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RESUME

En Suisse, la grande majorité des surfaces de haut-marais ont été profondément
perturbées, notarnment par l'exploitation de tourbe. En ce sens, il peut paraitre
paradoxal de chercher a comprendre les propriétés fondamentales de I'écosysteme
haut-marais a partir de I'étude de surfaces de marais aussi petites, fragmentaires et
perturbées par les interventions humaines que le sont les hauts-marais de Suisse.
Comprendre l'écosystéme en étudiant comment un haut-marais se reconstitue a
partir d'une surface de tourbe nue laissée a l'abandon aprés exploitation de la
tourbe est cependant au moins aussi révélateur que d'analyser patiemment toutes
les composantes et les phénomenes de I'écosystéme intact. Forcé a réagir face 8 un
environnement a priori trés hostile, ['écosystéme haut-marais nous révele
quelques-unes de ses propriétés fondamentales qui sont masquées ou dont
l'intensité est atténuée par la complexité des interactions qui se produisent lorsque
le haut-marais a atteint un état d'équilibre.

wl'étude des milieux secondaires perturbés permet de détecter et
d'observer des phénoménes qui sont plus lents, moins intenses ou meéme
latents dans un systéme intact (complexité des interactions, faibles
contraintes) :

En milieu non aquatique, c'est-3-dire sur des surfaces de tourbe nnue et drainée,
presqu’aucun travail ne rend compte d'une régénération spontanée de sphaignes
et encore moins des conditions écologiques qui régissent la réapparition et la
croissance des sphaignes dans de telles situations.

Quel "truc” les sphaignes ont-elles trouvé pour échapper aux trop fortes et néfastes
fluctuations microclimatiques des champs de tourbe nue? Jusqu'a quel point sont-
elles effectivement sensibles aux apports d'éléments nutritifs, notamment d'azote,
libérés par la minéralisation de la tourbe, elle-méme favorisée par le drainage et le
microclimat? D'ot viennent ces sphaignes qui apparaissent au détour d'une touffe
d'Eriophorum vaginatum ou flottent, comme portées et maintenues a la surface,
sur un lacis de stolons et de feuilles de Carex rostrata dans une ancienne fosse de
tourbage?

= Nous avons donc cherché a comprendre quels étaient les différents
processus qui ont permis la restauration spontanée de communautés
vegétales caractéristiques du haut-marais (Sphagnion magellanici) a
partir de situations aussi diversifiées et souvent a priori defavorables.

D'emblée, nous avions décidé de ne nous concentrer que sur les surfaces non
boisées, celles-]a mémes qui représenteraient les conditions initiales de la
régénération des sphaignes. Nous avons en effet admis que les milieux boisés
avaient déja subi, pour la plupart, une évolution trop importante depuis
I'abandon des exploitations de tourbe, et qu'ils s'écartaient par conséquent
beaucoup trop des conditions initiales.
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Notre travail s'insére dans le cadre plus large d'un projet de recherche (FNRS
n°31-9435.88) articulé autour de deux axes principaux, aprés une premiere approche
destinée & cerner la diversité des situations oll une réapparition de sphaignes
pouvait étre observée apres exploitation de tourbe.

D'une part, il s'agissait de procéder & une description (étude exploratoire par
approche inductive) des différentes composantes formant les stades différenciés au
sein de chaque succession {végétation, tourbe, hydrochimie et hydrophysique,
microclimat), afin de fournir les éléments explicatifs hypothétiques nécessaires  la
compréhension des facteurs ayant contribué & linstallation puis au
développement des sphaignes. Matthey (1993) a ainsi exploré aussi bien une voie
terrestre (paludification) qu'aquatique (atterrissement) de la resfauration des
communautés végétales caractéristiques du haut-marais.

Pour notre part, en paralizle & la levée des informations de terrain, nous avons
mené un certain nombre d’expériences en serre et in situ, de fagon a vérifier, dans
un environnement semi-contrdlé, les principales hypothéses émises quant aux
facteurs prépondérants permettant l'installation des sphaignes dans des situations
pionniéres (approche déductive).

REGENERATION OU REIMPLANTATION 2 UNE QUESTION PRELIMINAIRE A MERIFIER

Avant de mener & bien des expériences sur la croissance des sphaignes dans
différents milieux, il fallait distinguer deux phénomeénes pouvant aboutir a la
réapparition de sphaignes dans un milieu perturbé: régénération a partir de restes
végétatifs ou de spores contenues dans la tourbe, ou réimplantation & partir de
diaspores en provenance de milieux avoisinants. La manigre d'envisager la suite
des expériences dépendait en effet d'une réponse adéquate & cette question.

La premiere expérience (Livre deuxi¢me) a par conséquent servi a vérifier les
résultats de Clymo & Duckett (1986) quant au potentiel de régénération spontanée
des tourbes. A la différence des auteurs précités, nous avons cependant concentré
nos recherches sur des tourbes qui ont été perturbées par I'exploitation, et non pas
seulement sur des tourbes de milieux primaires.

wLes résultats obtenus ont permis de confirmer notre hypothése que la
réapparition de sphaigoes sur des sites ou la tourbe avait été exploitée
sur plus de 30 a 40 cm de profondeur ne pouvait pas étre une
régénération mais bel et bien une réimplantation a partir de milieux
réservoirs avoisinants.

DES LORS, QIFFERENTES HYPOTHESES DE TRAVAIL ONT ETE TESTEES A CAIDE OF DEUX EXPERIENCES MENEES IV
VITRO, DANS LUNE SERRE INSTALLEE AU JARQIN BOTANIQUE DE UUNIVERSITE DE MEUCHATEL LE
QISPOSITIF O'EXPERIMENTATION MIS EN PLACE [LIVRE TROISIEME, CHAPITRE [} A SERVI EN 1990 ET EM
1991 POUR MENER A BIEN LES EXPERIENCES.
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L'EVOLUTION DES PROPRIETES DES TOURBES EN SERRE

Hypothése : Les facteurs édaphiques conditionnent le succés de la rezmplantatton
des sphaignes sur des surfaces de tourbe nue.

