans 

la station FMS qui a connu une forte augmentation de la salinité (+120 %) entre les deux saisons, 

le potentiel hydrique minimum n’a pas diminué de manière significative. Différentes hypothèses 

pourraient expliquer ce paradoxe : (i) dans FMS, les P. officinalis sont plus acclimatés à la salini-

té et subissent moins de dommages lorsqu’elle augmente en saison sèche, (ii) entre les deux sta-

tions, les arbres ne s’alimentent pas en eau dans les mêmes couches du sol. 

Il apparait clairement que P. officinalis est parvenu à s’acclimater aux conditions de salinité dans 

FMS. Les mesures des échanges gazeux foliaires réalisées dans cette station montrent que cette 

espèce maintien un potentiel d’assimilation en carbone élevé et les accroissements en diamètre ne 

sont pas trop inférieurs à ceux de FMO. Les précédents travaux dans la littérature avaient montré 

que, ex situ, la tolérance à la salinité de P. officinalis ne dépassait pas 20 g l-1 et car la biomasse 

produite devenait négligeable à partir de cette salinité (Dulormne et al., 2010). 
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Toutefois l’efficience d’assimilation ne permet pas d’expliquer l’absence de baisse de potentiel 

hydrique. En effet, une salinité de 40 g l-1 en saison sèche correspond à un potentiel osmotique 

d’environ -28 bar, soit des potentiels quatre fois plus bas que les potentiels hydriques foliaires 

mesurés au même moment. Pour éviter des pertes d’eau par retour de flux il est donc impossible 

que les P. officinalis s’alimentent dans les couches d’eau dont la salinité a été mesurée. Il est éga-

lement possible que les couches préférentielles pour l’alimentation en eau changent en fonction 

des saisons, comme cela l’a déjà été observé dans un écotone avec la mangrove (Ewe et al., 

2007). En saison sèche, les horizons superficiels au niveau des buttes au pied des arbres demeu-

rent exondés et reçoivent de l’eau de pluie moins salée. Il est possible que dans de telles condi-

tions les P. officinalis orientent leur alimentation en eau dans ces horizons. Aussi, il serait inté-

ressant de réaliser des mesures conjointes des potentiels hydriques et de la composition isoto-

pique de la sève et des sources potentielles au cours de la saison sèche. 
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5 Conclusion du chapitre IV 

Les résultats obtenus dans les différentes stations montrent que toutes les espèces ont diminué 

leur assimilation en carbone pendant la saison sèche. Cette baisse d’assimilation s’est faite de 

manière concomitante avec une baisse d’accroissement en diamètre et montre donc que les es-

pèces des forêts côtières inondables subissent de forts stress en période sèche. 

La baisse d’assimilation est à relier avec des facteurs de régulation stomatique et non stomatique. 

Une baisse de la conductance stomatique a été mesurée dans toutes les stations. La diminution de 

la conductance stomatique limite le flux entrant de CO2, la photosynthèse et la production pri-

maire. Dans certaines stations (MAS, forêt marécageuse) et pour certaines espèces (L. racemosa, 

R. mangle et P. officinalis) des facteurs non stomatiques sont impliqués dans la baisse de 

l’assimilation. Ceux-ci peuvent être l’augmentation de la teneur en sel des feuilles et/ou 

l’augmentation des espèces réactives de l’oxygène qui affectent le fonctionnement enzymatique. 

Quel que soit le facteur de régulation de l’assimilation, celui-ci semble étroitement lié avec le 

statut hydrique des différentes espèces. La baisse de la disponibilité en eau dans le sol et 

l’augmentation de la salinité de la solution du sol au moment de la saison sèche sont à l’origine 

de la dégradation des statuts hydriques de toutes les espèces de mangrove. 

En forêt marécageuse le potentiel hydrique n’a pas varié en étroite corrélation avec la salinité. 

Cette observation laisse à penser que d’autres phénomènes, tels que la sècheresse atmosphérique, 

sont à même de modifier le statut hydrique de P. officinalis et que cette espèce parvient à varier, 

en fonction des saisons, les horizons du sol dans lesquels elle prélève l’eau pour son fonctionne-

ment. Dans les deux stations de forêt marécageuse, la différence de biomasse sur pied (cf. CHPT 

3) n’est pas due à une différence du potentiel d’assimilation et ce sont d’autres éléments du bilan 

carbone de ces stations qui seraient à avancer (baisse de surface foliaire, respiration élevée, couts 

de fabrication et de maintenance des différents organes plus importants dans FMS) pour 

l’expliquer. 

Par ailleurs, que cela soit pour l’accroissement en diamètre dans le chapitre III ou pour les traits 

physiologiques foliaires du chapitre IV, les niveaux de salinité seuls ne permettent pas 

d’expliquer l’ensemble des réponses des arbres. D’autres éléments tels que la fertilité du sol mais 
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aussi le pattern de variation (amplitude, vitesse d’augmentation) des paramètres environnemen-

taux (salinité, pH) peuvent moduler les réponses physiologiques observées. 
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6 Summary of chapter IV 

A strong decrease of carbon assimilation was observed during the dry season for all the species in 

all the stations. This decrease of carbon assimilation was simultaneous with a decrease in diame-

ter increment, according to the hypothesis stated at the beginning of this chapter: environmental 

stress during the dry season lead to a decrease in carbon assimilation that explain the diameter 

increment decrease observed in chapter III. 

This decrease of carbon assimilation has to be linked with stomatal and non stomatal regulations. 

Indeed, a decrease of stomatal conductance was measured in all the stations. And a low stomatal 

conductance restricts CO2 influx, photosynthesis and primary production. In some stations (MAS 

and swamp forest stations) and for some species (L. racemosa, P. officinalis), stomatal conduc-

tance does not explain all the carbon assimilation decrease and non stomatal factors are involved. 

They may consist in intra cellular salinity increase and/or increase of oxygen reactive species that 

impact enzymatic machinery. 

Carbon assimilation decrease seems to be strongly related to water status. Low water availability 

in soils and high salinity during the dry season both lead to very low water potential for all the 

mangrove tree species. These conditions may lead to a hormonal pathway (ABA) that is known 

to induce a stomatal closure. 

In swamp forest, water potentials were not explained by soil salinity. This result underlines the 

fact that other factors, such as atmospheric drought, may be involved in water status of P. offici-

nalis, and/or that this species manage to change the depth of water uptake according to seasons. 

Moreover, seasonal salinity variations only do not explain diameter increment (chapter III) and 

physiological traits (chapter IV) variations. Other factors such as soil fertility, but also patterns of 

variation (range, increase speed, frequency…) of environmental parameters (salinity, pH) seem to 

modulate physiological traits. 
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CHAPITRE V : 

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 III et IV, la croissance et l’écophysiologie des arbres de forêt côtière inondable 

ont pu être bien reliées aux fluctuations saisonnières de l’environnement climatique ou éda-

phique. Parmi tous les paramètres édaphiques à l’origine de stress potentiels, la salinité apparait 

comme l’un des plus contraignants car elle affecte la disponibilité en eau du sol et les ions Na+ et 

Cl- ont un effet toxique sur le métabolisme (Munns, 2002; Krauss et al., 2008; Munns & Tester, 

2008; Parida & Jha, 2010). 

Les effets de la salinité sur les espèces ligneuses des forêts côtières inondables ont été appréhen-

dés in situ, sur le terrain, (Cheeseman et al., 1991; Cheeseman et al., 1997; Naidoo et al., 1998; 

Suarez, 2003; Ewers et al., 2004; Suarez, 2005; Falqueto et al., 2008; Muller et al., 2009a) mais 

cette approche ne permet pas de distinguer strictement les effets liés aux différences de salinité 

(dans l’espace et/ou dans le temps), des effets liés aux différences des autres descripteurs éda-

phiques (inondation, pH, RedOx…) entre deux stations ou entre deux saisons. Une autre ap-

proche a consisté à travailler, ex situ, dans le cadre d’expériences en conditions contrôlées avec 

des traitements à différentes salinités (Sobrado, 1999b; Suarez & Sobrado, 2000; Sobrado, 2005; 

Cardona-Olarte et al., 2006; Suarez & Medina, 2006; Dulormne et al., 2010). La plupart des 

études ex situ ont cherché à mettre en évidence les différences de réponses au stress salin dans 

des traitements maintenus à différents niveaux de salinité constante et ont permis de montrer les 

multiples effets du stress salin décrit dans le chapitre I (p42). L’approche des réponses aux stress 

en conditions contrôlées est complémentaire de l’étude des réponses sur le terrain mais, jusque là, 

elle n’a pas cherché à rendre compte de certaines conditions propres au terrain, comme les fluc-

tuations de salinité dans le temps. En effet, les réponses physiologiques des espèces de forêt cô-

tière inondable aux fluctuations de la salinité ont été très peu abordées dans la littérature (uni-

quement Ball & Farquhar, 1984a; Lin & Sternberg, 1993; Sobrado, 1999b). Des synthèses ré-

centes de la littérature sur l’écophysiologie des espèces de mangrove (Krauss et al., 2008; Wang 

et al., 2011) ont souligné ce manque d’informations et le comportement des plantes par rapport à 

ces fluctuations de la salinité reste au niveau d’hypothèses. Les espèces pourraient soit (i) profiter 

des fenêtres de temps à faible salinité pour maximiser leur croissance ce qui permettrait à cer-

taines espèces de survivre dans des environnements où la salinité moyenne est supérieure à leur 

tolérance (Orcutt & Nielsen, 2000), ou bien (ii) la fluctuation en elle-même pourrait constituer un 
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stress pour le fonctionnement des espèces, celles-ci devant se ré acclimater de manière répétée 

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

En effet, lors de modifications de son environnement une plante s’acclimate aux nouvelles condi-

tions auxquelles elle est confrontée. Les nouvelles conditions peuvent entrainer de nouvelles per-

formances de la plante dont l’élaboration passe par une phase d’acclimatation. Dans le cas d’un 

contact avec une solution saline, différents processus couvrant différentes échelles de temps peu-

vent être considérés (Munns, 2002). A l’échelle de l’heure le taux d’élongation des tissus est mo-

difié par une baisse de la turgescence et de la croissance cellulaire (Cramer & Bowman, 1991), à 

partir de plusieurs jours les concentrations ioniques sont déséquilibrées, au-delà de la semaine les 

feuilles peuvent être impactées et la survie de la plante dépend de sa capacité à maintenir un taux 

de production de feuille supérieur au taux de perte foliaire (Munns, 2002). Or, les modifications 

de fonctionnement de la plante pour s’acclimater à une nouvelle salinité entraînent un « coût » 

d’acclimatation. Par exemple, la modification des équilibres osmotiques nécessite la production 

de plus de composés osmotiques solubles (pinitol, mannitol, proline…) ce qui entraine une dé-

pense supplémentaire pour la plante (Parida & Jha, 2010). Une fois le nouvel équilibre osmotique 

atteint la plante peut réduire ses dépenses d’acclimatation et investir davantage dans sa crois-

sance. Aussi, un environnement avec une salinité moyenne élevée mais constante pourrait être 

moins stressant qu’un environnement avec une salinité moyenne plus faible mais très fluctuante 

dans le temps. 

Le chapitre II a montré que les variations saisonnières de la salinité dépendaient étroitement des 

précipitations et des variations du niveau de la mer. Or, les modèles de projections du climat anti-

cipent une augmentation du niveau de la mer associée à une réduction des précipitations sur la 

région Caraïbes, avec un déficit principalement marqué lors de la saison sèche (Campbell et al., 

2011; Biasutti et al., 2012). Un déficit de précipitations lors des mois les plus secs pourrait en-

traîner (i) une augmentation de la vitesse d’augmentation de la salinité et (ii) une augmentation de 

l’amplitude de la salinité. Ces mêmes modèles soulignent également le fait que le climat sera plus 

instable. Des saisons sèches plus longues mais entrecoupées de forts épisodes pluvieux (tels qu’il 

a été observé dans le cadre de cette étude lors des mois d’avril et de mai 2012) est également un 

scénario à envisager. Dans ce dernier cas, les arbres de forêt côtière inondable seraient soumis à 

des salinités élevées pendant une longue période entrecoupée d’une chute brutale de la salinité. 
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Ce chapitre propose de tester les hypothèses d’Orcutt & Nielsen (2000) et de Krauss et al. (2008) 

au travers d’une expérience en conditions contrôlées ex situ. L’expérience a cherché à confronter 

les quatre espèces de forêt côtière inondable à différents profils de variations de la salinité inspi-

rés des variations de la salinité in situ. Les effets d’une augmentation rapide de la salinité ont été 

comparés par rapport aux effets d’une augmentation lente de la salinité ; et les effets d’une salini-

té élevée entrecoupée d’une période à salinité nulle ont été comparés aux effets d’une salinité 

élevée maintenue constante. 

Les résultats de cette expérience sont présentés sous forme d’articles. Le premier regroupe les 

réponses des espèces de mangrove (A. germinans, L. racemosa et R. mangle) aux variations de la 

salinité calibrées sur deux niveaux de référence, à 40 et à 60 g l-1. Le second article fait état des 

réponses de P. officinalis par rapport à des variations calibrées sur des salinités de 10 et 30 g l-1. 
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Abstract 

Background. Micro-tidal wetlands are subject to strong seasonal variations of soil salinity that are 

likely to increase in amplitude according to climate model predictions in the Caribbean. Whereas 

the effects of constant salinity levels on the physiology of mangrove species have been widely 

tested, little is known about the processes of acclimation to different patterns of salt variation.  

Aims and Methods. The aim of this experiment was to characterize the consequences of salinity 

increase rate (slow versus fast) and salinity fluctuations over time versus constant salt level. 

Seedling mortality, growth and leaf gas exchange of three mangrove species, Avicennia 

germinans, Laguncularia racemosa and Rhizophora mangle were investigated in semi-controlled 

conditions at different salt levels (0, 40, 60‰ and, only for A. germinans, 80‰). 

Results. Slow salinity increase up to 40 ‰ induced acclimation mechanisms to salt conditions, 

improving the salt tolerance of A. germinans and L. racemosa, but had no effect on R. mangle. 

During fluctuations between 0 and 40 ‰, A. germinans and R. mangle were not affected by a 

salinity drop to 0‰, whereas L. racemosa took advantage of the brief freshwater episode.  

Conclusions. This study provides new insights into physiological resistance and acclimation to 

salt stress. We show that seasonal variations of salinity may affect mangrove seedlings’ morphol-

ogy and physiology as much as annual mean salinity. Moreover, more severe dry seasons due to 

climate change may impact mangrove structure and species composition through higher mortality 

rates and physiological disturbance at the seedling stage. 

  



243 

Résumé 

Contexte. Les mangroves des zones à faible amplitude de mare sont sujettes à de fortes variations 

de la salinité du sol qui, selon les modèles climatique à l’échelle des Caraïbes, pourraient aug-

menter en amplitude. Alors que les effets de différents niveaux de salinité maintenus constants 

dans le temps sur la physiologie des principales espèces de mangrove ont déjà largement été tes-

tés, peu de connaissances sont disponibles sur les processus d’acclimatation de ces espèces aux 

variations de la salinité. 

Objectifs et méthodes. Le but de cette expérience est de caractériser les conséquences de diffé-

rentes vitesses d’augmentation de la salinité (comparaison d’une augmentation rapide et d’une 

augmentation lente de la salinité) et de fluctuations de la salinité par rapport à une salinité cons-

tante. La mortalité et les échanges gazeux foliaires des plantules des principales espèces de palé-

tuvier des Caraïbes (Avicennia germinans, Laguncularia racemosa et Rhizophora mangle) ont été 

suivis pour différents patterns de variation de la salinité atteignant différentes valeurs (0, 40 et 60 

g l-1 et pour A. germinans uniquement 80 g l-1). 

Résultats. L’augmentation lente de la salinité jusqu’au 40 g l-1 a entraîné une bonne acclimata-

tion à la salinité en augmentant la tolérance d’A. germinans et de L. racemosa par rapport à une 

augmentation rapide, mais n’a eu d’effet positif sur R. mangle. Les variations de la salinité entre 

40 et 0 g l-1 n’ont pas affecté la physiologie d’A. germinans et de R. mangle, alors que L. race-

mosa est parvenu à augmenter sa biomasse grâce au court épisode à salinité nulle. 

Conclusions. Cette étude apporte de nouveaux éléments dans la compréhension de la résistance 

des palétuviers à la salinité et dans les processus d’acclimatation. Nous avons montré que les va-

riations saisonnières de la salinité en elles-mêmes pourraient tout aussi bien affecter la morpholo-

gie et la physiologie des plantules de mangrove que la salinité annuelle moyenne. Des saisons 

sèches plus sèches liées au changement climatique seraient à même d’impacter la structure et la 

composition des mangroves en augmentant les taux de mortalité et en perturbant la physiologie 

des plantules. 
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Introduction 

Mangrove forests cover about 15 million hectares worldwide (Spalding et al. 2010). Their struc-

ture and species composition are driven by several environmental gradients, among which salini-

ty is one of the most important (Duke et al. 1998; Ball 2002), particularly in micro-tidal wetlands 

(Castaneda-Moya et al. 2006; Urrego et al. 2009), where high soil salinity values are observed 

during the dry season. 

The effects of constant salinity on the morphology and physiology of mangrove seedlings have 

been widely documented (Cheeseman 1988; Sobrado 1999a; Suarez and Sobrado 2000; Krauss 

and Allen 2003; Sobrado 2005; Ye et al. 2005; Cardona-Olarte et al. 2006; Lopez-Hoffman et al. 

2006; Suarez and Medina 2006). In most investigations focusing on the effects of salinity, seed-

lings were grown at a constant salinity level in semi-controlled conditions. Optimum salinity lev-

el for mangrove seedlings growth has been reported to be around 10 ‰ for both Avicennia 

germinans (Suarez 2005) and Rhizophora mangle (Werner and Stelzer 1990), and 0 ‰ for 

Laguncularia racemosa (Cardona-Olarte et al. 2006). The values of variables such as biomass, 

total leaf area and leaf gas exchange have been observed to decrease markedly when salinity in-

creases above optimum values. The maximum salt concentrations reached in semi-controlled 

experiments on seedlings have been assessed at 55 ‰ for A. germinans (Suarez and Medina 

2006), 40 ‰ for L. racemosa (Cardona-Olarte et al. 2006) and 58 ‰ for R. mangle (Lopez-

Hoffman et al. 2006), but field surveys (Flower and Imbert 2006; Lugo et al. 2007) show that the 

salinity of mangrove soils may temporarily reach higher levels: 115 ‰, 85 ‰ and 85 ‰ in A. 

germinans, L. racemosa and R. mangle stands respectively. Further investigations are needed to 

understand the physiological responses of mangrove species to such extreme salt concentrations. 

In the field, soil salinity fluctuates according to the amount and frequency of rainfall, to soil sur-

face evaporation and to root-water extraction (Hutchings and Saenger 1987). In tropical regions 

with contrasted patterns of annual rainfall, mangrove trees have therefore to deal with highly 

fluctuating top soil salinity levels (from 0 ‰ up to 100 ‰) throughout the year (Elster 2000; 

Flower 2004). Moreover, in the Caribbean, global circulation models anticipate a reduction of 

annual precipitations and more extreme climatic events such as droughts and major tropical 

storms (Campbell et al. 2011; Biasutti et al. 2012). A change in the amplitude of seasonal rainfall 

patterns may lead to faster and deeper salt fluctuations in the top of soil, with the potential to af-
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fect the physiology of trees, saplings and seedlings (Cai et al. 2007; Stahl et al. 2013). Several 

studies examine the physiological responses of plants to the spatial heterogeneity of soil salinity, 

as related in the review by Bazihina et al. (2012). However, as pointed out by Krauss et al. (2008) 

and Wang et al. (2011), there is a lack of knowledge on the growth and physiological responses 

of halophytic species to fluctuating salinity levels. It appears that exposure to constant salinity 

levels could be less physiologically demanding than exposure to fluctuating salinity levels, due to 

the high energetic cost of acclimation investments (Krauss et al. 2008). Indeed, R. mangle 

showed lowered leaf gas exchange rates in fluctuating salinities, while the frequency of these 

fluctuations had no effect (Lin and Sternberg 1993). In a context of increasingly contrasted sea-

sonality, the ability to recover after a salt stress and to make the most of brief periods of low sa-

linity may be keys to species survival (Orcutt and Nielsen 2000). We hypothesized that the three 

most common mangrove species in the Neotropical region should have different acclimation abil-

ities in order to take opportunistic advantage of a slow rather than a sudden salinity increase and 

of a short episode of low salinity during a high salinity period. 

The aim of this work was therefore to examine the response in terms of growth, mortality rate, 

and leaf gas exchange of three Caribbean mangrove species (A. germinans, L. racemosa and R. 

mangle) to (i) different rates of soil salinity increase (slow versus fast increase of soil salinity 

from 0 to 40, 60, or 80 ‰), and to (ii) salinity fluctuations (fluctuations over time between 0 and 

40 ‰, 0 and 60 ‰ or 0 and 80 ‰ versus constant salinity). 

Materials and methods 

Plant culture 

Recently fallen seeds and seedlings of Avicennia germinans (L.) L., Laguncularia racemosa (L.) 

Gaertn.f. and Rhizophora mangle L. were collected in the French Lesser Antilles island of Gua-

deloupe (16°17′ N, 61°31′ W), between the Belle-Plaine and Perrin channels, at the end of Octo-

ber 2010. Seeds were placed on damp peat during 1 week to germinate. Seedlings were trans-

ferred to 4 L plastic nursery pots filled with commercial peat (pH (H2O): 6; N: 120 mg l-1; P2O5: 

140 mg l-1; K2O: 160 mg l-1) in a greenhouse under 85 % shade. Two to four seedlings were 

planted in each pot and irrigated with freshwater every two days. After 20 weeks, the seedlings 

were tall enough to allow leaf gas exchange measurements before starting the salinity treatments. 
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The seedlings were fertilized twice (after 4 and 16 weeks) with 4:6:6 (N:P:K, respective percent-

ages). Two weeks before the treatments, one plant per pot was selected to minimize height varia-

bility among the sample set, and the other plants were removed to avoid competition for soil re-

sources. 

Salinity treatments 

After 20 weeks, a total of 300 seedlings of similar dimensions were selected for the experiment, 

and their initial height (Hi) was recorded. L. racemosa and R. mangle seedlings were both divided 

into 7 groups, and A. germinans into 10 groups, arranged according to a randomized design, with 

10-15 individuals per group, making up an experiment with 24 treatments. One control group per 

species was kept irrigated with freshwater (0 ‰ salinity) throughout the experiment to simulate 

conditions in the surface layer of soil during the rainy season, conditions well tolerated by all 

three mangrove species (Sobrado 1999b; Krauss and Allen 2003; Sobrado 2005; Suarez and Me-

dina 2006). Regarding L. racemosa and R. mangle, the six remaining groups were used according 

to a 3 x 2 factorial design with 3 dynamic variation patterns of salinity as shown in Fig. 1, and 2 

levels of maximum salinity (40 and 60 ‰, equivalent to 684 and 1 024 mM of NaCl, respective-

ly). The dynamic variation patterns of salinity involved differences in the rate at which salinity 

was increased. In the first, salinity was increased slowly from 0 ‰ to a maximum salinity level 

(of 40 or 60 ‰ depending on the group) over 10 weeks (S treatments). In the second, salinity 

increased at a faster rate, over 3 weeks only (F treatments) (Fig. 1A). A third pattern involved 

fluctuations in soil salinity during the growing period, during which salinity successively climbed 

to its maximum level in 3 weeks, remained constant at this level during 5 weeks, decreased to 0 

‰ in 2 weeks, remained constant at 0 ‰ during 2 weeks, rose back to maximum salinity in 3 

weeks, and was finally kept constant for 3 weeks, until the end of the experiment (V treatments, 

details in Fig. 1B). This third treatment was designed to simulate a heavy rainfall episode taking 

place during the dry season, as observed by Flower (2004). In line with field measurements made 

in A. germinans populations during the dry season (Flower, 2004), we added another level of 

salinity at 80 ‰ (i.e. 1 367 mM of NaCl) for this particular species. Slow increases in salinity 

over two months (17 and 26 ‰ month-1) is close to what was observed locally in the field (20 to 

35 ‰ month-1) by Flower (2004), whereas the fast salinity increase rates (57 and 85 ‰ month-1) 

treatments recreate extremely harsh dry season conditions such as measured in Colombia (45 to 
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100 ‰ month-1) by Elster (2000) in a disturbed mangrove site, rates also similar to what may be 

expected in the context of climate change. Each salinity treatment was identified by a code made 

up of the maximum level of salinity reached during the treatment (40, 60 or 80) followed by the 

letter (F, S or V) corresponding to the variation pattern applied (e.g. 60F for fast salinity increase 

to 60 ‰). Each salinity treatment lasted 18 weeks. 

Salinity regimes were applied to the seedlings in an open system, by watering each pot three 

times a week with 250 ml of salt solution and letting the leachate drain away. The salinity of the 

last drop of leaching fluid was measured with a hand-held refractometer (ATAGO, ATC S/Mill-

E, Japan) once a week in 5 randomly chosen pots per salt treatment, in order to finely monitor 

salinity, as in Dulormne et al. (2010). We had previously conducted preliminary tests in the la-

boratory to ascertain what volumes of salt solution at a given salt concentration was necessary to 

obtain values of leaching salinity (± 20%) corresponding to the theoretical patterns of soil con-

centrations shown in Fig. 1. 

 

Leaf and plant measurements 

Leaves and internodes were counted on each seedling at the beginning and at the end of the ex-

periment. Leaf lifespan was assessed by recording new leaves and dead leaves throughout the 

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. 
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experiment. Leaf production time was calculated on unbranched individuals by dividing the dura-

tion of the experiment by the number of leaves and leaf-scars produced during this time, as in 

McKee (1995). Total leaf area for an individual was measured at the end of the experiment with a 

leaf area meter (Li-3000C with the Li-3050C transparent belt conveyor accessory, Li-Cor, NE, 

USA). Specific leaf area (SLA) was calculated (SLA = leaf area/leaf dry mass, cm2 g-1) from the 

youngest fully expanded (YFE) leaf of each individual. Stem height was measured above the hy-

pocotyl for all species and was recorded at the beginning (Hi) and at the end of the experiment 

(Hf). Length growth rate (LGR in %) was calculated for each individual by dividing the elonga-

tion achieved over the 18 week experiment by the initial stem height (%): LGR = (Hf - Hi) / Hi x 

100. Plant dry matter (oven-dried at 75°C during 72h) was measured separately for roots, stems, 

hypocotyls and leaves at the end of the experiment on 10 plants per treatment. The hypocotyl of 

R. mangle was not taken into account in the estimation of total biomass in order to assess the 

plant biomass produced during the experiment. Leaf weight ratio (%) was calculated by dividing 

the leaf biomass by the total seedling biomass. Mortality rate was calculated by considering as 

dead all the individuals without leaves at the end of the experiment. 

Leaf gas exchange measurements 

Leaf gas exchange (LGE) measurements were carried out 3, 5, 8, 11, 15 and 17 weeks after the 

beginning of the salt treatments (Fig. 1) with a Ciras-2 portable photosynthesis system (PP Sys-

tems, MA, USA). All measurements were made between 9 a.m. and 1 p.m. since preliminary 

tests revealed no midday depression of LGE before 1 p.m. The YFE leaf of 3 to 5 individuals per 

treatment was selected. Each selected leaf was placed in a 1.7 cm² cuvette at ambient temperature 

(29 - 31°C), with a reference CO2 concentration of 370 ppm, a photosynthetic photon flux of 1 

600 µmol m-2 s-1, and an air humidity of 23 - 27 mbar, until stabilization of gas exchange. Re-

sults were expressed in net CO2 assimilation rate (Asat) and stomatal conductance (gs) at saturat-

ing light level. Intrinsic water use efficiency (WUE) was calculated by dividing Asat by gs (ex-

pressed in µmol of CO2 fixed by mol of H2O lost). 

Data analysis 

Non-parametric statistics (Mann-Whitney and Kruskal-Wallis tests) were used to compare re-

sponses among species, salinity levels and salinity variation patterns. Mann-Whitney tests were 
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used to compare pairs of species or treatments (Table 1). The effects of salinity levels were tested 

for each species using Kruskal-Wallis tests (Table 2) on control and fast salinity increase treat-

ments only (40F, 60F and 80F for A. germinans), as this salinity variation pattern exposed the 

seedlings during the longest period. Fisher's exact test was used to determine the significance 

(p<0.05) of the mortality rates of each species compared to the control (Fig. 2). In Fig. 4, the 

slopes of Asat over time were tested using Fisher’s test. All statistical tests were computed with 

the statistical software R 2.12 (R Core Team, 2012). Results in figures and tables are expressed as 

means and standard errors. 

Results 

Growth in freshwater conditions 

Seedling biomass, morphology of plants and leaf gas exchange of the 3 species A. germinans, L. 

racemosa and R. mangle were compared after 38 weeks of development in freshwater conditions 

(Table 1). 

No significant differences between the three mangrove species were found regarding total bio-

mass and Asat. However, A. germinans displayed significantly lower total leaf biomass and leaf 

weight ratio than the other two species, as well as a higher specific leaf area (SLA) and a shorter 

leaf lifespan. L. racemosa produced significantly more shoot per root biomass unit than both A. 

germinans (+ 32 %) and R. mangle (+ 36 %). L. racemosa was also characterized by the highest 

number of internodes, a high total leaf area, a short leaf lifespan, and a short leaf production time. 

Only R. mangle had carbon reserves at this stage of development, in the hypocotyl. This species 

invested in a small number of leaves with a long lifespan, 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 species in the control treatment at a salinity of 
0 ‰, 38 weeks after transplantation. YFE: Youngest Fully Expanded leaf (Mean +/- SE, n = 
10). Different letters indicate significant differences among three species at p < 0.05. 

 
Traits A. germinans L. racemosa R. mangle 

Plant biomass 
and morphology 

Total biomass production (g) 4.3 a 5.4 a 5.3 a 

Length growth rate (%) 98.9 a 92.8 a 9.4 b 

Shoot-root ratio 2.6 a 3.9 b 2.5 a 

Hypocotyl mass (g) 0 a 0 a 5.6 b 

Internode number 8.9 a 12.0 b 5.3 c 

Leaf  
characteristics 

Leaf number 10.9 ab 19.2 a 7.5 b 

Total leaf area (cm²) 161.7 a 274.3 b 203.8 a 

Total leaf biomass (g) 1.4 a 2.4 b 2.5 b 

Unit area leaf (cm2) 20.6 a 22.2 a 29.3 a 

Unit dry mass leaf (mg) 149.8 a 163.4 a 363.7 b 

Specific leaf area (cm2 g-1) 138.3 a 143.7 a 80.5 b 

Leaf weight ratio (%) 33 a 44.7 b 47.5 b 

Leaf life-span (days) 20.3 a 29 a 45 b 

Leaf production time (days) 14.8 a 12.4 a 81.9 b 

Leaf gas 
exchange 

CO2 assimilation (µmol m-2 s-1) 12.4 a 9.9 a 9.8 a 

Stomatal conductance (mmol m-2 s-1) 191.0 a 113.6 b 110.1 ab 

Water use efficiency (µmol mol-1) 66.9 a 91.7 b 99.1 ab 

Effects of salinity levels 

As shown in Table 2, an increase in salinity induced a decrease of most of the growth traits, 

whereas physiological traits measured were not or only little affected. The total biomass of seed-

lings at a salinity of 40 ‰ and 60 ‰ was respectively at least 20 % and 50 % lower than in the 

control group. Length growth rate (LGR) and total leaf area followed the same trend. At 80 ‰, 

the biomass of A. germinans was 75 % lower than in the control group. 
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Table 2. Effect of salinity on biomass, morphology and leaf functional traits of mangrove seedlings measured at the end of the 
experiment in the treatments of fast salinity increase. n=10 for biomass and morphological traits, n=5 for SLA and LGE. 

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) 4.3 a 3.0 ab 2.0 b 1.1 b * 5.4 a 2.3 b 1.2 b ** 5.3 a 4.1 a 2.7 b ** 

Relative length growth (%) 99.0 a 43.5 b 37.9 b 7.4 c *** 92.8 a 26.1 b 4.2 c *** 9.4 a 10.7 a -0.8 b ** 

Total leaf area (cm²) 161 a 87 ab 51 b 0 c ** 274 a 26 b 20 b *** 204 a 97 b 31 c *** 

Internodes count 8.9 a 8.4 ab 7.3 bc 5.9 c *** 12.3 a 10.5 b 7.5 c *** 5.3 a 4.5 b 3.8 c *** 

Leaf production rate (days) 15 a 29 b 41 b 13.5 ab ** 12 a 30 b 94 c *** 55 a 40 a - ns. 

Specific leaf area (cm2 g-1) 138 a 124 a 100 a - ns. 144 a 94.7 b 96.5 c * 82.2 a 76.5 a 76.5 a ns. 

Carbon assimilation (µmol m-2 s-1) 12.4 a 5.4 a 8.4 a - ns. 9.9 a 1.3 b 0.7 b * 10.8 a 2.2 b 1.9 b ** 

Stomatal conductance (mmol m-2 s-1) 191.1 a 98.3 b 90.2 ab - * 114 a 37.4 b 79.3 a * 137 a 30.3 b 56.6 ab * 

Water use efficiency (µmol mol-1) 66.9 a 49.8 a 82.7 a - ns. 91.7 a 97.2 a 8.9 b * 87.1 a 93 a 40.4 a ns. 
Symbol “–“ means data not measurable 
p values of Kruskal-Wallis tests are indicated by symbols: ns,  p > 0.1 ; *, 0.05 > p > 0.01 ; **, 0.01 > p > 0.001 ; ***, 0.001 > p. Let-
ters figure statistical groups within a species. 
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Differences between species were also observed. For both A. germinans and L. racemosa, more 

time was needed to produce one leaf (+ 26 or 96 days, between 0 and 60 ‰) when the salinity 

level was higher. In R. mangle, leaf production time did not seem to be affected by 40 ‰ salinity, 

and could not be calculated at 60 ‰ because the experiment ended before enough leaves were 

produced. At 60 ‰ salinity, regarding total biomass, R. mangle was the least affected, whereas L. 

racemosa was the most negatively affected. Moreover, mortality rates in R. mangle remained at 

zero at all salt concentrations, whereas they increased with salt concentration in both other spe-

cies (Table 3). 

Table 3. Mortality rate for each species according to the different salinity variation patterns. 
Fast (F) and slow (S) rates of salinity increase and variable salinity (V) treatment, at the end of the 
experiment (n = 10). Treatments at 80 ‰ of salinity were not applied to R. mangle and L. racemosa. . 
Letters figure statistical groups within a species (Fisher’s exact test, p < 0.05). 

  Mortality rate (%)   
Maximum 

salinity 
(‰) 

Salinity variation 
pattern A. germinans L. racemosa R. mangle 

0 control 0  a 0  a 0  a 

40 
F 22  a 55  b 0  a 
S 0  a 0  a 0  a 
V 11  a 0  a 0  a 

60 
F 11  a 60  b 0  a 
S 0  a 45  b 0  a 
V 80  b 67  b 0  a 

80 
F 100  b -  - 
S 40  ab -  - 
V 89  b -  - 
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Effects of the pattern of salinity increase on growth and mortality rates 

 
Fig. 2. Effect of three types of salinity treatment on 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; V: variable salinity treatment. Results represented with 
standard error bars, in relation to salinity levels of 0, 40, 60 or 80 ‰. Refer to Table 4 for the 
significance level of the differences between treatments. 

Slow versus fast salinity increase 

The growth of mangrove seedlings submitted to fast (F) and slow (S) increases of salinity are 

compared at the end of the experiment in Fig. 2 and Table 4, and their mortality rates in Table 3. 

The slower rate of increase determined better growth performances and lower mortality rates than 

the faster rate in A. germinans and L. racemosa, whereas R. mangle was not affected.  
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The total biomass of A. germinans and L. racemosa seedlings was at least 50 % higher in 40S 

than in 40F treatments. L. racemosa seedlings also suffered a high mortality rate of 55 % in the 

40F treatment against 0 % in the 40S treatment. R. mangle was the least affected by the rate of 

salinity increase: biomass and LGR were both unaffected at salinity levels of 40 and 60 ‰. No 

mortality was recorded in R. mangle seedlings, whatever the rate of salinity increase. 

Table 4. Effects of fast versus slow rates of salinity. Statistical results from Mann-Whitney tests used to 
compare the effects of fast versus slow rates (F/S) and of fast rate versus variable salinity treatment (F/V) 
on plant growth and leaf gas exchanges in the three mangrove species at the end of the experiment. Ag: A. 
germinans; Lr: L. racemosa; Rm: R. mangle. 

    Plant growth Leaf gas exchange 

Treatment 
type 

Salinity 
(‰) Species 

 
Total 

biomass LGR 
Total 
leaf 
area  

Asat gs WUE 

F versus S 

40 
Ag 

 
ns *  *  

 
*  ns *  

Lr 
 

*  ns **  
 

ns ns ns 
Rm 

 
ns ns ns 

 
*  *  ns 

60 
Ag 

 
ns ns ns 

 
ns ns ns 

Lr 
 

ns *  ns 
 

ns ns *  
Rm 

 
ns ns ***  

 
ns ns ns 

F versus V 

40 
Ag 

 
ns ns ns 

 
ns ns ns 

Lr 
 

**  *  ***  
 

*  *  ns 
Rm 

 
ns ns ns 

 
*  ns ns 

60 
Ag 

 
ns *  ***  

 
ns ns ns 

Lr 
 

ns ns ns 
 

ns ns ns 
Rm   ns *  ns   ns ns ns 

 

Symbols reflect the significance levels: ns, p > 0.05; *, 0.05 > p > 0.01; ** , 0.01 > p > 0.001; ***, p < 
0.001. 

Fluctuating salinity 

The growth of the mangrove seedlings was compared between fast (F) salinity increase treat-

ments (here considered as constant salinity conditions) and variable (V) salinity treatments, in 

Fig. 2 and Table 4, at the end of the experiment, when salinity level was re-established at its max-

imum value (40 or 60 ‰). The growth of A. germinans and R. mangle was not affected by fluctu-

ations of salinity at 40 ‰. At 60 ‰, salinity fluctuations had a negative effect on A. germinans, 

and induced significantly lower LGR and total leaf area than the constant salinity treatment. L. 

racemosa, in contrast, was able to benefit from the temporary salinity drop from 40 to 0 ‰, as 

total biomass, LGR and total leaf area were greater in the fluctuating salinity treatment than in the 
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constant salinity treatment. At 60 ‰, overall for both L. racemosa and R. mangle, there were no 

differences between V and F treatments regarding plant growth traits (Table 4). 

Effects of the pattern of salinity increase on leaf gas exchange 

The effects of the different salt conditions on LGE (Fig. 3) were less significant than on biomass 

and other morphological traits (Table 4), although similar trends were observed. 