Les propriétés physico-chimiques des tourbes issues des différents stades laissés a
l'abandon apreés exploitation de la tourbe ont été caractérisées et comparées a celles
des tourbes d'un haut-marais intact (Livre troisiéme, chapitre II). Leur évolution
durant les deux ans d’expérimentation en serre a également été étudiée et discutée
par rapport al'influence du drainage et a la vitesse des phénomenes en jeu.

rv-Les diflérences de propriétés physico-chimiques des tourbes s‘expriment
avant tout dans les strates superficielles

wLes changements intervenus entre les tourbes de rélérence et les tourbes
récoltées dans les pots aprés 2 ans sont faibles

wLe "'type de tourbe'' est représentatil des proprietes physico-chimiques

wL'évolution de la matiére organique et le degré trophique sont des
proprietes qui permettent de caracteriser les types de tourbes

Les résultats obtenus ont servi a l'interprétation des différences de croissance des
sphaignes observées dans les deux expériences en serre.

LES ESPECES LES MIEUX ADAPTEES AU STRESS

Hypothese : Toutes les espéces de sphaignes ne sont pas aussi aptes les unes que les
autres a se réimplanter sur des surfaces de tourbe exploitées.
S.recurvum var. mucronatum est l'espéce la mieux adaptée d initier
les successions de paludification.

Une premiere expérience de culture de sphaignes a permis d'évaluer les influences
respectives du type de tourbe et dela hauteur de la nappe d'eau sur la croissance de
trois especes de sphaignes différentes (Livre troisiéme, chapitre Ill). Elle a permis de
caractériser les trois especes (S.fuscum, S.magellanicum et 5. Recurvum var.
mucronatum) en fonction de leurs aptitudes respectives a jouer le réle de
pionnieres dans l'initiation de successions végétales menant a la restauration des
communautés végétales de haut-marais.

wDes diflérences de croissance ont pu étre mises en évidence en fonction
des espéces et des conditions abiotiques dans l'ordre d'importance
décroissante snivant: espéce > nappe > sol.

w-La croissance des sphaignes a ét¢ influencée par le type de tourbe surtout
lorsque la nappe etait basse (40 cm). Dans les situations ou la nappe
était maintenue proche de la surface les différences d'un type de tourbe a
Fautre ont été atténuées et subordonnées a la dynamique de croissance

propre a chaque espéce.

wDes analyses physico-chimiques des tourbes, il ressort que les
caractéristiques physiques liées a la circulation de I'eau, mais également
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un déséquilibre plus ou moins important eatre les proportions des
principanx ions nutntlls ont joné un rdle déterminant sur la croissance
des sphaignes.

Les résultats suggdrent en outre que lorsqu'une nappe d'eau superficielle fait
défaut, d'autres facteurs que les propriétés physico-chimiques de la tourbe doivent
jouer un rdle dans la réimplantation des sphaignes. Pour la recolonisation de
milieux @ prieri peu ou pas favorables a la croissance des sphaignes, S.recurvum
var. mucronatum présente en fait des propriétés bien adaptées, méme si elle est
habituellement exclue des milieux les plus secs du marais. Les avantages de cette
espéce tiennent aux caractéristiques suivantes:

« une bonne tolérance lace & la dessiccation

« une aptitude a reinitier rapidementi une activite photosynthetique
en profitant au mieux d'une amélioration, méme trés temporaire,
des conditions hydrologiques

* une croissance rapide, permettant de former av plus vite nn
tapis plus on moins dense et de générer ainsi progresswement
son propre microhabitat

* une capacité a croftre horizontalement, d'on une meilleure

occupation immediate de l'espace et une plus grande surface
ntile pour la photosyntheésx

Par analogie avec d'autres plantes, S.recurvum var. mucronatum présente ainsi
plusieurs des caractéristiques d'une espéce rudérale i stratégie "x". L'intérét de
S.recurvum var. mucronatum réside dans le fait que cette espéce ne suit en fait que
temporairement une tactique a sélection "t", a savoir tant qu'elle n'arrive pas a
s'affranchir des conditions extrémes en 51tuat10n pionniere. A partir du moment
ol elle réussit a former un peuplement plus stable, on peut admettre que sa
tactique glisse progressivement vers une sélection de type "K" caractérisant des
écosystémes matures.

LES FACTEURS-CLES DES STADES PIONNIERS

Hypeothése : Le microclimat favorise larecolonisation et la croissance des sphaignes
dans des situations hydrologiquement lrés défavorables.
Sous le couvert de plantes vasculaires, S.recurvum var. mucronatum
profite pleinement de ses avantages stratégiques grdce a un
microclimat favorable.
Ce succés est indissociables des propriétés physico-chimiques des
tourbes,

Sur la base des résultats obtenus avec la premidre expérience, une seconde
expérience a alors permis de tester les hypotheses de travail quant 2 la croissance de
S.recurvum  var. mucronatum en conditions de stress, en. combinant
factoriellement types de tourbes, hauteur de la nappe d'eau et microclimats
différents (Livre troisiéme, chapitre IV).