 
Fig. 3. Carbon assimilation rate (Asat), stomatal conductance (gs), and intrinsic water use 
efficiency (WUE) according to salinity levels (0, 40, 60 or 80 ‰) in A. germinans, L. 
racemosa and R. mangle. Represented values are mean with standard error as bars, F: fast salini-
ty increase rate; S: slow salinity increase rate; V: variable salinity treatment. Refer to Table 4 for 
the significance level of the differences between treatments. 
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When the responses to slow and fast salinity increase rates are compared, results concerning A. 

germinans show that LGE was significantly affected by the salinity increase rate. At 40 ‰, Asat 

and WUE were respectively 2 and 3 times greater in the S treatment than in the F treatment. In 

the case of L. racemosa, there were no significant differences regarding most of the LGE varia-

bles measured, even though Asat was 3 times greater in the 40S treatment. In R. mangle, both Asat 

and gs were 5 times greater (significant) in the slow salinity increase to 40 ‰ than in the fast 

treatment, whereas WUE remained equivalent. In all species, at 60 ‰, none of the LGE traits 

varied significantly according to the salinity increase rate. 

Fluctuating salinity 

The fluctuating salinity treatment had no significant effect on LGE in A. germinans at 40 ‰: Asat, 

gs and WUE measured in the 40V treatment were equivalent to those measured in the 40F treat-

ment (Fig. 3). In contrast, in L. racemosa, Asat was improved by salinity fluctuations in the 40V 

compared to the 40F treatment. In R. mangle, Asat, gs and WUE remained unchanged whether the 

salinity fluctuated or not (40F versus 40V). In all three species, fluctuating and constant treat-

ments reaching 60 ‰ salinity did not produce any significantly different responses as to LGE 

(Table 4). 

Carbon assimilation rate throughout the experiment 

Asat values measured during the fast and slow increases of salinity treatments 2, 5, 8, 11, 15 and 

17 weeks after their onset are presented in Fig. 4. Over time, at 40 ‰ salinity, Asat of A. 

germinans and R. mangle were not significantly affected by the rate of salinity increase (Fig. 4 A 

and C), as shown by the Asat slope tests (p = 0.09 at 40F and p= 0.52 at 40S in A. germinans, and 

p=0.71 at 40F and p=0.33 at 40S in R. mangle). As regards L. racemosa, Asat decreased over time 

during the fast salinity increase treatment (40F: p=0.008). At the beginning of the treatments, 

from week 1 to 5, Asat values in A. germinans and R. mangle were higher in the slow salinity in-

crease treatment than in the fast one, whereas no differences were found in L. racemosa. During 

the last stretch of the experiment, from week 15 to 18, the three species exhibited significantly 

greater Asat values in 40S. At 60 ‰ salinity, in all species, Asat decreased significantly over time 

during the slow treatment (A. germinans: p=0.005; L. racemosa:  p=0.004; R. mangle: p=0.016), 

whereas Asat stayed constant over time during the fast treatment (p>0.05) (Fig. 4 D and E). At 60 



257 

‰, at the beginning of the treatments, from week 1 to 5, Asat was greater in the slow treatments 

than in the fast treatments for all species alike, whereas there was no significant difference later, 

once salinity had reached 60 ‰. 

 
Fig. 4. Variations in carbon assimilation rate (Asat, mean values with standard error bars) 
throughout the duration of the increasing salinity treatments for A. germinans (Fig.4. A and 
D), L. racemosa (Fig.4. B and E), and R. mangle (Fig.4. C and F). The white-to-black gradi-
ents below the horizontal axes reflect the increase in salinity levels during the treatments, from 0 
‰ (white) to 40 ‰ (upper graphs) or 60 ‰ (lower graphs). Stars (*) highlight significant differ-
ences in carbon assimilation rates between treatments. 

Asat values in the fluctuating (V) treatments were compared to those in the constant (F) treatments 

both at 40 and 60 ‰ salinity (Fig. 5). During the first 9 weeks, during which salt conditions were 

equal in the F and V treatments, A. germinans, L. racemosa and R. mangle exhibited similar Asat 

values in the 40F and 40V treatments as well as in the 60F and 60V treatments. During the brief 

freshwater episode at 0 ‰ salinity (week 11) in the treatment involving a maximum salinity of 40 

‰ (40V), L. racemosa was the only species in which Asat increased significantly and durably, the 

effect lasting even after salinity had risen again (Fig. 5B). In the treatments reaching 60 ‰ salini-

ty, Asat of both A. germinans and R. mangle increased during the brief freshwater episode of the 
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soon as the salinity started to rise back to its maximum level, and from then on Asat remained the 

same in the 60V and 60F treatments (fig. 5 D and F). In L. racemosa, values of Asat were not once 

found to differ significantly between the fluctuating and constant salinity treatments 60V and 60F 

throughout the experiment (Fig. 5E). 

 
Fig. 5. Variations in carbon assimilation rate (Asat, mean values with standard error bars) 
throughout the duration of the variable salinity treatments (V) and fast rate salinity in-
crease treatments (F) for A. 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 horizontal axes reflect the 
variations in salinity levels during the treatments, between 0 ‰ (white) and 40 ‰ (upper graphs) 
or 60 ‰ (lower graphs). Stars (*) highlight significant differences in carbon assimilation rates 
between treatments. 
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Discussion 

Growth in freshwater conditions 

A. germinans, L. racemosa and R. mangle exhibited different growth strategies at a salinity of 0 

‰, while values of biomass production were equivalent for these three species (Table 1). Growth 

strategies may be based on leaf traits such as SLA, leaf lifespan, Asat, gs or WUE (Reich et al. 

1992; Cornelissen, 1996; Wright and Westoby, 2001; Wright et al. 2004). In this respect, R. man-

gle on the one hand and A. germinans and L. racemosa on the other follow opposite leaf man-

agement strategies. R. mangle produced leaves with a high individual construction cost, evi-

denced by it having the highest values of unit leaf biomass and leaf thickness (i.e. the lowest SLA, 

80.5 cm2 g-1 versus 138.3 and 143.7 cm2 g-1 for the other two species). This is consistent with the 

fact that this species produced fewer leaves (7.5 versus 10.9 and 19.2 for A. germinans and L. 

racemosa respectively), each with a longer lifespan and a longer leaf production time (81.9 days 

versus 14.8 and 12.4 days). All of these R. mangle traits point to high leaf construction costs 

(Feng et al. 2007, 2008), which are likely to limit the growth potential and light competition ca-

pacities of these seedlings (McKee 1995). The presence of important carbon reserves in the hy-

pocotyl (51 % of the total biomass of R. mangle) may certainly contribute to leaf construction 

(Smith and Snedaker 2000). A. germinans and L. racemosa seedlings, in contrast, produced 

'cheaper' leaves with a higher rate of turnover (high leaf number and short lifespan) than R. man-

gle. This result is in line with Suarez's (2003) observations. As compared to A. germinans, L. 

racemosa allocates more carbon to its aerial parts than to its root compartment (shoot/root ratio of 

3.9). In addition, high internode number and total leaf area, as well as a longer leaf lifespan, were 

observed, as described by Cardona-Olarte et al. (2006). Higher specific and total leaf area have 

been associated with faster growth rates (Reich et al. 1993; Cornelissen 1996; Wright and 

Westoby 2001). L. racemosa should consequently reach a higher stature, allowing it to outcom-

pete other species for light (Cardona-Olarte et al. 2006). Our results are in agreement with field 

observations; in the Caribbean, L. racemosa dominates in the less salty mangrove areas, i.e. near 

or in association with Pterocarpus officinalis freshwater swamp forests (Imbert et al. 2000; Me-

dina et al. 2007). It follows from these observations that, in the absence of salinity constraints, the 

growth potential of L. racemosa should be greater than that of both others species in the long 

term: L. racemosa > A. germinans > R. mangle. 
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Effects of salinity levels 

Our fast salinity increase treatment is the most similar to other experimental designs involving 

the application of constant salinity levels (Sobrado 1999a; Suarez and Sobrado 2000; Krauss and 

Allen, 2003; Sobrado 2005; Ye et al. 2005; Cardona-Olarte et al. 2006; Lopez-Hoffman et al. 

2006; Suarez and Medina 2006). Salinity levels close to seawater (40 ‰ in our experiment versus 

35 ‰ in seawater) or greater (60 and 80 ‰) negatively affect A. germinans, L. racemosa and R. 

mangle seedlings (Table 2), but differently for each species. 

A. germinans had the highest total leaf area, length growth rate, SLA and leaf gas exchange 

(LGE) at 60 ‰. A. germinans was able to limit the negative effects of 60 ‰ salinity, which is a 

good illustration of the Avicenniaceae specialization for salt resistance (Tomlinson 1986). This 

result is consistent with field observations of adult A. germinans monospecific mangroves with 

salinity levels exceeding 60 ‰ (Imbert et al. 2000). In the case of L. racemosa, its total biomass, 

length growth rate and total leaf area were more negatively affected by soil salinity than those of 

the other two mangrove species. In agreement with the findings of Cardona-Olarte et al. (2006), 

L. racemosa thus appears as the Neotropical mangrove species the most sensitive to salinity, ex-

hibiting high mortality rates (55 %) when salt concentration reaches 40 ‰. This sensitivity to salt 

could be linked to the fact that LGE is strongly affected by salinity levels, and to the low biomass 

allocation to roots – a trait that may reduce not only NaCl uptake but also water and nutrient up-

take by the roots (Cardona-Olarte et al. 2006). The reduction of the SLA between 0 and 40 ‰ of 

salinity (144 versus 95 cm² g-1) reflects a thickening of the leaf blade and a higher leaf succulence 

when exposed to the salt treatment. Leaf succulence could also reduce water absorption by roots, 

as suggested by Sobrado (2007), since mesophyll thickness with longer extracellular and 

transcellular pathways may increase the resistance of the leaf blade to the water flux. Concerning 

R. mangle, 40 ‰ salinity levels had little effect on total biomass, LGR and WUE, confirming the 

findings of Cardona-Olarte (2006) and Krauss and Allen (2003). In fact, the salinity range (0 – 40 

‰) fits with the salinity levels measured in areas where healthy populations of R. mangle are 

observed (Imbert et al. 2000). However, our results also show that this species' morphological 

and physiological traits were affected by hypersalinity (60 ‰), complying in this respect with the 

findings of Lopez-Hoffman et al. (2006). No mortality was recorded in R. mangle, including at 

salinity levels exceeding seawater. This result is interesting in that resistance to salinity greater 

than seawater is sparsely documented (Lopez Hoffman et al. 2006; Lugo et al. 2007). 
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Indeed, the reduced impacts of salinity increase on A. germinans and R. mangle were due to a 

greater physiological resistance to salt stress: more efficient LGE in hypersaline conditions for 

the former, and certainly greater growth potential linked to the presence of hypocotyl reserves for 

the latter (Lin and Sternberg 1995; Smith and Sneadaker 2000). L. racemosa was the least salt 

tolerant species. It was characterized by a greater plasticity regarding leaf traits (i.e. a wider range 

of variations in response to the treatments), and in particular a greater capacity to reduce leaf trait 

values, than both R. mangle and A. germinans. We will examine below whether the less salt tol-

erant species is also the less resistant to fast rates of salinity increase or the most efficient in con-

ditions of salinity fluctuations, and whether leaf traits plasticity gives L. racemosa an adaptive 

advantage. 

Effects of slow versus fast rates of salinity increase 

Amzallag et al. (1990) found that the mechanisms involved in salt tolerance in plants are highly 

sensitive to salinity increase rates, and that the plants’ capacity to survive high salinities is en-

hanced when there is an extended prior exposure to non-lethal NaCl concentrations. Applying 

two rates of salinity increase in an experiment allows us to discuss their impact on mangrove 

seedlings and the mechanisms involved in acclimation. A slower increase of salinity was less 

detrimental to the growth, leaf morphology and physiology of the seedlings of the three man-

grove species than a faster increase. The slowest salinity increase allowed the plants to adapt bet-

ter to the salt constraints, in particular at 40 ‰. 

At a salinity of 40 ‰, the slower salinity increase seems to induce a durably stimulating effect on 

the physiology of A. germinans, because throughout the treatments Asat remained generally higher 

in the slow than in the fast treatment (Fig. 4 A). Biomass production in L. racemosa was signifi-

cantly higher in the slow than in the fast treatment, thanks to a greater total leaf area and a greater 

Asat from week 11 onwards until the end of the experiment. The acclimation process of L. 

racemosa seedlings differed from that of A. germinans because L. racemosa needed a long period 

of time to develop an effective salt adaptation. Thus, L. racemosa seedlings were very salt sensi-

tive at the time of their first contact with salt, after which a salt resistance appeared as Asat in-

creased progressively from week 11 until the end of the experiment. In R. mangle, fast salinity 

increase did not affect total biomass, as in McKee (1995), and no morphological plasticity was 

found. A possible role of storing ions in excess by propagules was described in Avicennia marina 
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(Yan et al. 2007) and on a Rhizophoraceae species, Kandelia candel, by Wang et al. (2002). It 

seems however that this possible role of the hypocotyl failed to prevent Asat from decreasing in 

conditions of fast-increasing salinity throughout the experiment (Fig. 4C). 

At 60 ‰, the salinity level in the soil was in itself more limiting than the rate of salinity increase, 

since in all species most of the functional traits measured and the mortality rates were equally 

affected at the end of the experiment, regardless of the F or S nature of the treatment. The rise of 

salinity from 0 ‰ to 80 ‰ in 3 weeks applied in the fast salinity increase treatment certainly in-

duced an osmotic shock in the A. germinans seedlings. Indeed, a 100 % mortality rate was ob-

served in the 80F treatment, against only 40 % in the 80S treatment (Table 3). It thus appears that 

the more progressive increase in salinity over 10 weeks rather than 3 weeks enabled some indi-

viduals of A. germinans to acclimate to these hypersaline conditions. We suppose that in A. 

germinans genome expression of salt excretion mechanism set up and salt compartmentalization 

in vacuoles need some time to become efficient and to ensure the seedling's survival. 

Effects of salinity fluctuations  

In mangrove forests, large spatial, seasonal, and temporal variations in groundwater salinity can 

be found, ranging from freshwater to hypersaline conditions (Ewe et al. 2007; Lambs et al. 2008; 

Wang et al. 2011; Bazihizina et al. 2012). Only a small number of studies have investigated the 

effects of salinity fluctuations on mangrove species. For example, Ball and Farquhar (1984) 

measured the leaf gas exchange characteristics of Avicennia marina during a gradual and pro-

gressive change in the soil salinity from 3 to 30 ‰ and back to 3 ‰; and Lin and Sternberg 

(1993) monitored plant growth and leaf gas exchange in R. mangle in three different fluctuation 

treatments, from 0 to 12 ‰, 6 to 23 ‰, and 15 to 45 ‰. According to Orcutt and Nilsen's (2000) 

hypothesis, plants may make use of windows of low salinity to survive in saline or hypersaline 

environments. Our results show that the ability to make opportunistic use of a window of low 

salinity can differ from one species to the next. The variable salinity treatments tested in this 

study (V treatments) affected mangrove seedling mortality, morphology, biomass and physiology 

(Table 4) differently in each species.  

At a medium level of fluctuation, between 0 and 40 ‰, L. racemosa positively took advantage of 

the brief episode of low salinity, whereas the growth of A. germinans and R. mangle was not af-

fected. Indeed, A. germinans and R. mangle were unable to benefit from the freshwater window 
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(equivalent mortality rates, biomass, LGR, and total leaf areas in 40V and 40F, Fig. 2). The two 

weeks' duration of the low salinity window thus appears to have been too short to allow these two 

species to take advantage of it to adjust its own plant production and morphological traits. L. 

racemosa produced significantly more leaves during the 0 ‰ salinity period in 40V than in the 

constant salinity treatment (p < 0.001, data not shown). This explains the greater total leaf area 

measured at the end of the experiment in the 40V treatment. The freshwater window also gave 

rise to leaves with the same characteristics than in the control group (i.e. same SLA p=0.09, data 

not shown). The higher total leaf area and carbon assimilation rate achieved thanks to the fresh-

water window are thus certainly responsible for the greater biomass and LGR recorded. While A. 

germinans sheds leaves when salinity changes, L. racemosa produces new ones adapted to the 

new salinity conditions. L. racemosa thus displayed a very opportunistic behaviour in fluctuating 

salinity conditions. We inferred that this less salt tolerant species could be the most resistant to 

salt fluctuations, due to the greater plasticity of its leaves regarding both their metabolism and 

their morphology, associated with higher photosynthesis and total leaf area values. However, the 

60 ‰ salinity level seems too severe to allow L. racemosa to take advantage of the low salinity 

episode. Both salt resistant species A. germinans and R. mangle did not show enhanced growth 

performances in conditions of fluctuating salinity of moderate amplitude (0-40 ‰). They only 

displayed a punctual increase of Asat, when exposed to high amplitude fluctuations (0-60 ‰), that 

was linked to a punctual increase of the stomatal conductance, as Sobrado (1999b) concluded in a 

similar experiment. Lugo et al. (2007) also observed a massive shedding of leaves in A. 

germinans in Puerto Rico in response to new saline conditions. The shedding and production of 

new leaves could represent a very expensive strategy (Suarez 2003) that may explain the disrupt-

ed or delayed growth at the plant level of A. germinans in the 60V treatment. We confirm than 

the more salt sensitive species is also the more resistant to moderate salt fluctuations and that, in 

this respect, L. racemosa > R. mangle > A. germinans. 

The consequences of salinity increase rates and salinity fluctuations at the stand level are proba-

bly important for the better understanding of ecosystem productivity and biodiversity in the long 

term. Further investigations on these issues should be developed and taken into account in man-

grove population models. 



264 

Acknowledgements 

We would like to thank Vanessa Virapin for the maintenance of the greenhouse and assistance 

during measurements and Jean Vaillant (statistic department of UAG) for his relevant comments 

on the statistical analyses. The experiments were financially supported by the Total Foundation. 

All the opinions, findings and conclusions expressed are those of the authors and do not neces-

sarily reflect the views of the Total foundation. We gratefully thank Anya Cockle for improving 

the English. 

References 

Amzallag GN, Lerner HR, Poljakoff-Mauber A (1990) Induction of increased salt tolerance in Sorghum 
bicolor by NaCl pretreatment. Journal of Experimental Botany 41, 29-34 

Ball MC (2002) Interactive effects of salinity and irradiance on growth,  implications for mangrove forest 
structure along salinity gradients. Trees - Structure and Function 16, 126-139 

Ball MC, Farquhar GD (1984) Photosynthetic and stomatal responses of two mangrove species, Aegiceras 
corniculatum and Avicennia marina, to long term salinity and humidity conditions. Plant Physiology 
74, 1-6 

Bazihizina N, Barrett-Lennard EG, Colmer TD (2012) Plant growth and physiology under heterogeneous 
salinity. Plant and Soil 354, 1-19 

Biasutti M, Sobel AH, Camargo SJ, Creyts TT (2012) Projected changes in the physical climate of the 
Gulf Coast and Caribbean. Climatic Change 112, 819-845 

Cai ZQ, Chen YJ, Bongers F (2007) Seasonal changes in photosynthesis and growth of Zizyphus 
attopensis seedlings in three contrasting microhabitats in a tropical seasonal rain forest. Tree Physiolo-
gy 27, 827-836 

Campbell JD, Taylor MA, Stephenson TS, Watson RA, Whyte FS (2011) Future climate of the Caribbean 
from a regional climate model. International Journal of Climatology 31, 1866-1878 

Cardona-Olarte P, Twilley RR, Krauss KW, Rivera-Monroy V (2006) Responses of neotropical mangrove 
seedlings grown in monoculture and mixed culture under treatments of hydroperiod and salinity. 
Hydrobiologia 569, 325-341 

Castaneda-Moya E, Rivera-Monroy VH, Twilley RR (2006) Mangrove zonation in the dry life zone of the 
Gulf of Fonseca, Honduras. Estuaries and Coasts 29, 751-764 

Cheeseman JM (1988) Mechanisms of Salinity Tolerance. Plant Physiology 87, 547-550 

Cornelissen J H C, Diez P, Hunt R (1996) Seedling growth, allocation and leaf attributes in a wide range 
of woody plant species and types. Journal of Ecology 84, 755-765 

Duke NC, Ball MC, Ellison JC (1998) Factors influencing biodiversity and distributional gradients in 
mangroves. Global Ecology and Biogeography Letters 7, 27-47 

Dulormne M, Musseau O, Muller F, Toribio A, Ba A (2010) Effects of NaCl on growth, water status, N2 
fixation, and ion distribution in Pterocarpus officinalis seedlings. Plant and Soil 327, 23-34 



265 

Elster C (2000) Reasons for reforestation success and failure with three mangrove species in Colombia. 
Forest Ecology and Management 131, 201-214 

Ewe SML, Sternberg LDSL, Childers DL (2007) Seasonal plant water uptake patterns in the saline south-
east Everglades ecotone. Oecologia 152, 607-616 

Feng YL, Auge H, Ebeling SK (2007) Invasive Buddleja davidii allocates more nitrogen to its photosyn-
thetic machinery than five native woody species. Oecologia 153, 501-510 

Feng YL, Fu GL, Zheng YL (2008) Specific leaf area relates to the differences in leaf construction cost, 
photosynthesis, nitrogen allocation, and use efficiencies between invasive and noninvasive alien con-
geners. Planta 228, 383-390 

Flower JM (2004) Dérèglements durables de la dynamique de la végétation dans les mangroves des Pe-
tites Antilles ,  problèmes de régénération forestière après mortalité massive liée à des perturbations 
naturelles. Université des Antilles et de la Guyane, Pointe à Pitre, p. 238 

Flower JM, Imbert D (2006) Recovery deficiency following tree mortality in mangroves of two Caribbean 
islands,  Field survey and statistical classification. Wetlands Ecology and Management 14, 185-199 

Hutchings P, Saenger P (1987) Ecology of mangroves. University of Quennsland Press, St Lucia, Austral-
ia 

Imbert D, Rousteau A, Scherrer P (2000) Ecology of mangrove growth and recovery in the Lesser Antil-
les,  State of knowledge and basis for restoration projects. Restoration Ecology 8, 230-236 

Krauss KW, Allen JA (2003) Influences of salinity and shade on seedling photosynthesis and growth of 
two mangrove species, Rhizophora mangle and Bruguiera sexangula, introduced to Hawaii. Aquatic 
Botany 77, 311-324 

Krauss KW, Lovelock CE, McKee KL, Lopez-Hoffman L, Ewe SML, Sousa WPG (2008) Environmental 
drivers in mangrove establishment and early development,  A review. Aquatic Botany 89, 105-127 

Lambs L, Muller E, Fromard F (2008) Mangrove trees growing in a very saline condition but not using 
seawater. Rapid Communications in Mass Spectrometry 22, 2835-2843 

Lin G, Sternberg LD (1995) Variation in propagule mass and its effect on carbon assimilation and seed-
ling growth of red mangrove (Rhizophora mangle) in Florida, USA. Journal of Tropical Ecology 11, 
109-119 

Lin G, Sternberg LD (1993) Effects of salinity fluctuation on photosynthetic gas exchange and plant 
growth of the red mangrove (Rhizophora mangle L.). Journal of Experimental Botany 44, 9-16 

Lopez-Hoffman L, DeNoyer JL, Monroe IE, Shaftel R, Anten NPR, Martinez-Ramos M, Ackerly DD 
(2006) Mangrove seedling net photosynthesis, growth, and survivorship are interactively affected by 
salinity and light. Biotropica 38, 606-616 

Lugo AE, Medina E, Cuevas E, Cintrón G, Laboy Nieves EN, Novelli YS (2007) Ecophysiology of a 
mangrove forest in Jobos Bay, Puerto Rico. Caribbean Journal of Science 43, 200-219 

McKee KL (1995) Interspecific variation in growth, biomass partitioning, and defensive characteristics of 
Neotropical mangrove seedlings - response to light and nutrient availability. American Journal of 
botany 82, 299-307 

Medina E, Cuevas E, Lugo A (2007) Nutrient and salt relations of Pterocarpus officinalis L. in coastal 
wetlands of the Caribbean,  assessment through leaf and soil analyses. Trees 21, 321-327 

Murphy KR, and Myors B (2004) Statistical power analysis. A simple and general model for traditional 
and modern hypothesis tests, 2nd edition. Lawrence Erlbaum Associates, Mahwah, New Jersey 



266 

Orcutt DM, Nielsen ET (2000) Physiology of plants under stress. Wiley, New York 

Reich PB (1993) Reconciling Apparent Discrepancies Among Studies Relating Life Span, Structure and 
Function of Leaves in Contrasting Plant Life Forms and Climates,  `The Blind Men and the Elephant 
Retold'. Functional Ecology 7, 721-725 

Smith SM, Snedaker SC (2000) Hypocotyl function in seedling development of the red mangrove, 
Rhizophora mangle L. Biotropica 32, 677-685 

Sobrado MA (1999a) Drought effects on photosynthesis of the mangrove, Avicennia germinans, under 
contrasting salinities. Trees - Structure and Function 13, 125-130 

Sobrado MA (1999b) Leaf photosynthesis of the mangrove Avicennia germinans as affected by NaCl. 
Photosynthetica 36, 547-555 

Sobrado MA (2005) Leaf characteristics and gas exchange of the mangrove Laguncularia racemosa as 
affected by salinity. Photosynthetica 43, 217-221 

Sobrado MA (2007) Relationship of water transport to anatomical features in the mangrove Laguncularia 
racemosa grown under contrasting salinities. New Phytologist 173, 584-591 

Spalding M, Kainuma M, Collins L (2010) World Atlas of Mangrove. ISME, ITTO 

Stahl C, Burban B, Wagner F, Goret J Y, Bompy F, Bonal D (2013) Influence of seasonal variations in 
soil water availability on gas exchange of tropical canopy trees. Biotropica 45, 155-164 

Suarez N (2003) Leaf longevity, construction, and maintenance costs of three mangrove species under 
field conditions. Photosynthetica 41, 373-381 

Suarez N (2005) Leaf construction cost in Avicennia germinans as affected by salinity under field condi-
tions. Biologia Plantarum 49, 111-116 

Suarez N, Medina E (2006) Influence of salinity on Na+ and K+ accumulation, and gas exchange in 
Avicennia germinans. Photosynthetica 44, 268-274 

Suarez N, Sobrado MA (2000) Adjustments in leaf water relations of mangrove (Avicennia germinans) 
seedlings grown in a salinity gradient. Tree Physiology 20, 277-282 

Tomlinson PB (1986) The botany of mangroves. Cambridge University Press; Tropical Biology 
Series. 419p 

Urrego LE, Polana J, Buitrago MF, Cuartas LF, Lema A (2009) Distribution of mangroves along envi-
ronmental gradients on San Andres Island (Colombian Caribbean). Bulletin of Marine Science 85, 27-
43 

Wang WQ, Yan Z, You S, Zhang Y, Chen L, Lin G (2011) Mangroves,  Obligate or facultative halo-
phytes? A review. Trees - Structure and Function 25, 953-963 

Wang WQ, Ke L, Tam NFY, Wong YS (2002) Changes in the main osmotica during the development of 
Kandelia candel hypocotyls and after mature hypocotyls were transplanted in solutions with different 
salinities. Marine Biology 141, 1029-1034 

Werner A, Stelzer R (1990) Physiological responses of the mangrove Rhizophora mangle grown in the 
absence and presence of NaCl. Plant, Cell & Environment 13, 243-255 

Wright IJ, Reich PB, Westoby M, Ackerly DD, Baruch Z, Bongers F, Cavender-Bares J, Chapin T, 
Cornelissen JHC, Diemer M, Flexas J, Garnier E, Groom PK, Gulias J, Hikosaka K, Lamont BB, Lee 
T, Lee W, Lusk C, Midgley JJ, Navas ML, Niinemets U, Oleksyn J, Osada N, Poorter H, Poot P, Prior 
L, Pyankov VI, Roumet C, Thomas SC, Tjoelker MG, Veneklaas EJ, Villar R (2004) The worldwide 
leaf economics spectrum. Nature 428, 821-827 



267 

Wright IJ, Westoby M (2001) Understanding seedling growth relationships through specific leaf area and 
leaf nitrogen concentration,  generalisations across growth forms and growth irradiance. Oecologia 
127, 21-29 

Yan Z, Wang W, Tang D (2007) Effect of different time of salt stress on growth and some physiological 
processes of Avicennia marina seedlings. Marine Biology 152, 581-587 

Ye Y, Tam NFY, Lu CY, Wong YS (2005) Effects of salinity on germination, seedling growth and physi-
ology of three salt-secreting mangrove species. Aquatic Botany 83, 193-205 

  



268 

Impact patterns of soil salinity variations on the survival rate, 

growth performances and physiology of Pterocarpus officinalis 

seedlings 

 

Felix Bompy1, Gauthier Lequeue1, Daniel Imbert 1, and Maguy Dulormne 1* 

 

 

 

 

1 EA 926 DYNECAR, Université des Antilles et de la Guyane, UFR des Sciences Exactes et Na-

turelles, BP 592, 97 159 Pointe-à-Pitre cedex, Guadeloupe (F.W.I.), France 

 

*Corresponding author TEL No: +33 590 690 56 38 86; FAX No: +33 590 590 48 30 65, e-mail: 

mdulormn@univ-ag.fr 

 

 

 

Key words Acclimation • Chemical composition • Leaf gas exchange • NaCl salinity Salt stress • 

Tropical swamp forest • Vegetative growth 

 

Sera soumis à Plant and Soil en novembre 2013 



269 

Abstract 

Background. One likely effect of global change is an increase of the amplitude of salt variations 

in the soil of brackish coastal wetland forests. In the Antilles, such forests are dominated by the 

species Pterocarpus officinalis. 

Objectives and Methods. The study aimed to determine the effect of 3 salinity levels (freshwater, 

moderate- and hyper-salinity – i.e. 0, 10 and 30 ‰, respectively) and 3 patterns of salinity varia-

tion (fast or slow salinity increase, fluctuating salinity) on the growth and ecophysiology of P. 

officinalis seedlings. 

Results. P. officinalis proved to be tolerant to 10 ‰ salinity, even if at this salt concentration the 

water constraint altered the plant's water status and reduced stomatal conductance. No impact of 

the pattern of salinity variation was observed at 10 ‰. Seedlings were strongly affected by 

hypersalinity, but were able to acclimatize efficiently and to improve their performances (higher 

survival, total biomass and photosynthesis) when salinity increased slowly. In contrast to several 

halophytic species, young P. officinalis were also able to take advantage of a freshwater episode 

on the longer term, certainly through leaf desalination associated with enhanced photosynthesis 

and water use efficiency. 

Conclusion. Higher soil salinity and more intense dry seasons in the context of climate change 

could affect the stand-level regeneration potential of P. officinalis seedlings. 
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Résumé 

Contexte. L’un des effets du changement climatique consistera en une augmentation de 

l’amplitude des variations salines dans les sols des forêts côtières inondables. Dans les Antilles, 

ces forêts sont dominées par une seule espèce : Pterocarpus officinalis. 

Objectifs et Méthodologie. Cette étude a cherché à déterminer les effets de trois niveaux de salini-

té (eau douce, eau peu salée, et hypersalée – i.e. 0, 10 and 30 ‰, respectivement) et de trois types 

de variation de la salinité (augmentations lente, rapide et salinité fluctuante) sur la croissance et 

l’écophysiologie de plantules de P. officinalis. 

Résultats. P. officinalis s’est montré tolérant à une salinité de 10 ‰, même si à cette concentra-

tion le sel a affecté le statut hydrique de la plante et diminuer la conductance stomatique. Aucun 

impact des différents types de variation de la salinité n’ont été relevé à 10 ‰. Les plantules ont 

été fortement affectées par l’hypersalinité, mais sont parvenus à s’acclimater et à améliorer leurs 

performances (meilleur taux de survie, biomasse et assimilation plus importante) lorsque la sali-

nité était augmentée lentement. Les plantules de P. officinalis se sont montrées opportunistes en 

profitant du bref épisode à salinité nulle du traitement à salinité fluctuant pour augmenter leur 

biomasse, certainement en parvenant à désaliniser leurs feuilles avec une augmentation de la pho-

tosynthèse et de l’efficacité d’utilisation de l’eau 

Conclusion. Les saisons sèches plus fortes et des salinités plus importantes attendues dans le 

cadre du changement climatique devraient affecter la régénération de P. officinalis sur le terrain. 
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Introduction 

Flooded forests occupy 1.5 million square km2, i.e. 60 % of tropical wetlands (Lugo et al. 1990). 

These forests perform key functions in the carbon and nitrogen biogeochemical cycles through 

peat formation (Van Noordwijk et al., 1997, Bischoff et al., 2001), contribute to the water quality 

downstream through sediment trapping (Ewel et al., 1998), and also harbour high biodiversity 

(Nagelkerken et al., 2008). In the Caribbean, inundated forests include two types of ecosystems: 

mangroves in the coastal intertidal areas, and swamp forests further inland and along rivers. 

Swamp forests occupy approximately 3,000 ha in the Antilles (Alvarez-Lopez, 1990), with 86 % 

of this in Guadeloupe (Imbert et al., 2000). The Antillean swamp forest is characterized by the 

dominance of a particularly flood-resistant tree species, Pterocarpus officinalis Jacq. (Fabaceae), 

which contributes to 70 % to 95 % of the stem density and to 50 % to 90 % of the basal area in 

these stands (Migeot & Imbert, 2010). P. officinalis grows in freshwater and brackish areas where 

salinity is comprised between 0 ‰ and 27 ‰ (Saint-Etienne et al., 2006). Basal areas and seed-

ling densities are highest in freshwater areas. In contrast, in the swamp forest-mangrove ecotone, 

where mean annual salinity exceeds 20 ‰, P. officinalis is found with Laguncularia racemosa in 

mixed stands where its diameter, stem density and regeneration are considerably poorer (Rivera-

Ocasio et al., 2007; Migeot, 2010, Migeot & Imbert, 2010). In line with these field observations, 

seedlings grown ex situ at 20 ‰ of soil salinity exhibited a 85-90 % decrease in total biomass as 

well as a high mortality rate (∼ 70 % at 20 ‰, 20 % at 10 ‰, and 7 % at 0 ‰) according to data 

presented in Dulormne et al. (2010). 

Extreme levels of salinity such as may be induced in the top-soil during exceptionally dry seasons 

or after cyclic events such as storm surges (Malaizé et al., 2011) have yet undocumented effects 

on this species' growth, leaf gas exchanges and water status. Moreover, in the Caribbean, global 

circulation models anticipate a reduction of annual rainfall and more extreme climatic events 

such as droughts (Campbell et al., 2011; Biasutti et al., 2012), a situation that could lead to a fast-

er rise of soil salinity during the dry season. Seasonal precipitation patterns are moreover ex-

pected to change in amplitude, with drier dry seasons and more frequent storm surge events, giv-

ing rise to higher annual salinity levels and stronger seasonal fluctuations in soil salinity, which 

could affect the species' physiology (Cai et al., 2007; Stahl et al., 2011). In this context, the salt 



272 

stress acclimation capacity and ability to exploit short 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 effects of various patterns of salinity variations (fast or 

slow increase in soil salinity, and salinity fluctuation) at both moderate (10 ‰) and high (30 ‰) 

salt concentrations on P. officinalis seedlings. Mortality rate, plant morphology, leaf gas ex-

change (LGE), plant water status and chemical composition of leaf blades are compared between 

the treatments at the end of the experiment and at different stages of the salinity variations exper-

iment for LGE. Our findings highlight (i) the ecophysiological mechanisms involved in the toler-

ance and hyper-sensitivity to salt stress in P. officinalis during the fast and slow increases of sa-

linity, and (ii) the capacity of the seedlings to opportunistically take advantage of a short period 

of freshwater. 

Material and methods 

Seedling production and experimental set-up 

Recently fallen seeds of Pterocarpus officinalis (Jacq.) were collected in the freshwater wetland 

forest of the Golconde coastal plain (61°30′ N, 16°10′ W), in Guadeloupe, in October 2010. The 

seeds were placed on damp peat during 1 week to germinate. The seedlings were then transferred 

to 4 L plastic pots with drainage holes at the bottom (21 cm of diameter, 27 cm height) and filled 

with commercial peat (pH (H2O): 6; N: 120 mg l-1; P2O5: 140 mg l-1; K2O: 160 mg l-1). In green-

house conditions, plants received approximately 15 % of the incident sunlight. The seedlings 

were fertilized twice (at weeks 4 and 16 after transplanting) with 300 ml of N, P, K, Cu, Fe, Mn, 

Mo, Zn nutrient solution (6, 5, 5, 0.002, 0.03, 0.01, 0.01, 0.002, respective percentages). 

After 20 weeks, P. officinalis seedlings were selected and attributed to the 7 different treatments 

according to a randomized design, using 10 individuals with similar heights and diameters per 

group. One control treatment was kept irrigated with freshwater (0 ‰), to comply with the opti-

mal growing conditions reported for P. officinalis (Rivera-Ocasio et al., 2007; Dulormne et al., 

2010). The six remaining treatments made up a factorial design (3x2) that included 3 dynamic 

variation patterns and 2 maximum salinity levels (10 and 30 ‰, equivalent to 171 and 513 mM of 

NaCl, respectively) as presented in Fig. 1. Dynamic salinity patterns involved differences in sa-

linity increase speed. In the first dynamic variation pattern, salinity increased slowly from 0 ‰ to 
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a maximum salinity level (10 or 30 ‰) over 10 weeks (S treatments). In the second, salinity in-

creased at a faster rate, over 3 weeks only (F treatments, Fig. 1 A). In the third, salinity levels 

fluctuated over the growing period with successively 3 weeks of salinity increase from 0 to 10 or 

30 ‰, 5 weeks at the maximum salinity level, 2 weeks of salinity decrease to 0 ‰, 2 weeks at 0 

‰, 3 weeks of salinity rise back to the maximum salinity level, and finally 3 weeks at the maxi-

mum salinity level, i.e. until the end of the experiment (V treatments, see Fig. 1 B for details). 

This fluctuating salinity pattern simulates the occurrence of a marked rainy episode during the 

dry season (Flower, 2004). The slow salinity increase over two months is close to what can be 

observed in the field, whereas the fast salinity increase treatments re-create extremely harsh dry 

conditions such as observed by Migeot and Imbert (2000) in a P. officinalis swamp forest, or sim-

ilar to what may be expected in the scope of climate change. For example, at 30 ‰, the tested 

salinity increase rates equated to 0.4 and 1.4 g l-1 d-1 for the S and F treatments respectively. Dur-

ing the dry season in natural swamp forests, salinity increase rates may reach 0.4 to 1.2 g l-1 d-1 

(Rivera-Ocasio et al., 2007; personal observations). Various rates of salinity increase have been 

tested in other controlled conditions experiments.  (Rivera-Ocasio et al., 2007), for example, test-

ed an instantaneous salinity increase on P. officinalis, Dulormne et al. (2010) applied a progres-

sive increase from 0.2 to 0.5 g l-1 d-1 to the same species, and (Suarez & Medina, 2005; Suarez & 

Medina, 2006) applied a 1.0 g l-1 d-1 increase in their experiment on Avicennia germinans. 