Les tests ont porté sur trois types de microclimats 4 savoir: une couverture du pot
de culture au moyen d'un film plastique perforé pour créer un "effet de serre”
(humidité relative proche de la saturation permanente); un ombrage réalisé an
moyen d'un textile a grosses mailles (protection contre une trop farte insolation);
une absence de protection en guise de témoin (forte insolation, pas de limitation de
I'évapotranspiration).

w-Des différences de croissance trés importantes ont pu étre mises en
evidence en fonction des conditions microclimatiques, en particulier dans
les cas ou la nappe était basse. Dans les situations od la nappe était
maintenue he de Ja surface les differences d'un type de tourbe a
V'autre ont eté nivelées.

w-Ces résultats suggeérent que lorsqu'une nappe d'eau permanente fait
défaut, les conditions microclimatiques peuvent contribuer de maniére
prépondérante 3 assurer le succés d'une réimplantation de sphaignes. Ils
apportent en tous les cas une confirmation expérimentale des hypothéses
emises par Matthey (1996) sur la base de ses observations écologiques de
terrain.

w-Qu'il s'agisse de Ja régulation de la température et de l'insolation ou
d'une limitation des effets du vent, on retrouve a travers les observations
de terrain ou les expérimentations en serre approximativement le méme
ensemble de caractéristiques microclimatiques optimales. A chaque fois,
les sphaignes ont profité, sous le couvert de plantes vasculaires, de
conditions microclimatiques favorables pour recoloniser des surfaces de
tourbe nue. Mais ce processus est indissociable de conditions édaphiques
particulieres qui favorisent, en l'absence d'une nappe d'ean permanente,
la faible infiltration des eaux de pluie et leur rétention en surface sons
forme d'une nappe perchée on an moins d'une strate superficielle de
tourbe saturee.

SYNTHESE ET RETOUR AUX CONDITIONS DE TERRAIN

En parallele aux expériences en serre, d'autres expériences ont été effectuées in situ.
La croissance des sphaignes a été mesurée sur le terrain en 1991 et en 1992, dans
différentes situations représentant des combinaisons de conditions testées en serre
et dans des fosses expérimentales. Les résultats obtenus, trop fragmentaires, n'ont
pas permis une exploitation suffisamment rigoureuse. Ils ont néanmoins fourni
une base de discussion utile 2 la comparaison entre les conditions de croissance
dans un environnement contrdlé (en serre) et dans les conditions naturelles.

La synthese a ainsi débouché sur une mise en évidence de I'importance des
facteurs biotiques dans I'initiation des successions de restauration du haut-marais
et du rdle actif que prennent les sphaignes dans Ie pilotage de ces successions, a
savoir:

w ]'indépendance croissante des plantes face aux facteurs exogeénes;

wle role fondamental des stratégies (flacteurs endogeénes) dans le controle
des successions;

xt



w-le rdle de préparation du milieu par des espéces clés (''keystone species'’)
selon le modele dela facilitation de Connell & Slatyer (1977)

wle pilotage autogéne des successions par les sphaignes, que 1'on peunt
considerer comme des espéces transitoires (‘'perennial shuttle spedes"
selon During (1979); ‘

wle passage de strateges r & des sirateges K au cours de la succession,
confonneg:lemt au modéle de Odum (1969)

w1 'ontil agpmprié et plus fin que propose le modele C-S-R de Grime
(1974,1979in Grime et al. 1988) pour étudier les stratégies.
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Livre premier

Définition des buts de la recherche et
réflexion sur les hauts-marais du Jura
suvisse






Selon Hayward & Clymo (1982), citant Kivinen (1981), les dépdts de tourbe
recouvrent entre 1 et 2% des terres émergées du globe. Walter (1977, in Hayward &
Clymo 1982) décrit par exemple un complexe de hauts-marais en Sibérie occidentale
qui recouvre a lui seul une aire de 1'800 km x 800 km ... approximativement 35 fois la
superficie de la Suisse!

Par comparaison, les quelque 1'460 ha de hauts-marais et marais de transition
recensés en Suisse (Griinig, Vetterli & Wildi 1986), divisés en plus de 500 objets plus
‘ou moins isolés, paraissent quantité négligeable. Et pourtant, dans un environnement
ol bientdt plus un seul metre carré de terrain n'échappe a une influence humaine,
c'est précisément dans ces minuscules enclaves de haut-marais qu'il faut aller
chercher parmi les derniers milieux "naturels” de notre pays.

La, au coeur des foréts clairsemées de pins chétifs et tortueux, a quelques centaines
de metres tout au plus du monde industrialisé, le hochement des fructifications de la
linaigrette et le scintillement du soleil dans les gouilles évoquent d'autres latitudes.
Le promeneur vy a rendez-vous avec le temps. Sous ses pieds, plusieurs metres
d'épaisseur de tourbe racontent l'histoire: celle des plantes qui se sont acciumulées,
formant les pages organiques de ce dréle de livre (Dinel, Larouche & Lévesque 1983,
Grosse-Brauckmann 1972 & 1974); celle du climat au travers des grains de pollen
conservés dans les couches de tourbe et qui permettent de retracer le paysage végétal
environnant a différentes époques (Hubschmid & Lang 1985, Joray 1942, Moore 1977,
Reille 1987); mais aussi celle des hommes, dont ou a retrouvé de nombreux vestiges
des activités (places de feu, outils, pieces de monnaies, chemin de traverses...) et
parfois méme de véritables momies (Hayen 1590).

Mais ]'intérét des hauts-marais va au-dela de ce réle de "musée vivant". Le 10% des
surfaces des hauts-marais de Suisse qui sont encore considérés comme primaires
(Griinig ef al. 1986) comptent parmi les derni®res surfaces qui ne soient pas soumises
a une influence humaine régulidre et directe (exploitation agricole ou sylvicole par
exemple). Pour qui sait lire et transcrire les informations conservées dans les couches
superficielles de tourbe récente, il devient ainsi possible d’estimer objectivement les
effets de la pollution atmosphérique par exemple (Garsed, Farrar & Rutter 1979, El-
Daoushy, Tolonen & Rosenberg 1982, Press, Woodin & Lee 1986). Le role des hauts-
marais, en tant qu'accumulateurs, mais aussi en tant que producteurs de carbone, en
relation avec les modifications climatiques liées & un "effet de serre” fait également
I'objet de recherches récentes (Svensson & Rosswall 1984, Gorham 1991, Hogg,
Lieffers & Wein 1992). Des simulations permettent en outre de mieux comprendre les
mécanismes qui régissent les réactions de l'environnement face aux agressions
répétées et d'intensité croissante auxquelles les écosystémes sont confrontés
(Rochefort, Vitt & Bayley 1990, Aerts, Wallén & Malmer 1992).