Each salinity treatment was identified by a code made up of a number indicating the maximum 

salinity level reached during the treatment (10 versus 30) followed by a letter indicating the varia-

tion pattern applied (e.g. 10F for fast salinity increase to 10 ‰). The total duration of the salinity 

treatments was 18 weeks. At the end of the experiment, the average salinity level to which the P. 

officinalis seedlings had been exposed was 0 ‰ for the control group, 7, 9, 6 ‰ respectively for 

the 10S, 10F, 10V treatments, and 22, 28 and 19 ‰ respectively for the 30S, 30F and 30V treat-

ments. 
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on one hand, and leaves shed, on the other hand, by the duration of the experiment, and then ex-

pressed on an annual basis. 

Stem height was recorded at the beginning (Hi) and at the end of the experiment (Hf), and longi-

tudinal growth rate (LGR in %) was calculated for each individual by dividing the length gained 

by the stem over the 18 week experiment by its initial height (%): 

LGR = (Hf - Hi) / Hi x 100 

At the end of the experiment, total leaf area for each individual was measured with a leaf area 

meter (Li-3000C with Li-3050C transparent belt conveyor accessory, Li-Cor, NE, USA). The 

specific leaf area (SLA) is the ratio between the surface area and the dry mass (cm2 g-1) of the 

youngest fully expanded (YFE) leaf. 

At the end of the experiment, each plant was separated into roots, stems and leaves. Dry matter 

(oven-dried at 75°C during 72 h) was measured for 10 plants per treatment. Relative growth rate 

(RGR) was based on shoot biomass, as measured at the end of the experiment (Sbf) and as as-

sessed at the beginning of the treatment (Sbi) (Hoffmann & Porter, 2002). Initial biomass of the 

shoot (Sbi) was estimated using allometry between shoot length (Hi) and biomass, as calculated 

from 25 seedlings harvested before the beginning of the salt treatments: 

Sbi = 0.0452 Hi 
2.795   R² = 0.93, n = 25 

RGR = ( lnSbf - lnSbi ) / week  

The mortality rate (%) was calculated by considering as dead all individuals without leaves by the 

end of the experiment. 

During the experiment, leaf gas exchange (LGE) measurements were carried out on the YFE leaf 

3, 5, 8, 11, 15 and 17 weeks after the beginning of the salt treatments (Fig. 1) using a portable 

photosynthesis system (Ciras 2, PP System, MA, USA). All measurements were made between 9 

a.m. and 13 p.m. to avoid the midday depression that had been previously documented. The YFE 

leaf of 4 or 5 individuals per treatment were selected. Each selected leaf was placed in a 1.7 cm2 

cuvette at ambient temperature (29-31°C), 370 ppm CO2 concentration, 1,600 µmol m-2 s-1 photo-

synthetic photon flux, and 23-27 mbar air humidity. Results were expressed as net CO2 assimila-

tion rate (Asat), stomatal conductance (gs) at saturating light, and intrinsic water use efficiency 

(WUE). WUE was calculated by dividing Asat by gs, with the result expressed in µmol of CO2 
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fixed by mol of H2O lost. In the case of leaf-less individuals, the LGE was considered as equal to 

zero. 

Leaf blades were crushed to 200 µm for chemical analysis. Total C and total N were measured in 

dry leaves using a CHN analyzer (NC 2100 Soil, CE Instruments, Italy). Total P, Ca, Mg and K 

were determined after mineralization and digestion by HCl. Total P was measured 

colorimetrically according to the method proposed by Novozamsky et al. (1983) using a spectro-

photometer (Cary 100, Varian, France). Total Ca, Mg and K were measured by atomic absorption 

spectrophotometry (AAFS 240, Varian, France) as in Bandou et al. (2006). All chemical analyses 

were conducted on three plants per treatment. 

Data analysis 

Mortality rates were compared between treatments with Fisher’s exact tests (Fig. 2). The effects 

of the various treatments on each trait (morphological traits, physiological traits and leaf ele-

mental contents) of Table 1 and Table 4 were compared using Mann-Whitney tests. The effects 

of salinity levels or salinity variation patterns were tested with Kruskall-Wallis tests, respectively 

pooling all variation patterns at a given salinity level or all salinity levels for a given variation 

pattern. All statistical tests were performed with the R 2.12 statistical software (R Core Team, 

2012). Means and standard errors are presented in the figures and tables. 

Results 

Mortality rate and seedling growth  

Regarding seedling survival, no seedling mortality was recorded at 0 ‰ and 10 ‰ salinity levels. 

In contrast, mortality rate was significant at 30 ‰ (Fig. 2). The various salinity variation patterns 

(F, S and V) had different effects on seedling mortality at 30 ‰. The 30F treatment's brutal rise 

of soil salinity caused the death of all plants in 8 weeks, i.e. well before the end of the experi-

ment. The slower 30S treatment resulted in the death of almost half the seedlings (44 %), whereas 

the fluctuating salinity treatment (30V) was the one that produced the lowest mortality rate (10 

%). 
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In line with the seedling mortality figures, the 30 ‰ salinity level was the only one that had a 

significant detrimental impact on P. officinalis seedling development. At 0 ‰ and 10 ‰, total 

biomass, LGR, total leaf area, RGR, internode number, leaf loss rate and SLA (Fig. 3, Table 1 and 

2) remained equivalent, whatever the salinity variation pattern applied (F, S or V, Fig. 3). In con-

trast, the 30 ‰ salinity level resulted in a mean reduction in biomass, RGR and total leaf area of 

60 %, 100 % and 85 % respectively, in comparison with the controls (Table 1 and 2). The salinity 

variation patterns to 30 ‰ significantly affected the biomass and morphological development of 

the seedlings since the noxious effects of the more brutal soil salinity increase (30F) were more 

marked than those of the slower increase (30S). No significant differences were observed be-

tween the 30S and 30V treatments regarding seedling growth, with the exception of LGR, which, 

in the 30V treatment, reached twice the value obtained in the 30S treatment. LGR is a particularly 

salt-sensitive growth trait in P. officinalis since it was the only variable affected and reacting to 

the various salinity variation patterns at 10 ‰ salinity. On the other hand, SLA proved to be the 

most stable trait, which remained the same overall whatever the salinity level and the salinity 

variation pattern applied. 

Seedling ecophysiology 

In agreement with the results concerning the seedlings’ mortality and growth, Asat was similar at 

0 ‰ and 10 ‰ and the dynamic salinity variation patterns at 10 ‰ had no effect (Fig. 3). There 

was a specific stomatal regulation response at 10 ‰, characterized by a significant 33 % reduc-

tion of the stomatal conductance associated with a 60 % increase of WUE. At 30 ‰, all 

ecophysiological traits were significantly reduced. The fast salinity increase (30F) was the most 

impacting treatment when compared with treatments S and V. 

Fig. 2. Effects of treatments on mor-
tality rate (%).  Three salinity levels (0, 
10 and 30 ‰) and three dynamic pat-
terns of salinity variation (fast F, slow S, 
or fluctuating V). Significantly different 
(p<0.05) treatment results bear different 
letters. 
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Table 1. Effects of treatments on morphological traits of P. officinalis seedlings measured at the end of the experiment. Three 
salinity levels (0, 10 and 30 ‰) and three dynamic patterns of salinity variation - fast increase (F), slow increase (S) or fluctuating (V). 
Values are expressed as mean ± standard error. 

 Control  10 ‰  30 ‰ 

Traits     F S V   F S V 

Relative growth rate 10-2 2.4 ± 0.5a  3.6 ± 0.3a 2.3 ± 0.4a 3.7 ± 0.4a  -2.1 ± 0.5b 0 ± 0.6c 0.3 ± 0.5c 

Number of internodes  20.4 ± 0.4a  23.3 ± 1.1b 21.2 ± 1.2ac 17.9 ± 0.9bc  17.5 ± 0.9b 19.1 ± 0.7ab 19.8 ± 0.8ab 

Leaf production rate (number year-1) 17.8 ± 6.4a  14.1 ± 7.4ab 10.9 ± 2.4a 7.8 ± 1.5b  10.2 ± 5.7ab 2.3± 0.6c 4.2 ± 1.2c 

Leaf loss rate (number year-1) 4.8 ± 2.7a  6.2 ± 4.7a 3.7 ± 2.0a 2.4 ± 2.5a  32.2 ± 3.2b 14.9 ± 4.6c 22.6 ± 3.8c 

Specific leaf area (cm² g-1) 204 ± 10ab   184 ± 4b 191 ± 9ab 230 ± 16a   0 ± 0c 204 ± 12ab 214 ± 16ab 

 

    0-10-30 0-10 0-30 10-30 

  Traits χ p W p W p W p 

Growth 

Total biomass 43.1 *** 161 ns 282 *** 838 *** 

Longitudinal growth rate 23.1 *** 186 * 228 *** 600 *** 

Nb internodes 5.5 ns 143 ns. 200 ns 571 * 

Total leaf area 47.6 *** 182 ns 289 *** 852 *** 

Leaf production rate 19.8 *** 132 ns 173 *** 422 *** 

Leaf loss rate 27.7 *** 105 ns 24 ** 54 *** 

Specific leaf area 1.3 ns 49 ns 27 ns 53 ns 

Ecophysiology 

Carbon assimilation rate 19.7 *** 56 ns 60 *** 149 *** 

Stomatal conductance 15.9 *** 72 * 57 ** 135 ** 

Water use efficiency 17.5 *** 5 ** 54 * 136 ** 

 

Table 2. Effect of salinity on growth 
and ecophysiological traits at the end 
of the experiment. All variation patterns 
are pooled. Effects were tested with 
Kruskall-Wallis (0-10-30) and Mann-
Whitney tests (0-10, 0-30, 10-30). Level 
of significance of p: p > 0.05: ns (non-
significant); 0.05 > p > 0.01: *; 0.01 > p 
> 0.001: **; 0.001 > p: ***). 
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Fig. 3 Morphological and ecophysiological traits for all treatments at the end of the experiment. 
Total biomass (A), longitudinal growth rate (B), total leaf area (C), carbon assimilation rate (Asat, 
D), stomatal conductance (Gs, E) and water use efficiency (WUE, F) in relation to the maximal 
salinity used in the treatments. Significant differences 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 and 17. In the control and 10 ‰ salinity groups, Asat 

increased steadily throughout the experiment in all three salinity variation patterns, and rose from 
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Chemical characteristics of leaf blades 

The results of the elemental assay of total nitrogen, phosphorus, potassium, calcium, sodium and 

magnesium are shown in Table 4. Leaf blade Na concentration displays the most marked re-

sponse to the increasing salinity of the substrate as it increases 100-fold between 10 ‰ and 30 ‰, 

reaching 1 % in the blades of the hypersaline treatment plants, while it remained below 0.04 % at 

0 ‰ and 10 ‰. Whereas the Na content of leaf blades from the 0 ‰ and 10 ‰ treatment plants 

were equivalent, some differences were recorded regarding the K/Na and Na/Ca ratios. The K/Na 

ratio was highest in the control group, intermediate in the 10 ‰ group and lowest in the 30 ‰ 

group. The Na/Ca ratio was significantly higher in the 10 ‰ treatment seedlings than in the con-

trols. The 10V treatment seedlings displayed K content and K/Na ratios respectively 2 and 4 

times higher than the 10F treatment seedlings, while their Ca content was 60 % lower. The 10V 

group also displayed higher P content (+45 %) and K/Na ratio (+100 %), and lower Ca content (-

38%), than the 10S group. At 30 ‰, no significant difference in leaf blade composition was 

found between the various salinity variation patterns. 

Table 4. Elemental composition of the youngest leaf blades (mean ± standard error) of three 
P. officinalis seedlings per treatment. No leaves were available for analysis in the case of the 
30F treatment. 

Element Control 
 10  30 

  F S V   F S V 

C (%) 45.3 ± 0.4a  43.7 ± 1ab 46.1 ± 0.3a 46.6 ± 0.2a  NA 42.0 ± 0.8b 44.1 ± 2.1ab 

N (%) 3.0 ± 0.1a  2.8 ± 0.1a 3.0 ± 0.1a 2.9 ± 0.2ab  NA 2.4 ± 0.1b 2.5 ± 0.3ab 

C/N 15.2 ± 0.6a  15.4 ± 0.6a 15.6 ± 0.6a 16.4 ± 1.3a  NA 17.3 ± 1.1a 18 ± 1.5a 

P (%) 0.2 ± 0a  0.3 ± 0.1abc 0.2 ± 0.0ab 0.3 ± 0.0c  NA 0.2 ± 0.0abc 0.2 ± 0.0abc 

K (%) 2.0 ± 0.1a  1.2 ± 0.2b 1.7 ± 0.1ab 2.2 ± 0.1a  NA 2.3 ± 0.4ab 2.2 ± 0.2a 

Ca (%) 2.9 ± 0.1a  4.6 ± 0.7b 2.8 ± 0.3a 1.7 ± 0.1c  NA 2.8 ± 0.3a 2.1 ± 0.9abc 

Na (%) 0.01 ± 0.00a  0.04 ± 0.01a 0.02 ± 0.01a 0.02 ± 0.00a  NA 1.14 ± 0.44b 1.04 ± 0.64b 

Mg (%) 0.4 ± 0.0ab  0.4 ± 0.1ab 0.3 ± 0.0a 0.3 ± 0.0a  NA 0.4 ± 0.0b 0.3 ± 0.1ab 

K/Na 180 ± 56a  39 ± 10b 77 ± 17b 160 ± 47a  NA 3 ± 1c 5 ± 3c 

Na/Ca 0.00 ± 0.00a   0.01 ± 0.00ab 0.01 ± 0.00b 0.01 ± 0.00b  NA 0.45 ± 0.2c 0.53 ± 0.22c 
Within each line, significantly different results bear different letters. 
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Discussion 

P. officinalis tolerance to salinity: chemical and water regulation 

In nature, P. officinalis grows in freshwater wetlands and in slightly brackish swamps (Saur et al., 

1998; Imbert et al., 2000). In our experiment, P. officinalis seedlings proved to be tolerant to a 

moderate salt concentration of 10 ‰ since no significant effect was observed on survival rate, 

total biomass production, carbon assimilation rate and most plant morphology traits (Table 1 and 

2). This 10 ‰ salt tolerance corroborates the findings of Medina et al. (2007) and Dulormne et al. 

(2010). Moreover, comparisons of P. officinalis’ relative growth rate (RGR) with that of other 

species (Table 5) show that in this respect this species is similar to a native upland glycophyte 

species (Randia aculeate) and to native mangrove species (Laguncularia racemosa, Rhizophora 

mangle) between 0 and 10 ‰ of soil salt concentration. 

Table 5. Relative growth rate of P. officinalis at three salinity levels i.e. 0, 10 and 30 ‰ 
(RGR0, RGR10, RGR30, respectively), compared to the rates observed in the literature for 
salt tolerant or halophytic plants such as some mangrove species. 

Species RGR0 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. officinalis tolerance at 10 ‰ was due to a low Na content (equal to the control) 

in the leaf blades and to a capacity to maintain high K/Na ratios (> 1; Table 4), as documented in 

non-halophytic species. Sodium concentration in leaf blades remains sufficiently low to allow 

optimum metabolism due to Na+ filtration upstream in the root, stem or leaf rachis (Munns, 2002; 

Medina et al., 2007; Dulormne et al. 2010). 

Moreover, a soil salinity of 10 ‰ did not induce reductions in N, Ca, Mg and P, as is generally 

observed during salt stress (Parida & Jha, 2010). Although in P. officinalis a 10 ‰ salinity does 

not affect morphology nor ion contents, it does seem that it has an impact on the water status. 

Indeed, a salinity of 10 ‰ corresponds to a decrease of the soil's osmotic potential (-1.1 MPa), 

which reduces soil water availability and may cause water stress. We observed a decrease in 

stomatal conductance, which could be linked to this soil water deficit. Dulormne et al. (2010) 

showed that a salinity of 10 ‰ affects the plant water status and leads to a diminution of the leaf 

water potential. But the leaf carbon assimilation rate was not affected by the soil water deficit, the 

leaf gas exchanges remained high and water use efficiency tended to increase. It thus appears that 

efficient mechanisms of regulation are used by the seedlings at 10 ‰ to avoid sodium ionic stress 

and water stress. 

P. officinalis sensitivity to hypersalinity and to the rate of salinity increase 

At 30 ‰, i.e. in hypersaline conditions for P. officinalis, RGR plummeted to zero, and survival 

rate, total biomass production and most of the morphological traits of the seedlings were strongly 

impacted. It thus seems that P. officinalis is not tolerant to salinity levels at which other man-

grove species such as L. racemosa and R. mangle are still able to maintain high growth rates (Ta-

ble 5). This agrees with field observations, according to which the lowest basal areas and lowest 

stem densities of P. officinalis are found in the most saline stations of the the swamp forests, 

where it grows alongside L. racemosa (Imbert et al., 2000; Rivera-Ocasio et al., 2007). 

The physiological responses and the leaf abscission rate in ex situ P. officinalis seedlings enabled 

us to better understand the effects of a 30 ‰ hypersaline environment on mortality and growth. 

Higher mortality rate is linked to an acceleration in leaf abscissions. The loss of the entire foliage 

in the 30F group seedlings resulted in the disruption of carbon fixation in the leaves and in the 

death of the seedlings 8 weeks after they were exposed to the hypersaline environment. The rate 
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of leaf loss was on average six times greater at 30 ‰ (30F: 32 leaves yr-1) than at 0 ‰ and 10 ‰ 

(3 à 5 leaves yr-1) and was not compensated by a higher rate of leaf production (10 leaves yr-1) 

(Table 2). When salinity rose at a slow pace, more than half the 30S seedlings were still alive 

after 8 weeks of exposition to 30 ‰ salinity, at the end of the experiment. According to our esti-

mations, these plants would probably have shed all their leaves if the experiment had been pro-

longed 200 days, since the rate of leaf production was inferior to the rate of leaf loss. The plant's 

survival thus depends on its capacity to keep its leaf production rate greater than its rate of leaf 

loss. Some authors (Munns, 2002; Parida & Das, 2005) have shown that several glycophytes par-

tition sodium in older leaves, which could serve as storage compartments until the salt concentra-

tion eventually becomes so high it kills the cells and induces early abscission. P. officinalis may 

adopt this strategy of salt elimination during hypersaline periods, when the excess of sodium 

reaches the leaf blades. 

Growth reduction is likely to be due to the lower Asat (-88 %) and total leaf area (-85 %) observed 

at 30 ‰ as compared to the controls. The limitation of leaf gas exchange at 30 ‰ was linked to 

the toxic Na accumulation in the leaf blade and to a perturbation in the ions uptake. The sodium 

concentration in the seedling leaves of the hypersaline treatment reaches 100 times the levels 

found in the control group and in the 10 ‰ salinity group (Table 4). P. officinalis does not have 

the capacity to maintain an active photosynthetic machinery when the Na content of its leaf 

blades exceeds 1 %. These findings are in line with those of Medina et al. (2007) and Dulormne 

et al. (2010), who documented an increase of the Na content of leaf blades when salinity exceed-

ed 10 ‰ in the environment. P. officinalis' sensitivity stands out amidst other mangrove species 

such as A. germinans and L. racemosa, which can maintain efficient photosynthesis even when 

the Na content of their leaf blades reaches 1 % and 2 % respectively (Sobrado, 2005; Suarez & 

Medina, 2006). Hypersalinity also significantly affects nitrogen assimilation, as the nitrogen con-

tent of leaf blades is 18 % lower in the hypersalinity group than in the control group. The nitro-

gen-fixing bacteria of the genus Bradyrhizobium that are associated with P. officinalis roots are 

relatively salt-sensitive (growth of strains, N2 fixation and nodule formation all disrupted above 

20 ‰ (Dulormne et al. 2010)). In P. officinalis, the Ca content of leaf blades remains constant at 

all tested salt concentrations. This contrasts with what is generally reported in many other species 

of brackish environments, which display a drop in Ca content when salinity becomes too high 

(Adams & Ho, 1993; Tester & Davenport, 2003; Parida et al, 2004). In over-saline conditions, 
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Na+ ions compete with the absorption of K+ and Ca2+ ions through the Non Selective Cations 

Channels (Grattan & Grieve, 1992; Tester & Davenport, 2003). More research on Ca absorption 

mechanisms could help to understand the specific metabolism of P. officinalis regarding this el-

ement. The K/Na ratio remained above 1 at all times (180 at 0 ‰, 39-160 at 10 ‰ and 4-5 at 30 

‰), regardless of the salt treatment applied, as in most glycophytes. These results comply with 

those of Medina et al. (2007), who found that the leaf blades of P. officinalis growing alongside 

L. racemosa in mixed stands displayed ratios above 20 for a mean annual salinity of 15 ‰ to 20 

‰. 

Murata et al. (2012) showed that seedlings that had been submitted to osmotic stress (using poly-

ethylene glycol) proved to be subsequently more resistant to saline stress. In our study, a slower 

rate of saline stress build-up allowed the seedlings to improve their resistance to salt. This accli-

mation period proved beneficial for their organism. The seedlings not only had higher survival 

rates, but also had functional leaves with some carbon assimilation after 8 weeks at 30 ‰, where-

as the CO2 fixation of seedlings that had undergone the more brutal salinity increase was down to 

zero after only 5 weeks at 30 ‰ salinity. 

Acclimation, recovery and opportunism of seedlings during a freshwater episode 

Only a few studies have investigated the effect of salinity fluctuations in swamp forests (Ball & 

Farquhar, 1984b; Lin & Sternberg, 1993); several authors formulated the hypothesis that some 

plants may take advantage of low salinity periods to survive in hypersaline habitats (Orcutt & 

Nielsen, 2000; Hogarth, 2007; Lambs et al., 2008; Wang et al., 2011). Our results obtained on P. 

officinalis seedlings confirm this hypothesis. When soil salt concentration varies between 0 ‰ 

and hypersalinity (30 ‰), the differences observed between the constant (30F) and variable 

(30V) treatments are significant (Fig. 3). The temporary drop in salinity resulted in a significant 

increase in P. officinalis growth performances. The positive effects of this low salinity period 

were also felt on the longer term, at the end of the experiment, after the seedlings were again ex-

posed to high salinity levels. The increase of the carbon assimilation rate in P. officinalis was due 

to the improvement of the seedlings' water status, as evidenced by the brief surge in stomatal 

conductance. Given that salt accumulation in the leaf blades seems to affect Asat directly, it is 

likely that the temporary drop in environmental salinity in the V treatments led to a reduction of 

the salt content in the leaf blades (the same leaves being measured during the temporary drop and 
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at the end of the experiment). One of the mechanisms involved may be the export of Na+ and Cl- 

ions out of the leaves through the phloem, as described by Munns (2002). 

P. officinalis appears therefore as an opportunistic species, capable of taking advantage of a peri-

od of low salinity, unlike Rhizophora mangle in Lin and Sternberg's (1993) study, which was 

adversely affected by fluctuations of salinity. Fluctuating salinity could be more difficult to cope 

with than constant high salinity levels for some species, in particular in the case of halophytes, 

due to the additional energy costs of acclimation (Hogarth, 2007). Moreover, saline stress re-

sistance depends not only on the rate at which salinity increases (F versus S treatments), but also, 

strongly, on the duration of the exposition. Given the intra-annual variability of salinity in the 

field, this opportunist trait is certainly one of the elements explaining the presence of P. 

officinalis seedlings in hypersaline sectors on the mangroves' margins. 

Conclusion 

This study shows that P. officinalis is more resistant to hypersaline conditions than may be gath-

ered from the existing literature. In the absence of a saline shock (a fast and brutal increase of 

salinity), P. officinalis seedlings can survive some time and increase their chances of reaching a 

period of decreasing salinity brought by the rain. As is often the case in glycophytes, P. 

officinalis seedlings adopt an opportunistic strategy as regards soil salinity, and they are quickly 

capable of maximizing their carbon assimilation rate and their water use efficiency during low-

salinity periods. The fact that P. officinalis is sometimes found growing alongside mangrove spe-

cies in mixed stands supports the hypothesis of an opportunistic behaviour of this species at the 

seedling stage and its capacity to survive temporary hypersaline conditions. Moreover, P. 

officinalis has the particularity of dealing with salinity in a way that recalls that of glycophytes 

while includuing typical halophytic traits, i.e., incapacity to accumulate Na in leaf blade cells 

(glycophytes), constant K concentration regardless of soil salinity (halophytes), K/Na ratio al-

ways above 1 (glycophytes).  

Taking into account the climatic forecast for the coming century, it appears justified to fear for 

the persistence of the P. officinalis swamp forests flanking the mangroves. Higher mean salinity 

levels and longer high-salinity periods will certainly hamper adequate regeneration in areas cur-

rently at the margin of the species' ecological distribution. Development in areas upstream from 
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these ecosystems should anticipate this recoil and allow for the dissemination and distributional 

adjustment of P. officinalis stands. 
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Conclusion 

Ces travaux ont montré que les variations de la salinité, en elles-mêmes, peuvent avoir une in-

fluence sur les réponses physiologiques des plantules de forêt côtière inondable à court terme 

(échelle de la semaine) et à moyen terme (échelle du mois). Une augmentation de la salinité plus 

rapide qu’elle ne l’est dans le cadre des saisons sèches actuelles entraine une diminution des per-

formances des quatre espèces de forêt côtière inondable. L’assimilation en carbone et la biomasse 

produite sont plus faibles et la mortalité est plus importante en milieu hypersalé. La survie des 

plantules de P. officinalis et d’A. germinans à des salinités élevées (respectivement 30 et 80 g l-1) 

atteintes dans les conditions actuelles d’augmentation de la salinité devient impossible dans le 

cadre d’une augmentation plus rapide de la salinité. Un temps minimal d’acclimatation est donc 

nécessaire à la survie de ces espèces. 

De plus, toutes les espèces n’ont pas répondu de la même manière à des épisodes à salinité nulle 

imposées entre deux périodes de salinité élevée. L. racemosa, R. mangle et P. officinalis ont fait 

preuve d’un caractère opportuniste en étant capable d’exploiter efficacement cette période non 

salée pour maximiser leur croissance à moyen terme. En revanche, A. germinans a été négative-

ment affecté par les fluctuations de la salinité. L’espèce la plus adaptée aux fortes salinités n’est 

donc pas celle qui est la plus efficiente dans un contexte de fluctuations salines. Les différences 

de stratégie d’investissement foliaire semblent pouvoir expliquer ces différences de réponse. Les 

espèces dont les feuilles ont un faible cout de construction, sont peu plastiques et à faible durée 

de vie apparaissent comme posséder une meilleure stratégie foliaire pour s’acclimater à de nou-

velles conditions salines. 

Confronter les connaissances obtenues in situ (chapitre III) et celles obtenues en condition con-

trôlées montre que toutes les espèces n’ont pas les mêmes capacités de résistance et de résilience 

aux périodes sèches en fonction du stade de développement. Si, au stade adulte, A. germinans a 

semblé capable, en saison des pluies, de reprendre efficacement sa croissance même après de 

fortes périodes sèches ; au stade plantule, A. germinans n’a pas su profiter d’une période de trois 

semaines à salinité nulle pour maximiser sa croissance. Au contraire, les individus adultes de L. 

racemosa et R. mangle qui ont été durablement impactés par les deux périodes sèches de 2012, 

ont su faire preuve d’un caractère opportuniste au stade plantule en maximisant leur croissance 

grâce à la courte période à salinité nulle. Cette différence de comportement entre plantules ex situ 
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et adultes in situ peut être lié à de multiples facteurs. Dans l’expérience en conditions contrôlées 

seule la salinité a varié dans le temps alors que sur le terrain l’ensemble des paramètres environ-

nementaux co varie, aussi il est possible que les facteurs explicatifs des comportements des 

adultes n’aient pas été reproduit dans l’expérience en condition contrôlées. Dans cette expérience, 

l’ensemble du système racinaire a été rigoureusement placé dans des conditions homogènes, or ce 

n’est pas le cas sur le terrain où la salinité varie verticalement selon les couches du sol et horizon-

talement (Bazihizina et al., 2012). Il est possible que, sur le terrain, les espèces exploitent diffé-

rentiellement leur système racinaire afin de toujours prélever dans les couches de sols les moins 

stressantes (Ewe et al., 2007). Enfin, cette différence entre stades de développement peut égale-

ment être liée aux différences d’éclairement entre les deux stades de développement, les plantules 

disposant de moins d’énergie lumineuse que les adultes pour payer leurs « couts » d’adaptations. 
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Summary of chapter V 

The two article projects confirm the hypothesis that salinity variation patterns, in themselves, 

may impact the physiological traits of seedlings in coastal flooded forests. 

A salinity increase faster than current salinity increase rate leads to a decrease in growth perfor-

mances of all the species in coastal flooded forests: carbon assimilation and total biomass are 

lower. Survival for A. germinans was not possible anymore when salinity increase reaches high 

levels (80 g l-1) faster than current salinity increase rate. 

In the treatment where salinity decreased punctually, physiological consequences were species 

specific. In one hand, L. racemosa, R. mangle and P. officinalis displayed an opportunistic behav-

ior and managed to increase punctually carbon assimilation and the biomass produced at the end 

of the experiment. In the other hand, biomass of A. germinans did not increase and other physio-

logical traits were negatively affected by the punctual salinity drop. These differences among 

species may be linked with salinity specialization. The most specialized species, A. germinans, is 

not the most efficient species in a context of salinity fluctuations. Cheap leaves, with low re-

sistance to perturbations, low plasticity and a low life span appears to be the best strategy of foli-

ar investments to acclimatize to new salinity level. 

These ex situ results on seedlings’ physiology do not comply with in situ results on adult trees’ 

growth. Within a species seedlings and adults do not display the same resistance and resilience 

capacity. In one hand, adult trees of A. germinans managed to grow again even after strong dry 

episodes, when at the seedling stage, A. germinans did not managed to benefit from three weeks 

with no salinity. In the other hand, growth of adult trees of L. racemosa and R. mangle were 

strongly impacted by the dry episode of June 2012 and did not manage to growth again three 

months after. But these two species managed to benefit from a short salinity drop. Differences of 

results between adult trees in situ and seedlings ex situ can be explained by several factors. First, 

during the ex situ experiment salinity was the only parameter that fluctuated when, in the field, all 

the environmental parameters co varied (rain, water table level, air humidity, wind speed). Thus, 

it may be possible that the environmental parameters that induce growth variations in the field 

were not included in the greenhouse experiment. Second, in the ex situ experiment, all the roots 

were in homogeneous conditions when salinity in the field may be heterogeneous according to 

vertical and lateral gradients (Bazihizina et al., 2012). Plants may benefit from heterogeneous soil 
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salinity by using seasonally different part of their root system in order to uptake water in the less 

stressful soil conditions (Ewe et al., 2007). And third, differences in physiological traits’ respons-

es to fluctuating salinity among development stages may be linked with the fact that energy is 

less available for seedlings than for adults. 
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SYNTHESE ET PERSPECTIVES 
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Synthèse 

Cette étude s’est intéressée aux forêts côtières inondables des Antilles. Les résultats de ce travail 

peuvent s’étendre aux forêts côtières inondables de l’ensemble des Caraïbes et du Golf du 

Mexique dans la mesure où le climat et les espèces de cette région sont similaires au contexte 

antillais. Elle a démontré que la mangrove et la forêt marécageuse à P. officinalis sont en étroite 

connexion hydrologique et que leurs espèces structurantes développent un ensemble cohérent de 

stratégies de croissance en réponses aux mêmes stress environnementaux. Aussi, il apparaît né-

cessaire de prendre en compte, conjointement, ces deux écosystèmes pour anticiper les effets du 

changement climatique sur l’ensemble de la zone côtière inondable. 

L’objectif principal de cette étude a été d’évaluer l’impact du stress lié à la saison sèche sur 

l’écologie et l’écophysiologie des espèces ligneuses des forêts côtières inondables des Antilles. 

Cette étude s’est déroulée au cours de deux années représentatives du climat de la région. Elle a 

montré que la saison sèche induit une forte modification de l’environnement édaphique dans les 

faciès de mangrove et une modification plus faible dans les faciès de forêt marécageuse. Cepen-

dant, quelles que soient les modifications de l’environnement édaphique, toutes les espèces mon-

trent une réponse commune à la saison sèche avec, au niveau foliaire, une baisse de l’assimilation 

en carbone et, au niveau de l’individu, une diminution, voire un arrêt de la croissance cambiale. 

Au-delà de cette réponse commune, les espèces montrent cependant des stratégies différentes de 

croissance et de tolérance aux stress. 

La station à Pterocarpus officinalis localisée à l’interface entre la forêt marécageuse et la man-

grove a permis d’élargir, par rapport à la littérature existante, les connaissances sur (i) la gamme 

de salinité tolérée par P. officinalis, et (ii) sur son comportement en condition hypersalée. Dans 

cette station, P. officinalis conserve un bon statut hydrique et une assimilation en carbone élevée 

qui lui permettent de se maintenir et de croître. L’environnement édaphique de la forêt maréca-

geuse répond différemment de celui de la mangrove à la saisonnalité en restant inondé pendant 

tout le début de la saison sèche. Dans ces conditions, la baisse d’assimilation en carbone dans la 

station hypersalée de forêt marécageuse est probablement liée à une augmentation de la salinité 

du sol, mais pourrait aussi être due à la sécheresse atmosphérique. En effet, le statut hydrique des 

individus adultes est peu altéré en saison sèche, malgré des conditions de salinité dans le sol ex-
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trêmes pour cette espèce. Les analyses des isotopes de l’eau semblent montrer que cette espèce 

peut modifier les profondeurs de prélèvement d’eau du sol, cette stratégie aurait un cout énergé-

tique qui contribuerait à expliquer la baisse du potentiel de fixation du carbone dans cette station. 

Cette réponse témoigne d’un fonctionnement particulièrement original de P. officinalis à la fron-

tière entre les halophytes et les glycophytes. 

Laguncularia racemosa apparaît comme l’espèce la plus sensible à la saison sèche. D’une part, la 

structure de son xylème, qui privilégie plutôt l’efficience de conduction de la sève, est à l’origine 

de risques d’embolie élevés. D’autre part, la diminution de la disponibilité en eau entraine une 

fermeture stomatique qui affecte son statut hydrique et qui limite l’assimilation en carbone au 

niveau des feuilles. . Le plus souvent décrite dans la littérature comme une espèce peu tolérante à 

la salinité, cette étude montre que les populations de L. racemosa des Antilles ont une très forte 

plasticité et parviennent à se maintenir dans des situations variées, du faciès arbustif en bord de 

mer à la ceinture externe extrêmement salée. Cette espèce montre un caractère opportuniste sur-

prenant qui la conduit à survivre à l’état arbustif et à se reproduire précocement dans des milieux 

extrêmement stressants. . Deux mécanismes confèrent à cette espèce ce caractère opportuniste : 

(i) elle renouvelle ses feuilles avant la saison des pluies et parvient à retrouver un niveau 

d’assimilation élevé dès que la salinité diminue, (ii) la structure de son xylème change en fonc-

tion du niveau de contrainte hydrique dans les stations, de manière à limiter les risques 

d’embolie. Toutefois la plasticité de L. racemosa a des limites car, sur un sol pauvre, une sèche-

resse prolongée peut entraîner une défoliation totale du houppier. 

Rhizophora mangle apparaît comme une espèce particulièrement adaptée au changement clima-

tique. Son anatomie du xylème lui permet de résister correctement à la saison sèche, il conserve 

ses feuilles et sa croissance reprend au retour des pluies. Au stade plantule, R. mangle a montré 

un caractère opportuniste en profitant de la baisse ponctuelle de salinité pour optimiser sa crois-

sance. Comme pour les deux autres espèces, sa croissance est limitée par la fertilité du sol mais 

R. mangle est moins sensible à la salinité que L. racemosa et moins sensible à l’inondation qu’A. 

germinans. 

Avicennia germinans apparait comme l’espèce la plus résistante à la saison sèche. L’anatomie de 

son xylème limite le risque d’embolie et cette espèce est particulièrement bien adaptée aux fortes 

salinités : c’est l’espèce qui montre les plus faibles modifications physiologiques entre la saison 
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des pluies et la saison sèche. Dans cette étude, la croissance d’A. germinans s’est montrée pleine 

de paradoxes. Contrairement aux deux autres espèces de palétuviers, la croissance est la plus 

faible dans la station où la fertilité est la plus élevée : le stress hypoxique et la compétition avec 

les autres espèces sont probablement à l’origine de cette faible croissance. A. germinans a égale-

ment eu la croissance la plus élevée dans la station la plus salée : dans cet environnement ex-

trême, « descente de cime » et rejets de souches constituent une stratégie de survie face à la forte 

pression osmotique du sol. Certains de ces rejets montrent une grande vigueur, probablement due 

à la taille disproportionnée du système racinaire qui les porte, et à la translocation de carbohy-

drates à partir des tiges sénescentes. Contrairement aux deux autres espèces de palétuviers, A. 

germinans n’a pas montré de stratégie d’« anticipation » de la saison des pluies (l’accroissement 

cambial a été synchrone de la production de feuille) et cette espèce n’a pas répondu positivement 

à la baisse de la salinité pendant l’expérience en conditions contrôlées. Il est possible que 

l’« hyper spécialisation » de cette espèce dans la gestion du sel explique ces phénomènes : les 

feuilles d’A. germinans résistent à la saison sèche et permettent de relancer la croissance lors de 

la reprise des pluies, et ses feuilles, qui ont un coût de fabrication et de maintenance élevé, fonc-

tionnent de manière optimale quelles que soient les fluctuations de la salinité. 

Les réponses des forêts côtières inondables au changement climatique devraient prendre la forme 

d’une migration des différents faciès de végétation à l’intérieur des terres à cause de l’élévation 

du niveau de la mer. La distance de migration par rapport au trait de côte actuel dépendra de la 

topographie fine de la zone côtière. L’augmentation des apports d’eau de mer en forêt côtière 

inondable devrait contribuer à augmenter le niveau moyen d’inondation, augmenter la salinité des 

sols peu salés (notamment en forêt marécageuse) mais aussi contribuer à dessaler les stations 

hypersalées de la ceinture externe. Dans ces stations, la contribution de R. mangle au peuplement 

devrait augmenter car les niveaux d’eau plus importants favoriseront l’établissement de ses plan-

tules et la croissance de ses individus adultes au détriment de ceux d’A. germinans. Les plantules 

de L. racemosa devraient avoir du mal à s’établir et cette espèce ne devrait, à terme, subsister que 

sur des micro sites surélevés. Cependant, l’aridification concomitante de régions tropicales, 

comme celles des Antilles, devrait aussi affecter l’environnement édaphique en augmentant les 

fluctuations du niveau de la nappe et de la salinité du sol. Dans le cadre de fortes saisons sèches, 

l’abaissement du niveau de la nappe devrait favoriser l’établissement des plantules d’A. germi-
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nans plutôt que celles de L. racemosa, dans la mesure où ces périodes s’accompagneront de très 

fortes salinités. La composition des peuplements de mangrove devrait donc évoluer avec une 

augmentation forte des effectifs de R. mangle et une diminution des effectifs de L. racemosa ; 

l’évolution des effectifs d’A. germinans reste difficile à prévoir. L’écotone mangrove-forêt maré-

cageuse devrait se déplacer vers l’intérieur des terres ; la remontée vers l’amont du front 

d’inondation devrait permettre à la forêt marécageuse de coloniser de nouveaux espaces (pâtu-

rages, anciennes cultures…) dans la mesure où les plantules de P. officinalis parviennent à s’y 

établir. Les impacts du changement climatique en terme de capacité de stockage de carbone des 

forêts côtières inondables dépendront du rapport entre les surfaces concernées par une diminution 

ou une augmentation de la salinité ; cependant l’augmentation en fréquence et en intensité des 

périodes sèches devrait diminuer les capacités de stockage du carbone dans ces écosystèmes. 
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Perspectives 

Modéliser les forêts côtières inondables de demain 

Etant donné les nombreux services rendus par les forêts côtières inondables de demain il serait 

particulièrement intéressant de pouvoir anticiper les impacts du changement climatique en modé-

lisant la mangrove de demain par des modèles basés sur la niche des espèces et la dynamique de 

population. 