En Suisse, la grande majorité des surfaces de haut-marais out été profondément
perturbées, notamment par l'exploitation de tourbe. En ce sens, il peut paraitre
paradoxal de chercher & comprendre les propriétés fondamentales de 1'écosysteme
haut-marais a partir de I'étude de surfaces de marais aussi petites, fragmentaires et
perturbées par les interventions humaines que le sont les hauts-marais de Suisse.
Mais nous pouvons évoquer au moins deux bonnes raisons de s'intéresser aux hauts-
marais du Jura suisse malgré les perturbations dont ils sont I'objet. D'une part, il n'est
pas de surface trop petite pour aborder la compréhension de I'écosysteéme haut-
marais. Une butte de 4.5 m de diametre et 40 cm de hauteur peut ainsi trés bien servir
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en tant que modele d'un haut-marais (Bellamy & Rieley 1967). D'autre part les
travaux réunis dans la synthese de Jordan III, Gilpin & Aber (1992) témoignent de
Yintérét, voire de la nécessité, d'étudier un écosystéme perturbé pour en comprendre
le fonctionnement intime. Comprendre 1'écosystéme en étudiant comment un haut-
marais se reconstitue a partir d'une surface de tourbe nue laissée & 1'abandon apres
exploitation de la tourbe est en effet au moins aussi révélateur que d'analyser
patiemment toutes les composantes et les phénomenes de 1'écosysteme intact. Forcé a
réagir face a un environnement a priori trés hostile, 1'écosystéme haut-marais nous
révele quelques-unes de ses propriétés fondamentales qui sont masquées ou dont
l'intensité est atténuée par la complexité des interactions qui se produisent lorsque le
haut-marais a atteint un état d'équilibre.

Apres tout, nous aussi nous ne révélons jamais aussi bien le fond de notre pensée que
lorsque nous somines poussés dans nos derniers retranchements!

La protection des marais en Suisse: le
contexte politique

LA "MODE" QES INVENTAIRES : UN PHENOMENE MOINS RECENT OU'ON NE LE PENSE

Le premier inventaire plus ou moins exhaustif des marais de Suisse date de la fin du
siecle passé et fut publié en 1904 par Friih & Schroter. A cette époque déja, de tres
nombreux hauts-marais faisaient l'objet d'une exploitation de la tourbe. Dans Je
méme temps toutefois, de nouvelles successions végétales avaient débuté, en
particulier dans les fosses de tourbage abandonnées et ot I'eau du marais pouvait
s'accumuler. La confrontation des descriptions détaillées fournies par Friih et
Schrister avec ['état actuel des mémes hauts-marais permet dans bien des cas de
mesurer J'évolution du couvert végétal en un peu moins d'un sidcle.

Au fil de ses diverses expertises, réalisées pour le compte de la Ligue Suisse pour la
Protection de la Nature, entre 1943 et 1951, rapport publi€}, Liidi a plus d'une fois
mis l'accent sur Ja nécessité de mettre sous protecion bon nombre de hauts-marais,
avant qu'ils ne disparaissent totalement.

NOUVELLES PREOCCUPATIONS, NCUVELLES PERSPECTIVES

L'inventaire des hauts-marais et marais de transition de Suisse, réalisé entre 1978 et
1984 (Griinig et al. 1984 et 1986) a servi de base a la mise en place d'une législation
destinée a protéger la plupart des surfaces répertoriées.

L'entrée en vigueur en 1991 de la nouvelie législation, instituant la protection de fait
des hauts-marais, a donné un nouvel élan 2 la recherche en mati¢re de régénération
des hauts-marais. En effet, lorsqu'il s'agit de définir un programme de gestion,
d'entretien, voire de nouvelles interventions, destiné a rétablir autant que possible la
dynamique fonctionnelle d'un marais perturbé, les questions, en nombre, exceédent
largement les réponses. A preuve les nombreuses publications qui témoignent des
tentatives de régénération de hauts-marais et des problémes rencontrés (Eggelsmann




1987, Kuntze 1973, Eigner & Schmatzler 1980, Miiller 1980, Dierssen 1981, Jortay &
Schumacker 1989, Nick 1985, Pfadenhauer 1981, Schneebeli & Flithler 1991).

Or, il y a urgence. La loi donne a chaque canton un délai d’application variable en
fonction de la charge que représente la protection des marais pour chacun d'entre eux
(subtile alchimie des hectares et de la "capacité financiere” respective de chaque
canton). Dans ce délai qui atteint au mieux 6 ans, les cantons sont censés définir, &
défaut de pouvoir toutes les appliquer en méme temps, les mesures de protection,
d’entretien, d'aménagement et méme de régénération nécessaires a la conservation a
long terme des hauts-marais sis sur leurs territoires.

Notre travail n'a certes pas la prétention d'apporter une réponse définitive, et encore
moins exhaustive, aux problemes soulevés par la mise en pratique, dans un proche
avenir, des mesures de protection des hauts-marais de Suisse. 5'il contribue par
contre a créer ce trait d'union indispensable et a4 faire tomber les barrieres entre La
Science et la pratique, il aura atteint son but.