Modèle de niche 

Cette étude a permis de montrer que les variations saisonnières du climat impactaient le fonction-

nement hydrologique des forêts côtières inondables et le fonctionnement des écosystèmes. Il se-

rait intéressant de coupler à cette étude une approche d’hydrogéologie pour modéliser le fonc-

tionnement hydrologique des stations. Ces cinq stations d’étude pourraient permettre de valider 

un modèle traduisant les variations édaphiques saisonnières pour les forêts côtières inondables 

des Antilles. Ce projet nécessiterait davantage de données topographiques (comme la base de 

données Litto3D du SHOM) et pédologiques. 

Cette étude a pu faire le lien entre des descripteurs édaphiques et la structure et composition des 

peuplements. A l’échelle des forêts côtières inondables des Antilles il serait également intéressant 

de superposer les descripteurs de l’environnement édaphique et des peuplements pour vérifier ces 

relations et les définir sur d’autres morphotypes de stations. Dans un premier temps, ces modèles 

permettraient de donner des projections des changements édaphiques liés à l’augmentation du 

niveau de la mer sous différents scenarii de changement climatique. Dans un second temps cette 

approche permettrait de modéliser la structure et la composition des forêts côtières inondables de 

demain. Ce type d’approche a été très utilisée pour anticiper l’évolution des forêts françaises 

(Thuiller, 2003). 

Modèle de dynamique de population 

Etendu sur un temps suffisamment long, un suivi de l’ensemble de la population des arbres aux 

différents stades de développement permet de modéliser l’évolution de la composition du peu-



301 

plement à l’échelle de la station (Chen & Twilley, 1998; Twilley et al., 1998; Berger & Hilden-

brandt, 2000). Une prolongation dans le temps des suivis réalisés au stade plantule et le ré-

inventaire des stations étudiées permettraient de poser les bases d’une telle modélisation. 

Modélisation globale 

Le couplage de ces deux approches de modélisation a été réalisé pour la mangrove des Ever-

glades par le projet SELVA-MANGRO. Ce projet s’appuie sur un modèle des paysages de type 

modèle de niche (SELVA) et sur un modèle de dynamique de la population (MANGRO). Leur 

fonctionnement mis en commun a permis de dresser des cartes de projection de la mangrove en 

Floride (Figure 79). La calibration de ces modèles à l’échelle des Antilles permettrait de modéli-

ser la mangrove et les forêts côtières inondables du siècle à venir. 

 
Figure 79. Distribution actuelle des espèces de mangrove dans le sud de la Floride et de 
leurs migrations prédites selon trois scenarii de l’IPCC (1996). Cartes extraites de Doyle et al. 
(2003). 
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Réaliser un bilan carbone des forêts côtières inondables 

Dans le cadre de cette étude seule une classe de diamètre a été considérée pour le suivi des ac-

croissements en diamètre. Afin d’évaluer comment l’ensemble de l’écosystème réagit aux varia-

tions saisonnières il serait intéressant de suivre également les autres classes de diamètres (arbres 

juvéniles, arbres sénescents). Ceci permettrait de faire un bilan plus précis de la production pri-

maire des forêts côtières inondables des Antilles et d’approcher la quantité de carbone stockée 

annuellement. 

Par ailleurs, les différences d’accroissement en diamètre entre stations ne sont pas expliquées par 

l’assimilation en carbone par unité de surface de feuille. Par contre, la surface foliaire totale étant 

d’autant plus élevée que la surface terrière est importante, le flux de carbone entrant devrait glo-

balement être expliqué par ces deux variables (Asat et LAI). L’estimation de la densité de surface 

de feuille et du LAI peut se faire par des approches de télédétections. Les images radar de type 

(AIRSAR) couplées à celles dans le visible et l’infrarouge de type (AVIRIS) développées par la 

NASA permettent de les estimer sur de larges échelles (Treuhaft et al., 2002). La phénologie des 

espèces peut être appréciée par l’indice EVI (Enhanced Vegetation Index) des images satellites 

de type MODIS (Xiao et al., 2006). 

La respiration et le bilan C de l’écosystème peuvent être approchés à l’échelle de la station par 

des systèmes d’eddy covariance sous forme de tours mesurant les flux entrant et sortant de CO2 et 

d’H2O dans les écosystèmes (Aubinet et al., 1999). En Floride, une tour à flux a permis de mon-

trer que la production nette de l’écosystème varie en fonction du temps. Il serait intéressant de 

pouvoir comparer les réponses de production nette des mangroves antillaises et de celles de Flo-

ride. Cela permettrait de répondre aux questions suivantes : la production des mangroves varie t 

elle avec la latitude ? Les facteurs limitant de la production sont ils les mêmes entre les Antilles 

et la Floride ? Quelles sont les variations inter annuelles 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 hydriques chez les espèces étudiées et la part de 

l’embolie dans ces contraintes physiologiques exprimées en saison sèche, il serait intéressant 
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d’établir, par station, les courbes de vulnérabilité à la cavitation des espèces. Si en milieu tempéré 

les courbes de vulnérabilité apparaissent particulièrement stables au sein d’une espèce (Matzner 

et al., 2001), il a été montré que les traits hydrauliques d’une espèce pouvaient faire preuve de 

plasticité selon les conditions de stress hydriques (Magnani et al., 2002). De plus, en Louisiane, il 

a récemment été montré qu’une espèce de forêt marécageuse (Taxodinum distichum) modifiait sa 

vulnérabilité hydraulique en fonction de la salinité (Stiller, 2009). Profiter de la forte variabilité 

spatiale des conditions édaphiques permettrait de bien caractériser la plasticité de ce trait sur les 

espèces de mangrove. Cependant, des améliorations méthodologiques seront nécessaires pour 

contourner les problèmes posés par (i) les longueurs importantes des vaisseaux de L. racemosa et 

R. mangle, et (ii) la réaction de P. officinalis aux hautes pressions. 

Une des hypothèses mobilisées pour expliquer les valeurs peu négatives des potentiels hydriques 

minimums en forêt marécageuse serait que P. officinalis parvient à s’approvisionner en eau dans 

les couches du sol les moins salées. La répétition d’analyses isotopiques de la sève au cours des 

saisons apparait comme une piste méthodologique prometteuse pour localiser les sources de pré-

lèvement d’eau des arbres. 

Tester l’impact de la sècheresse atmosphérique 

P. officinalis a montré une diminution de ces performances de croissance en saison sèche malgré 

un maintien de son statut hydrique. Il a été posé comme hypothèse que les baisses d’assimilation 

et de croissance en diamètre pouvaient être liées à un stress hydrique d’origine atmosphérique. 

Cette hypothèse pourrait facilement être testée par une expérience en conditions contrôlées sur 

des plantules. Cependant les conditions de sècheresse atmosphérique concernent plus les arbres 

adultes que les plantules. Il devrait être possible de trouver des P. officinalis dans différentes 

conditions d’exposition au vent entre les stations de Guadeloupe et celles de Porto Rico. En ci-

blant des conditions de sècheresse atmosphérique suffisamment variées, la caractérisation des 

conditions atmosphériques dans l’environnement de la canopée de ces stations associée à un suivi 

de production de l’écosystème (dendromètres, bac à litière, système d’eddy covariance) permet-

trait de tester l’impact de la sècheresse édaphique sur le fonctionnement de cette espèce. 
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Vérifier sur le terrain les effets des variations saisonnières de 

l’environnement sur les performances des jeunes stades de développe-

ment 

Afin de mieux prendre en compte l’ensemble des paramètres édaphiques qui varient d’une saison 

à l’autre il serait intéressant de réaliser un suivi de la physiologie des jeunes stades de dévelop-

pement (plantules, juvéniles) en saison des pluies et en saison sèche. 

Par ailleurs, le suivi in situ a montré qu’en plus de la salinité d’autres paramètres de 

l’environnement étaient déterminants dans la production des espèces (pH, inondation). De la 

même manière que pour l’étude ex situ des variations la salinité, des expériences en conditions 

contrôlées pourraient permettre de déterminer si les variations de pH et d’inondation peuvent, en 

elles-mêmes, impacter le fonctionnement des plantules des espèces de forêt côtière inondable. 
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Figure 80. Evolution de la salinité et de la température de nappe à 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 corrélées avec les autres sont la hauteur de nappe, 

le pH (SC = 1,9) et le potentiel RedOx de surface (SC = 1,8). Les corrélations hauteur de 

nappe/potentiel RedOx de surface (r = -0,8), pH/potentiel RedOx de surface (r = -0,8) et salini-

té/humidité du sol de profondeur (r = -0,84) sont les plus fortes de la Table 36. 

Table 36. Matrice des corrélations (r) entre les variables édaphiques mesurés dans MAS. SC : 
somme des carrés des coefficients de corrélation par variable 
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hnap 1 0,59 0,7 -0,8 -0,2 0,19 -0,4 -0,2 -0,3 0,25 -0,3 0 

temp60 
 

1 0,23 -0,3 -0,2 0,3 -0,1 -0,4 0,12 0,06 -0,1 0,18 

ph5 
  

1 -0,8 0,17 -0,2 -0,6 -0,1 -0,4 0,24 -0,1 -0,03 

redox5 
   

1 0,14 0,25 0,37 0,1 0,28 -0,18 0,19 0,08 

ph60 
    

1 -0,3 -0,4 0,27 -0,1 0,15 -0,4 0,5 

redox60 
     

1 0,28 -0,2 0,29 -0,16 -0,1 0,11 

sal5sol 
      

1 0,27 0,49 -0,23 0,3 -0,09 

hum5sol 
       

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 

sal100nap 
           

1 

SC 1,9 0,9 1,9 1,8 0,9 0,6 1,3 0,6 1,4 1 0,9 0,7 
 

Au moment de la saison sèche, la nappe est sous le sol (-34 cm) et le pH de surface est très bas 

(4,7). Ceci peut être expliqué par l’exondation, lorsque les sols deviennent aérés, potentiels Re-

dOx élevés (+ 245 mV), les gaz diffusent dans le sol, l’oxygène devient disponible pour la respi-

ration microbienne aérobie et la décomposition de la litière. Le CO2 relâché lors de la respiration 

et les ions H+ libérés lors de la dégradation de la matière organique participent à acidifier le sol. 

Les salinités du sol sont négativement corrélées au niveau de nappe, ce qui illustre bien une aug-

mentation de la salinité lorsque la nappe s’abaisse au cours de la saison sèche. Cependant 
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l’humidité du sol variant assez peu au cours des sessions de mesure (±4 %), le niveau de corréla-

tion entre salinité et humidité du sol de surface reste faible. En profondeur, la diminution de 

l’humidité du sol, bien que le sol reste inondé toute l’année à cette profondeur, entraine une aug-

mentation de la salinité dans le sol. 

La hauteur de nappe de MAS est également corrélée positivement avec la température de la 

nappe. En effet, les variations des hauteurs de nappe suivent le pattern saisonnier d’évolution de 

la température de l’air. Elle est au plus haut aux mois de juillet et d’Août, lorsque les tempéra-

tures sont les plus élevées et est au plus bas aux mois de janvier et mars lorsque les températures 

sont les plus fraiches. 

MAO 

Dans la station MAO (Table 37), la variable la mieux corrélée aux autres est le pH de surface (SC 

= 2,3). Les plus fortes relations entre descripteurs édaphiques sont celles entre le pH et le poten-

tiel RedOx de surface (r = -0,77). 

Table 37. Matrice des corrélations (r) entre les variables édaphiques mesurés dans MAO. SC : 
somme des carrés des coefficients de corrélation par variable 
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Les mêmes explications que pour MAS peuvent être proposées pour expliquer les liens entre ni-

veau de nappe, pH et potentiel RedOx. L’abaissement du niveau de nappe en saison sèche réali-

mente le sol en oxygène (+100 mV) et augmente la capacité respiratoire des microorganismes qui 
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acidifient le sol. Les niveaux de corrélations plus importants observés dans MAS par rapport à 

MAO peuvent être liés à la nature du sol. La tourbe de MAS est plus perméable aux échanges 

gazeux avec l’atmosphère et facilite l’oxygénation du sol, alors que les sols argileux de MAO 

perturbent ces échanges. 

L’abaissement de la nappe au moment de la saison sèche est également lié à une augmentation de 

la salinité de la nappe en profondeur (sal100nap, r = -0,55) alors que les salinités mesurées dans 

le sol sont moins réactives aux mouvements de la nappe (0< r < 0,21). La corrélation négative (r 

= -0,6) entre hauteur de nappe et humidité de sol de surface est relativement surprenante dans la 

mesure où l’on pourrait penser que plus le niveau de nappe est bas plus les sols de surface se des-

sèchent. Ce décalage pourrait éventuellement être lié à la nature argileuse des sols qui retiennent 

bien l’humidité, même en période sèche. 

Les corrélations entre salinités et humidités du sol sont négatives et tendent à expliquer que 

l’augmentation de la salinité en saison sèches est en partie liée à la diminution de la teneur en eau 

des sols. Cependant le niveau de corrélation assez faible entre ces deux descripteurs pour les ho-

rizons de surface voudrait dire que les mécanismes régissant la salinité ne sont uniquement liés à 

l’apport d’eau par les pluies et le ruissellement, et que d’autres facteurs interviennent (transferts 

horizontaux d’eau et de sel, dépôt historique de sel…). Comme 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 corrélations sont trouvés pour les couples de va-

riables salinité/humidité de surface du sol et hauteur de nappe/potentiel RedOx de surface (Table 

38). 
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Table 38. Matrice des corrélations (r) entre les variables édaphiques mesurés dans TAS. SC : somme 
des carrés des coefficients de corrélation par variable 
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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 0,21 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 

hum5sol               1 0,06 -0,05 -0,2 0,06 

sal60sol                 1 -0,58 -0,15 0,61 

hum60sol                   1 0,15 -0,56 

sal60nap                     1 -0,25 

sal100nap                       1 

SC 2,2 0,6 1,2 1,9 0,6 1 1,7 1,7 0,8 1 0,8 1,1 
 

On retrouve le même type de relation entre hauteur de niveau de nappe, pH et potentiel RedOx de 

surface (et en profondeur dans une moindre mesure) pour les 3 stations de mangrove. Les évolu-

tions des pH et de potentiel RedOx de TAS sont légèrement plus semblables à celles de MAS 

qu’à celles de MAO. A 60 cm de profondeur, les évolutions de la salinité et de la température 

dans la nappe de TAS sont proches de celles observées dans MAS. Cependant, les relations entre 

niveau de nappe, salinité et humidité de surface du sol diffèrent entre les trois stations. En effet, 

dans TAS, l’humidité du sol de surface est positivement liée au niveau de la nappe, alors que ce 

lien était négatif dans MAO et très faible dans MAS. Dans le cas de TAS, l’abaissement du ni-

veau de la nappe entraine une diminution de l’humidité des horizons de surface du sol et une 

augmentation de leurs salinités. La part explicative du niveau de nappe sur l’évolution des des-

cripteurs des horizons de surface est beaucoup plus importante dans TAS (SC = 2,2) que dans les 

deux autres stations (SC = 1,9 et 1,7 pour MAS et MAO respectivement). 

FMS 

Dans FMS, les relations entre descripteurs édaphiques sont moins fortes que dans les stations de 

mangrove (Table 39). 
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Table 39. Matrice des corrélations (r) entre les variables édaphiques mesurés dans FMS. SC : 
somme des carrés des coefficients de corrélation par variable 
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ph60         1 -0,4 0,37 -0,3 0,62 -0 -0,3 -0,5 

redox60           1 -0,1 -0,2 -0,3 -0,3 -0,2 0,15 

sal5sol             1 -0,1 0,25 0,1 -0,1 0,01 

hum5sol               1 0,3 -0,1 0,35 0,62 

sal60sol                 1 -0,2 -0,2 -0 

hum60sol                   1 -0,5 -0,3 

sal60nap                     1 0,5 

sal100nap                       1 

SC 0,6 0,6 2,2 0,7 1,4 0,9 0,4 1,2 1,1 0,7 1,2 1,7 
 

Les corrélations les plus fortes entre variables sont observées pour les relations entre pH et les 

autres variables (SC = 2,2 et 1,4 à 5 et 0 cm de profondeur respectivement). Les couples de va-

riables les mieux corrélés sont pH/humidité du sol à 5 cm (r = -0,6) et pH/salinité du sol à 60 cm 

de profondeur (r = 0,62). De bons niveaux de corrélation ont également été observés entre salini-

té dans la nappe à 60 et 100 cm de profondeur et pH de surface (r = - 0,6 et – 0,7) sans que des 

relations directes ne semblent envisageables. 

De la même manière que pour les stations de mangrove les pH sont négativement corrélés aux 

potentiels RedOx. Le schéma selon lequel la diminution du niveau d’eau entraine augmentation 

des potentiels RedOx et une acidification des horizons de surface semble être également valable 

pour FMS, mais les liens entre niveau de nappe, potentiels RedOx et pH sont moins forts que 

pour les stations de mangrove. 

FMO 

Dans FMO, les relations entre les variables édaphiques sont également moins fortes que dans les 

stations de mangrove (Table 40). 
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Table 40. Matrice des corrélations (r) entre les variables édaphiques mesurés dans FMO. SC : 
somme des carrés des coefficients de corrélation par variable 
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hnap 1 0,22 0,15 -0,2 0,11 0,09 -0,2 0,05 -0,1 0 -0,2 -0,3 

temp60   1 0,33 0,13 0,07 0,13 -0 0,32 0,64 0,04 0,52 0,37 

ph5     1 -0,1 0,75 -0,1 0,24 -0,1 0,13 0,16 -0,4 -0,4 

redox5       1 0,03 0,32 0,22 -0,5 0,23 0,2 0,3 0,08 

ph60         1 0,12 0,1 -0,2 0,03 0,39 -0,5 -0,6 

redox60           1 -0,4 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 

hum60sol                   1 -0,2 -0,3 

sal60nap                     1 0,93 

sal100nap                       1 

SC 0,3 1,1 1,1 0,6 1,4 0,4 1,1 1,1 1,1 0,5 2,2 2 
 

Si l’ont met à part, les salinités de nappe à 60 et 100 cm de profondeur du fait de leur très forte 

corrélation entre elles (r = 0,93), la variable les mieux corrélée aux autres est le pH à 60 cm de 

profondeur (SC = 1,4). Les couples de variable édaphique les plus corrélés sont les pH à 5 et 60 

cm de profondeur (r = 0,75), la salinité et l’humidité du sol de surface (r = -0,7). Les pH évo-

luent dans une faible gamme d’unité pH mais les horizons de surface et de profondeur du sol 

connaissent des évolutions parallèles ; une augmentation lente au cours du second semestre 2011 

puis une baisse légère au cours de la saison sèche 2012. Les salinités et humidités du sol de sur-

face évoluent dans une faible gamme mais sont bien anti-corrélées, la salinité augmentant dès que 

l’humidité du sol diminue. Les mois d’avril et de juin 2011 appuient cette relation avec des va-

leurs de salinité et d’humidité respectivement les plus (11,8 et 9,2 g l-1) et les moins (74 et 76 %) 

élevées. 