1. CONTEXTE DE LA RECHERCHE

1.1. LES CONNAISSANCES DE BASE

Le réle fondamental des sphaignes dans I'écosystéme haut-marais et limportance de
la biomasse de ces mousses ne sont plus 3 démontrer (Overbeck & Happach 1957,
Clymo & Hayward 1982). L'étude de la production? des sphaignes en tant que
principanx agents édificatears de tourbe revét par conséquent un intérét tout
particulier pour la compréhension du fonctionnement d'un haut-marais, de méme
que son corollaire, le taux de décomposition des sphaignes (Clymo 1965, Clymo &
Reddaway 1971). La présence des sphaignes en un site donné ne suffiten effet pas en
elle-méme 2 évaluer correctement I'évolution actuelle da haut-marais (accumulation,
stagnation ou décomposition de matiére organique?).

Plusieurs auteurs se sont attachés a quantifier la production des sphaignes dans
différentes niches écologiques au sein des hauts-marais, mais la plupart du temps
dans des situations naturelles, autrement dit sans perturbation par des activités
humaines telies que drainage, défrichement ou exploitation de tourbe. Leurs travaux
sont essentiellement descriptifs et visent par exemple & quantifier la production
globale de l'écosysteme haut-marais. Clymo & Reddaway (1974) décrivent la
production de Sphagnum rubellum croissant sur des buttes. Forrest & Smith (1975)
intégrent des sphaignes en tant qu'une des composantes des hants-marais, dans leurs
estimations de la production primaire nette de sept sites qu'ils comparent sur une
période de deux a trois ans. An Canada et aux Etats-Unis, Grigal (1985) compare la
production primaire des sphaignes entre six tourbieres du Minnesota, en distinguant
les especes de buttes et celles de gouilles. Moore (1988) procede de méme entre cing
sites au Québec et tente d'établir des relations entre production des sphaignes et
microclimat. En parallele, des recherches ont été menées sur I'écophysiclogie des
sphaignes, en particulier sur les facteurs écologiques influencant la photosynthese
des sphaignes (Johansson & Linder 1980, Silvola & Aaltonen 1984, Rydin &
McDonald 1985).

De maniére a affiner les connaissances sur la dynamique des populations de
sphaignes, une importance croissante est accordée 2 I'étude de gradients écalogiques
intégrant des variables telles }Ja microtopographie ou les propriétés trophiques on
microclimatiques des habitats o se rencontrent différentes especes de sphaignes.
Boatman (1977} observe 1a dynamique de croissance de Sphagnum cuspidatum dans
des gouilles. Vitt, Crum & Snider (1975) puis Andrus, Wagner & Titus (1983) étudient
la zonation verticale des sphaignes enire buttes et gouilles en Amérique du Nord.
Vitt & Slack (1984) ponssent encore plus loin ['analyse de la répartition des sphaignes
le long de gradients en intégrant des propriétés chimiques {pH et conductivité de
I'eau} on microclimatiques (ombrage). 1lls mettent ainsi en évidence une
diversification trés importante des niches écologiques de chaque espéce ou groupe
d'espéces. En Suéde, Rydin (1985) montre de son cité que la répartition des

171 s'agit dans dans la plupart des cas de la production primaire nette, au sens de Frontier & Pichod-
Viale (1991). Mesurée sur un laps de temps suffisamment court (quelques mois), les pertes par
décomposition ou prédation sont en général négligées (voir la discussion de Francez 1950:22).
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sphaignes le long de tels gradients pourrait également étre due dans certains cas a
des phénoménes de priorité lors de la colonisation des milieux, plus qu'a une
compétition interspécifique uitérieure.

1.2. L'EVALUATION DES PERTURBATIONS

Les connaissances fondamentales ainsi acquises progressivement ont aussi servi de
référence i I'évaluation des effets de diverses influences humaines sur la production
des sphaignes et sur la dynamique de croissance globale des hauts-marais. Parmi ces
perturbations, les travaux publiés a ce jour sont avant tout consacrés aux effets de la
fertilisation, soit directement par épandages de fertilisants, soit indirectement par
drainage et minéralisation de la tourbe, avec libération d'éléments nutritifs. En
relation avec de vastes programmes d'afforestation en Finlande, Vasander (1982) et
Jéppinen & Hotanen (1990) évaluent les effets respectifs du drainage et de la
fertilisation sur la production, l'abondance et la diversité spécifique des bryophytes
en haut-marais. Parfois des essais expérimentaux sur des parcelles témoins sont
entrepris en vue de proposer une gestion agricole compatible avec des objectifs de
conservation, voire de régénération de hauts-marais (Francez & Mollet 1990).

Depuis quelques temps, les hauts-marais et les sphaignes en particulier font
également 1'objet de recherches en tant que bicindicateurs des teneurs apparemment
toujours plus élevées en éléments fertilisants ou toxiques dans les précipitations
atmosphériques (Fergusson & Lee 1983, Press et al. 1986). Flus récemment ces travaux
ont fait appel & une expérimentation in situ par simulation de différentes conditions
de fertilisation, destinée a évaluer les influences des dépositions atmosphériques sur
la croissance des sphaignes (Rochefort et al. 1990, Aerts et al. 1992).

Cependant, la plupart de ces travaux ont été menés in situ, dans des hauts-marais
peu ou pas perturbés, mis a part les cas d'afforestation avec drainage préalable. En
régle générale, les études visent ainsi & apporter leur contribution a la conservation
des hauts-marais oligotrophes et & 1a préservation de ces milieux qui pourraient
s'avérer relativement sensibles face aux modifications de la qualité des précipitations,
elle-méme liée a la pollution atmosphérique qui caractérise les temps modernes.

1.3. LE POTENTIEL DE REGENERATION

Fort peu de travaux concernent la production des sphaignes dans des hauts-marais
perturbés par I'exploitation de tourbe. La régénération s.l. a surtout été étudiée par
I'observation de la succession des groupements végétaux aprés abandon de
Fexploitation.

White (1930} fut I'un des premiers a s'intéresser a la recolonisation des fosses de
tourbe exploitées et a décrire quelques exemples de successions en Irlande. 1l releve
notamment le passage possible de surfaces d'eau libre & une végétation de bas-marais
par atterrissement, mais également l'installation sur le bas-marais de plages de
sphaignes qui, a terme, peuvent aboutir & la néoformation de groupements de hauts-
marais. Parmi les facteurs qui influencent ce processus de recolonisation, il attribue la
plus grande importance a la profondeur de l'exploitation: plus I'exploitation a été
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profonde, plus la différence entre le type de végétation qui recolonise la fosse et celle
d'origine est grande, autrement dif, plus il faudra de temps pour retrouver un
gronpement semblable 2 celui d'origine. White (1930) note aussi que la profondeur
critique pour la recolonisation d'une fosse par un type de végétation donnée dépend
de la composition du couvert végétal d'origine. Ainsi observe-t-il qu'a partir d'un
"Calluneturm’, la profondeur critique pour I'établissement d'un "“Sphagnetum” se situe
entre 67.5 et 112.5 cm (27 3 45 inches). Mais 2 partir d'un "Sphagnetum”, cette méme
profondeur critique n'est plus que de 11.25 a 45 ¢m. En fait, on peut raisonnablement
penser que si White (1930) avait procédé a des mesures du nivean de l'eau dans le
marais, c'est & ce facteur que serait revenu la premitre importance dans le
déterminisme de la végétation secondaire des fosses!

Il n'empéche qu'il faut attendre les années 1980 pour voir les phénomenes de
recolonisation des fosses d'exploitation faire & nonveau l'objet de l'attention des
scienfifiques. A ce titre, les descriptions de groupements secondaires et de
successions de Royer et al. (1978) dans les fosses de tourbage de hauts-marais du Jura
frangais apportent une confirmation et donnent un nouvel éclairage aux observations
de White (1930).

Des programmes de “régénération” de hauts-marais, le plus souvent axés
essentiellement sur une meilleure gestion de l'eau, sont mis en place, notarmunent en
Allemagne (voir par exemple la synthese de Eggelsmann 1987). Mais a chaque fois,
les lacunes de connaissances sont soulignées par les initiateurs qui insistent sur la
nécessité de procéder en parallle & un suivi rigoureux de 1'évolution des milieux
ainsi aménagés (voir par exemple Grosse-Brauckmann & Reimann 1989). Un exemple
est fourni par Bertram (1988) qui a procédé a des recherches détaillées sur la
dynamique de recolonisation des fosses d'exploitation, mettant en relation
groupements de végétation et facteurs hydro-écologiques.

Mais Liitt (1992) est la seule & avoir mené une étude relaivement exhaustive sur la
production des sphaignes dans de telles situations, et elle releve le manque de
travaux consacrés a cet aspect, pourtant fondamental pour la régénération des hauts-
marais.

En milieu non aquatique, c'est-a-dire sur des surfaces de tourbe nue et drainée,
presqu’aucun travail ne rend compte d'une régénération spontanée de sphaignes et
encore moins des conditions écologiques qui régissent la réapparition et la croissance
des sphaignes dans de telles situations. Wicky (1988) décrit les conditions
écologiques particulieres, en terme de bilan énergétique et d’éléments nutritits, qui
peuvent régner sur des surfaces de tourbe mise a nu par l'exploitation et peu a peu
recolonisées par une maigre végétation muscinale, mais sans sphaignes. Il met en
évidence le rble plutét négatif que joue le microclimat au nivean du sol (fortes
variations), non seulement sur la germination et sur la croissance de plantules, mais
aussi sur le cycle des éléments et en particulier celui de I'azote. Et il rejoint en cela les
résnltats de Gobat & Portal (1985) a propos d'une surface de tourbe nne dans nn
haut-marais jurassien. Poschlod (1990) a quant a lui démontré 1'existence d'un
potentiel de régénération de sphaignes a partir de diaspores contenues dans la tourbe
superficielle ("Bunkerde"), non ntilisable par 1'industrie horticole ou balnéologique, et
rejetée sur les surfaces oil l'exploitation est abandonnée.




Pour le Jura, les travaux qui traitent de la "régénération” des hauts-marais aprés
exploitation de tourbe ont le plus souvent mis l'accent sur un seul aspect a la fois.
Ainsi, Royer et al. (1978) décrivent et proposent des mod2les de successions végétales
sur la base d'observations phytosociologiques. Mais 1a encore, les auteurs se sont
concentrés sur la régénération de groupements a sphaignes ayant lieu dans des fosses
de tourbage, ol s'accumule de I'eau du haut-marais. Gobat & Portal (1985), puis
Gobat, Grosvernier & Matthey (1986) ont caractérisé 1'évolution des tourbes en
fonction de divers types de perturbations. Sur la base de leurs observations et de
comparaisons entre des situations intactes et perturbées, ils congoivent un indice
permettant d'estimer le potentiel de "régénérabilité” des tourbes en fonction de leur
principales propriétés physico-chimques.

Feldmeyer-Christe (1990) propose quant a elle quelques descriptions de groupements
végétaux pionniers, sur une base phytosociologique. Elle releve toutefois les limites
méthodologiques d'une telle pratique face au trés faible nombre d'esp&ces qui
caractérisent en général les groupements végétaux recolonisant des surfaces de
tourbe nue. A ce propos, I'application des méthodes issues de 'approche synusiale
intégrée, comme le suggerent julve, Brunhes & Miouze (1989), parait prometteuse,
mais en matiére de synusies en tourbidres beaucoup reste a faire (Freléchoux, these in

prep. )t

1.4. COMPLEXITE ET DIVERSITE DES STRUCTURES SECONDAIRES

En ce qui concerne la croissance et la production des sphaignes, aucun travail de
recherche n'a été mené dans ce sens dans le Jura. Et pourtant les situations ne
manquent pas ol les sphaignes ont repris pied apres 1'abandon de l'exploitation de la
tourbe, et ce méme dans des stations apparemment trés défavorables, en regard
notarmument des conditions hydrologiques.