Les liens entre hauteur de nappe, pH et potentiels RedOx qui étaient forts dans les autres stations 

ne se retrouvent pas dans FMO. Ceci est certainement du à l’inondation quasi constante des cu-

vettes de ce station, dans lesquelles étaient faits les prélèvements de sol pour les mesures de pH et 

de potentiels RedOx. 
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Description des relations entre descripteurs climatiques et des-

cripteurs édaphiques par station 

Afin d’illustrer l’ensemble des relations entre descripteurs climatiques et descripteurs édaphiques, 

des analyses univariées ont été conduites. Chaque descripteur édaphique a été successivement 

mis en relation via un modèle linéaire avec chaque descripteur climatique retenu. Les tableaux 

qui suivent présentent les coefficients de corrélation entre pour chacun des couples de descrip-

teurs climatiques et édaphiques ainsi que la significativité du lien (p value du test de pente de 

Fisher). 

MAS 

Comme relevé en 0, dans MAS, le niveau de la mer explique bien le niveau de la nappe observé 

dans la station. La température et les humidités minimales journalières sont significativement 

liées avec le niveau d’eau, la température de nappe, les pH à 5 et 60 cm de profondeur et le po-

tentiel RedOx de surface. La température caractérise bien les saisons, elle est plus faible des mois 

de janvier à mars au moment où la nappe est la plus basse puis est la plus élevée des mois de juil-

let à octobre où la nappe est à ses plus forts niveaux. Cette relation n’est pas seulement concomi-

tante car la température de l’eau peut influencer le niveau de la mer par dilatation. Les humidités 

minimales journalières sont également liées aux saisons : l’air le plus sec de la journée est très sec 

au moment de la saison sèche, alors que celui-ci est plus humide au moment de la saison des 

pluies. On a tendance à penser que ce sont les pluies qui déterminent l’ensemble des descripteurs 

édaphiques, mais ces résultats montrent que d’autres variables atmosphériques ont également une 

part d’explication assez forte. Les réponses des pH et potentiels RedOx aux évolutions de la tem-

pérature ne sont pas les mêmes en surface et en profondeur. En surface, lorsque la température 

augmente, le pH a tendance à augmenter et le potentiel RedOx diminue, alors qu’en profondeur le 

sol s’acidifie et les potentiels RedOx ont tendance à augmenter. 

La salinité de surface n’est significativement liée à aucun descripteur climatique. Elle a tendance 

à augmenter lorsque les pluies et l’humidité de l’air diminuent et lorsque l’évapotranspiration, la 

sècheresse de l’air, la pression atmosphérique et la vitesse du vent augmentent. En dépit de 
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l’absence de relations significatives, les tendances montrent bien que l’ensemble des descripteurs 

climatiques qui ont tendance à assécher l’air participent à faire augmenter la salinité. 

L’humidité de surface du sol n’a pas de très forts coefficients de corrélation avec les descripteurs 

climatiques mais ses relations avec l’évapotranspiration potentielle et l’humidité maximale de la 

journée sont significatives. Elle diminue lorsque l’évapotranspiration potentielle augmente et 

lorsque les heures de la journée deviennent plus sèches. 

MAO 

Les variations du niveau de la nappe sont bien expliquées par les variations du niveau de la mer 

et des précipitations. L’augmentation du niveau de la mer est également concomitante à des aug-

mentations des salinités de surface et de profondeur. 

Les augmentations de la température et de l’humidité minimum journalière sont liées avec une 

augmentation du niveau de la nappe, de la température de la nappe et une augmentation de la 

salinité de surface du sol. Le lien entre température et augmentation du niveau de la nappe peut 

être direct, par dilatation des masses d’eau, ou indirect, les périodes les plus chaudes étant égale-

ment celles des plus forts niveaux marins et des plus fortes précipitations. La salinité et 

l’humidité du sol augmentent lorsque l’évapotranspiration est élevée et que la durée 

d’ensoleillement diminue. Dans cette station, le contrôle de la salinité par les descripteurs clima-

tiques est plus fort que dans l’autre station de mangrove mixte (MAS). Les variations saison-

nières du climat ont peu ou pas d’influence significative sur les variations des autres descripteurs 

édaphiques. 

TAS 

Dans la station TAS, le niveau de la nappe est bien relié au niveau de la mer et aux précipitations, 

mais également à la température, à l’humidité de l’air ainsi qu’à la pression atmosphérique. Cer-

tains liens entre ces descripteurs sont certainement indirects, par exemple les basses pressions 

atmosphériques participent à faire augmenter le niveau de la mer, à l’accumulation de nuages et 

les précipitations augmentent l’humidité de l’air. La température de l’air est fortement corrélée 

avec la température de la nappe et la période pluvieuse étant également la période la plus chaude 

de l’année, de forts niveaux de corrélations apparaissent entre d’autres variables climatiques et la 

température de la nappe (Etref, Min hum, P atm). Le potentiel RedOx de surface apparait forte-
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ment lié au niveau de la mer, à la pression atmosphérique, aux précipitations et à l’humidité de 

l’air. Lorsque le niveau d’eau est important dans la station, les sols sont inondés et l’oxygène 

parvient difficilement aux premiers horizons du sol, les potentiels RedOx deviennent négatifs. Au 

fur et à mesure que l’oxygène dans l’eau est consommé, les potentiels RedOx diminuent jusqu’à 

des valeurs extrêmement négatives (-300 mV). Lors de la saison sèche, l’oxygène parvient à ses 

horizons et participent à faire remonter les potentiels RedOx jusqu’à des valeurs positives. La 

salinité et l’humidité de surface de TAS sont significativement reliées aux précipitations, à 

l’humidité de l’air et à l’évapotranspiration. La salinité augmente lorsque les précipitations sont 

faibles et l’humidité du sol diminue lorsque l’évapotranspiration est forte. 

FMS 

Dans la station FMS, les liens entre variables climatiques et édaphiques sont plus faibles que dans 

les stations de mangrove. Le niveau de la nappe est plus lié au niveau de la mer qu’aux précipita-

tions, dans un contexte où l’humidité de l’air est plus importante. La température de la nappe est 

très liée à la température de l’air et indirectement, mais significativement au niveau de la mer et à 

l’humidité minimum de l’air. La salinité du sol est négativement liée aux précipitations, les pluies 

diluant le sel et diminuant la salinité des horizons de surface. Lorsque le niveau de la mer est éle-

vé, la salinité de profondeur est plus importante. L’effet « piston » qu’exerce la mer sur les 

nappes d’eaux souterraines peut faire remonter les isoclines salines et ainsi augmenter la salinité 

du sol en profondeur. 

FMO 

Dans la station FMO, le niveau de la mer n’a pas d’influence sur le niveau de la nappe. Ce sont 

les précipitations et, de manière indirecte, l’humidité de l’air et la pression atmosphérique qui ont 

les relations les plus fortes avec le niveau de la nappe. La température de la nappe est très liée à la 

température de l’air, à l’évapotranspiration et plus indirectement au niveau de la mer et à 

l’humidité de l’air. Le pH de surface est significativement lié à la température de l’air. Ce lien 

peut être direct le pH dépendant de la température de la solution, mais comme les variations de la 

température de la nappe sont faibles (3°C) on peut penser que le lien est en fait plus indirect. En 

saison sèche, les températures de l’air sont plus basses et le niveau d’eau dans les sols baisse. Le 

sol s’oxygène, les potentiels RedOx augmentent et les couples acido-basique induisent une dimi-

nution du pH. 
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Table 41. Coefficient de corrélation entre variables édaphiques et variables climatiques dans la station MAS. Les coefficients de corrélation 
en gras correspondent à des pentes significatives. Les symboles précisent le niveau de la p.value (* : 0,01<p<0,05 ; ** : 0,001<p<0,01 ; *** : 
p<0,001). 

 H nap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5sol Hum60sol Sal60sol Sal60nap 
Hmer 0,55* 0,77* 0,41 -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 0,01 0,29 -0,2 0,36 -0,12 -0,25 -0,16 -0,52* 0,37 0 

Temp 0,69* 0,93* 0,42 -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 -0,41 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 0,04 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 variables édaphiques et variables climatiques dans la station MAO. Les coefficients de corréla-
tion en gras correspondent à des pentes significatives. Les symboles précisent le niveau de la p.value (* : 0,01<p<0,05 ; ** : 0,001<p<0,01 ; *** : 
p<0,001). 

 H nap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5sol Hum60sol 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 -0,12 

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 -0,1 0,08 0,1 -0,03 0,35 -0,03 0 -0,09 0,02 

P atm -0,43 -0,44 -0,11 0,25 0,04 0,1 0,08 0,26 0 0,1 -0,17 

Vent -0,05 -0,03 -0,38 0,26 -0,09 -0,03 0,17 0,24 0,08 -0,09 -0,33 
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Table 43. Coefficient de corrélation entre variables édaphiques et variables climatiques dans la station TAS. Les coefficients de corrélation 
en gras correspondent à des pentes significatives. Les symboles précisent le niveau de la p.value (* : 0,01<p<0,05 ; ** : 0,001<p<0,01 ; *** : 
p<0,001). 

 H nap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5sol Hum60sol 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* 0,3 -0,1 -0,53* -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* 0,1 -0,54* 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 0,11 -0,13 
 

Table 44. Coefficient de corrélation entre variables édaphiques et variables climatiques dans la station FMS. Les coefficients de corrélation 
en gras correspondent à des pentes significatives. Les symboles précisent le niveau de la p.value (* : 0,01<p<0,05 ; ** : 0,001<p<0,01 ; *** : 
p<0,001). 

 H nap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5sol Hum60sol 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 0,13 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 0,08 -0,01 

Vent -0,01 0,06 0,19 -0,01 0,22 -0,39 0,31 -0,22 0,05 0,25 0,05 
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Table 45. Coefficient de corrélation entre variables édaphiques et variables climatiques dans la station FMO. Les coefficients de corrélation 
en gras correspondent à des pentes significatives. Les symboles précisent le niveau de la p.value (* : 0,01<p<0,05 ; ** : 0,001<p<0,01 ; *** : 
p<0,001). 

 H nap Temp60 pH5 RedOx5 pH60 RedOx60 Sal5sol Hum5sol Hum60sol Sal60sol Sal60nap 

Hmer 0,3 0,64** 0,46 0 0,24 -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 0,09 

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 -0,28 -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 0,24 0,34 

P atm -0,61** -0,47* 0,19 0,18 0,22 -0,03 0,13 -0,23 0 -0,11 -0,06 

Vent -0,33 0,01 0,24 0,11 0,06 -0,12 0,16 -0,09 -0,13 0,24 0,25 
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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 hauteur de nappe (hnap) et de la salinité du sol 
(sal5sol) en fonction des effets station et période de mesure. 

Variable Effet Df Sum sq Mean sq % of Variance F value Pr(>F)   

hnap 

station 4 1493 373 8% 7.0 6.86E-05 *** 

période 20 13419 671 70% 12.6 2.20E-16 *** 

résidus 80 4259 53 22%       

sal5sol 

station 4 46724 11681 81% 116.6 2.20E-16 *** 

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 hauteur de nappe (hnap) et de la salinité de surface 
du sol (sal5sol) en fonction des précipitations (pluie) et du niveau marin (h mer) dans chacune des 
stations. La colonne Estimate donne le signe des relations entre la variable et les facteurs explicatifs. 

Station Variable Facteurs Df Estimate Sum sq Mean sq % of V F  Pr(>F) 

FMO 

hnap 

pluie 1 + 299 299 29% 10,8 0,004 
h mer 1 + 194 194 19% 7,0 0,017 
pluie:h mer 1 - 72 72 7% 2,6 0,126 
Residuals 17 

 
473 28 46% 

  

sal5sol 

pluie 1 - 22 22 25% 5,1 0,041 
h mer 1 + 5 5 5% 1,1 0,315 
pluie:h mer 1 + 1 1 2% 0,3 0,571 
Residuals 14 

 
59 4 68%     

FMS 

hnap 

pluie 1 + 312 312 16% 5,1 0,038 
h mer 1 + 446 446 23% 7,2 0,016 
pluie:h mer 1 - 122 122 6% 2,0 0,178 
Residuals 17 

 
1050 62 54% 

  

sal5sol 

pluie 1 - 100 100 14% 2,3 0,150 
h mer 1 - 0 0 0% 0,0 0,976 
pluie:h mer 1 + 7 7 1% 0,2 0,689 
Residuals 14 

 
602 43 85%     

MAO 

hnap 

pluie 1 + 1619 1619 29% 13,4 0,002 
h mer 1 + 1794 1794 32% 14,8 0,001 
pluie:h mer 1 - 144 144 3% 1,2 0,290 
Residuals 17 

 
2061 121 37% 

  

sal5sol 

pluie 1 - 4 4 0% 0,1 0,780 
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%     

MAS 

hnap 

pluie 1 + 859 859 25% 16,3 0,001 
h mer 1 + 1444 1444 42% 27,4 0,000 
pluie:h mer 1 - 272 272 8% 5,2 0,036 
Residuals 17 

 
896 53 26% 

  

sal5sol 

pluie 1 - 62 62 4% 0,8 0,387 
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%     

TAS 

hnap 

pluie 1 + 1619 1619 29% 13,4 0,002 
h mer 1 + 1794 1794 32% 14,8 0,001 
pluie:h mer 1 - 144 144 3% 1,2 0,290 
Residuals 17 

 
2061 121 37% 

  

sal5sol 

pluie 1 - 659 659 9% 1,8 0,197 
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 l’accroissement cambial et les variables en-

vironnementales 

Table 48. Coefficient de corrélation de Spearman entre l’accroissement en diamètre et les 
différentes variables environnementales pour chaque espèce, station et station-espèce. Les 
coefficients en gras indiquent des relations significatives (test de pente de Fisher, p < 0,05). 

Station-espèce pluie vent min_u max_u etref temp hnap sal5sol sal60sol redox5 redox60 ph5 ph60 

Tt 0,33 -0,25 0,3 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 0,14 -0,11 0,17 -0,03 0,28 0,34 -0,08 0,32 0,28 0,25 

Lr 0,38 -0,27 0,35 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 0,1 -0,12 0,07 0,03 -0,07 0,09 0,02 -0,37 -0,39 -0,28 -0,11 0,08 -0,05 

              
FMO 0,1 -0,11 0,07 0,01 0 0,14 0,08 -0,11 -0,14 -0,07 0,05 0,01 0,01 

FMS 0,25 -0,17 0,14 0,02 -0,23 0,14 -0,2 -0,07 0,04 -0,2 -0,13 0,1 0,26 

MAO 0,38 -0,34 0,38 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 -0,17 -0,29 0,25 0,27 

TAS 0,24 -0,35 0,18 0,16 0 0,29 0,23 -0,22 0,07 -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 0,1 -0,28 -0,15 0,2 0,24 

MAO-Lr 0,49 -0,41 0,51 0,42 -0,35 0,18 0,11 0,04 0,07 -0,42 -0,16 0,41 0,3 

MAO-Rm 0,49 -0,46 0,44 0,47 -0,25 0,15 0,09 0,01 0,3 -0,28 0,02 0,44 0,41 

MAS-Ag 0,5 -0,08 0,35 0,13 -0,27 0,07 0 -0,14 -0,28 -0,24 -0,34 0,24 0,16 

MAS-Lr 0,5 -0,22 0,4 0,31 -0,31 0,07 0,06 -0,25 -0,36 -0,15 -0,23 0,31 0,43 

MAS-Rm 0,5 -0,22 0,4 0,31 -0,31 0,07 0,06 -0,25 -0,36 -0,15 -0,23 0,31 0,43 

TAS-Ag 0,24 -0,35 0,18 0,16 0 0,29 0,23 -0,22 0,07 -0,37 -0,14 0,34 0,13 

FMO-Po 0,1 -0,11 0,07 0,01 0 0,14 0,08 -0,11 -0,14 -0,07 0,05 0,01 0,01 

FMS-Po 0,25 -0,17 0,14 0,02 -0,23 0,14 -0,2 -0,07 0,04 -0,2 -0,13 0,1 0,26 
Tt : toutes espèces et tous sites confondus, Ag : A. germinans, Lr : L. racemosa, Rm : R. mangle, Po : P. officinalis 

  



xix 

Corrélations entre la production de litière de feuille et les va-

riables environnementales 

Table 49. Coefficient de corrélation de Spearman entre la production de litière et les diffé-
rentes variables environnementales pour chaque espèce, station et station-espèce. Les coef-
ficients en gras indiquent des relations significatives (test de pente de Fisher, p<0,05). 

Station-espèce pluie 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 -0,29 -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 0,10 -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 -0,53 -0,45 -0,25 -0,13 -0,23 

              
FMO -0,44 0,43 -0,20 0,53 0,38 -0,09 -0,26 0,72 0,47 -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 0,10 -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 -0,16 -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 0,41 
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 -0,16 0,11 0,07 0,11 0,13 0,14 -0,03 -0,11 -0,13 -0,19 0,12 0,21 

MAS-Lr 0,09 0,32 0,07 0,10 0,05 0,02 -0,03 0,14 -0,02 0,19 0,20 -0,04 -0,08 

MAS-Rm 0,03 0,07 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 0,47 -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. mangle, Po : P. officinalis 
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Test d’échanges gazeux foliaires sur des branches excisées 

L’assimilation en condition de lumière saturante a été mesurée sur des feuilles exposées en pleine 

lumière. Une fois les échanges gazeux foliaires stables, l’assimilation a été enregistrée pendant 2 

minutes, les rameaux ont ensuite et coupés à différentes distance de la feuille et l’assimilation 

suivie pendant une dizaine de minutes pour tester si la longueur du rameau coupé avait un impact 

sur la stabilité de l’assimilation. La Figure ci-dessous présente l’évolution de l’assimilation en % 

par rapport à l’assimilation mesurée au moment de la coupe. 

 

Figure 81. Test d’échanges gazeux foliaires sur des branches excisées. Assimilationt  est 
l’assimilation au temps t rapportée à l’assimilation à t0. 

Pour des rameaux supérieurs à 100 cm l’assimilation est stable pendant au moins 10 minutes. 

Aussi, lors des campagnes de mesure des traits physiologiques en saison des pluies et saison 

sèche, des rameaux de plus d’un mètre de long seront prélevé pour les mesures des échanges ga-

zeux foliaires. 



xxi 

Cinétique journalière des échanges gazeux foliaires 

L’assimilation a été mesurée en condition de lumière saturante sur les dernières feuilles adultes 

émises de trois individus adultes par espèce pendant une journée, toutes les deux heures. 

 

Figure 82. Cinétique journalière de l’assimilation pour les 4 espèces de forêt côtière inon-
dable des Antilles 

L’assimilation est stable jusqu’à 14 heures pour toutes les espèces et diminue ensuite plus ou 

moins rapidement. Lors des campagnes de mesure des échanges gazeux foliaires en saison des 

pluies et en saison sèche, les mesures d’assimilation devront se faire avant 14h pour garantir une 

mesure d’assimilation non biaisée par la dépression de l’après midi. 