Le drainage, avec un défrichement préalable, a été la premire des perturbations a
affecter les haut-marais, en vue de I'exploitation de la tourbe. Il est et reste aussi 1'une
des perturbations les plus importantes a 1'heure actuelle, et cela souvent plusieurs
décennies apres 1'abandon des exploitations. Réalisé au moyen de tranchées a ciel
ouvert plus ou moins profondes (environ 30 & 100cm), 1e drainage signe l'arrét dela
croissance du marais en empéchant le maintien d'un tapis continu de sphaignes,
quand il ne mene pas directement & la disparition totale du couvert muscinal.

Les groupements caractéristiques du haut-marais (Sphagnetum magellanici, Pino mugo
- Sphagnetum) laissent alors la place & ce que I'on a pris I'habitude de nommer des
"landes de dégradation” (Matthey 1964, Geiger 1980). Par la suite, au fil d'étapes
successives et au gré de l'évolution des techniques d'extraction {manuelle ou
mécanisée), 'exploitation de la tourbe engendre de nouvelles perturbations. Elle
bouleverse en profondeur le fonctionnement hydrique des marais, détruit totalement
le tapis végétal et laisse finalement derritre elle presque autant de situations qu'il y
eut de parcelles différentes (figure 4).

De la situation relativement simple du haut-marais intact, avec son bombement

caractéristique et sa structure diplotelmique (Ingram 1978), on est ainsi passé a une
mosatque extrémement diversifiée ol se cotoient les milieux les plus divers: ici une
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1.5. LANDES ET FACIES: STADES INITIAUX DE LA REGENERATION

1.5.1. INTERET DES MILIEUX SECONDAIRES NON BOISES

Avant de pouvoir extraire de la tourbe, les tourbiers commengaient par déboiser une
surface de marais et y entailler un certain nombre de rigoles destinées au drainage
des couches de tourbe superficietles. Cette préparation du terrain procédait par
étapes d'au moins quelques ares et se faisait suffisamment & I'avance pour pouvoir
toujours extraire de la tourbe a partir d'un terrain ausi bien drainé que possible.

La surface déboisée et drainée servait en outre, dans le cas des exploitations
manuelles de tourbe de chauffage, de lieu d'entreposage temporaire et de séchage
des briquettes, avant que celles-ci ne soient empilées pour former les "mailles”
caractéristiques de ce type d'exploitation.

Ultime étape avant l'extraction de tourbe, la surface du marais était arasée afin d'en
enlever la couche trés meuble, parcourue par d'innombrables racines et inutilisable
par le tourbier. Cette couche de tourbe, de racines et de plantes, la "Bunkerde” des
auteurs allemands (Poschlod 1989), était le plus souvent rejettée dans l'ancienne fosse
(Joray 1942, Michel 1978, Richard 1990) ol elle contribuait a la régénération du
marais.

Toutes les surfaces préparées de la sorte n'ont pas été exploitées. Les tourbiers ont
ainsi laissé derriére eux une multitude de landes et de facies plus ou moins drainés et
arasés. Or, en dehors des fosses d'exploitation oit la régénération de groupements
végétaux plus ou moins proches de ceux du haut-marais d'origine est connue (Royer
ef al. 1978, Bertram 1988, Liitt 1992), ce sont ces landes et ces divers facigs qui
constituent les stades initiaux a partir desquels la régénération des sphaignes peut
éventuellement se produire.

1.5.2. VERS UNE NOUVELLE APPROCHE DES "LANDES DE DEGRADATION"

Au-dela de l'aspect commode qui consiste a rassembler tous ces groupements
végétaux sous le terme de "lande de dégradation” (Matthey 1964, Geiger 1980) un tel
usage se révele erroné dans bien des cas. Selon Delpech, Dume & Galmiche (1985), 1a
lande est un groupement végétal caractérisé par la dominance de chaméphytes. Des
lors, il est injustifié de qualifier de "lande" des groupements paucispécifiques
dominés par des herbacées cespiteuses, telles Trichophorum caespitosum ou Eriophorum
vaginatum par exemple. Dans de tels cas, le terme de "facies” est plus approprié.

En regroupant nombre d'observations personnelles, notamment sur la réapparition
de sphaignes dans divers habitats secondaires, nous en sommes venus a définir, en
collaboration avec des zoologues, un certain nombre de types de milieux aux
caractéristiques écologiques distinctes (Grosvernier, Matthey & Mulhauser 1993).
Cependant, une intégration des mousses et des lichens, déterminés a Y'espece, serait
indispensable & une meilleure description des faci®s et des landes secondaires.
Feldmeyer-Christe (1990) présente par exemple, pour les Franches-Montagnes,
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quelques descriptions de landes et de faci2s allant dans ce sens. Mais une synthase
détaillée sur I'ensemble de l'arc jurassien fait encore défaut.

Mulhauser (1989), travaillant sur Jes populations d'arthropodes épigés des milieux
secondaires non boisés, a soulevé les difficultés rencontrées pour caractériser ces
milieux. Leur cortdge floristique est fortement appauvri et il est en outre souvent
difficile de juger de l'influence respective, sur la composition actuelle des biocénoses
caractérisant ces milieux, des conditions abiotiques ou de la préséance des especes
lors de la recolonisation de surfaces mises & nu. Une biocénose donnée peut en effet
étre une résultante des divers facteurs écologiques biotiques et abiotiques qui
conditionnent l'existence des étres vivants en un lieu. Mais elle peut tout aussi bien
étre due pour une bonne part au hasard de la dissémination des espéces
colonisatrices de tourbe nue, les premidres arrivées occupant rapidement toute la
place (Hester, Miles & Gimingham 1991). Il s'agit 13 d'une composante historique qui
peut aussi, en plus des variables biotiques ou abiotiques, contribuer a I'explication de
la gendse des biocénoses. A ce propos, des especes comme Trichophorum caespitosum
ou Eriophorum vaginatum peuvent jouer un rdle fondamental (Gartner, Chapin II &
Shaver 1986, Wein 1973, Wein & MaclLean 1973).

Quant a la qualification "de dégradation” elle est a notre avis tout aussi sujette a
caufion. Par comparaison avec les groupements préservés du haut-marais, une lande,
méme au sens propre du terme, peut effectivement apparaitre a 'observateur comme
un stade de dégradation. Toutefois, ce jugement de valeur subjectif sied mal a une
démarche écologique, et 1a notion de dégradation perd de sa signification au fureta
mesure que les milieux secondaires évoluent. Kelm & Wegner (1988) ont par exemple
montré le réle vital que pouvait jouer des landes secondaires dans le cycle annuel de
certaines espices de papillons. Mulhauser (1989) a décrit diverses commuautés
d'arthropodes épigés, dont certaines étroitement liées a des facids secondaires bien
particuliers et a priori de peu d'intérét du point de vue botanique.

Des lors, comment parler encore d'une lande de dégradation lorsque les sphaignes
font leur réapparition a la faveur de niches apparemment moins défavorables? Que
dire de [|'établissement d'un nouvel équilibre écologique et d'une nouvelle
dynamique évolutive aprds l'arrét des interventions humaines? N'assistons-nous pas
au contraire a une nouvelle aggrégation, a une restructuration de 1'écosystéme, voire
a une régénération? Et quel “truc” les sphaignes ont-elles trouvé pour échapper aux
trop fortes et néfastes fluctuations microclimatiques des champs de tourbe nue?
Jusqua quel point sont-elles effectivement sensibles aux apports d'éléments nutritifs,
notamment d'azote, libérés par la minéralisation de la tourbe, elle-méme favorisée
par le drainage et le microclimat (Wicky 1988)? D'ol1 viennent ces sphaignes qui
apparaissent au détour d'une touffe d'Eriophorum vaginatum ou flottent, comme
portées et maintenues a la surface, sur un lacis de stolons et de feuilles de Carex
rostrata dans une ancienne fosse de tourbage?

Ce sont autant de questions qui ont motivé notre travail et en constituent la trame. 1l
s'est agit pour nous essentiellement de comprendre quels étaient les différents
processus qui ont permis la restauration spontanée de communautés végétales
caractéristiques du haut-marais (Sphagnion magellanici) 4 partir de situations aussi
diversifiées et souvent a priori défavorables.
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2. HYPOTHESES DE TRAVAIL

2.1. D'UNE TYPOLOGIE DES STATIONS DE REGENERATION AUX
HYPOTHESES DE TRAVAIL

Notre travail s'insére dans le cadre plus large d'un projet de recherche (FNRS n°31-
9435.88) articulé autour de deux axes principaux (figure 5), aprés une premiére
approche destinée & cerner la diversité des situations oil une réapparition de
sphaignes pouvait étre observée apres exploitation de tourbe.

De la typologie des stations de régénération (au sens défini précédemment) issue de
cette premiere étape sont nées les principales hypothéses de travail qui ont déterminé
le déroulement des deux axes de recherches. Bien que faisant I'objet d'une analyse
séparée (Matthey 1996), un bref apercu des principales réflexions liées a cette
typologie permettra d'expliquer les choix qui ont été opérés par la suite.

En 1989, nous avons parcouru la quasi totalité des hauts-marais jurassiens qui, selon
les données de l'inventaire (Griinig ¢t al. 1984) comprennent des surfaces secondaires
suite a une exploitation de la tourbe. Nous n'avons pris en considération pour nos
observations que des surfaces ou il était indubitable que de la tourbe y avait été
extraite, et que par conséquent le tapis végétal avait été entitrement détruit, au moins
par raclage superficiel. En présence de murs d'exploitation marquant une différence
de niveau topographique, une telle distinction ne posait évidemment aucun
probléeme. Dans d'autres cas, nous avons di avoir recours soit a la littérature et aux
photographies aériennes, soit au contact personnel avec d'autres chercheurs ou
éventuellement avec les exploitants de tourbe eux-mémes pour confirmer le fait que
le tapis végétal avait bien été détruit & une certaine époque. Dans le doute, les
surfaces indéterminées ont été laissées de coté. Des surfaces retenues, seules celles oy
des sphaignes étaient présentes, méme en quantité tres faibles, ont fait 1'objet d'une
description détaillée sur la base d'un protocole préétabli, qui a par la suite servi a une
évaluation chiffrée des stations de régénération dans le Jura (Matthey 1996).

D'emblée, nous avions décidé de ne nous concentrer que sur les surfaces non boisées,
celles-la mémes qui représenteraient les conditions initiales de la régénération des
sphaignes. Nous avons en effet admis que les milieux boisés avaient déja subi, pour
la plupart, une évolution trop importante depuis 1'abandon des exploitations de
tourbe, et qu'ils s'écartaient par conséquent beaucoup trop des conditions initiales.
Dans de tels cas, il est le plus souvent impossible de déterminer dans quelles
conditions les sphaignes se sont réimplantées. Sont-elles apparues avant les arbres,
en méme temps que ces dernjers, ou, au contraire, ont-elles profité du couvert
arborescent et des modifications microclimatiques qui n'ont pas manqué de se
produire? Avant de pouvoir discuter de tels problemes, il nous paraissait par
conséquent important de cerner en premier lieu les conditions initiales de
réimplantion des sphaignes dans des milieux ouverts. En ce sens, le fait que des
exploitations de tourbe étaient encore actives en ptusieurs endroits du Jura nous
assurait de rencontrer une diversité relativement étendue de stations, et notamment
encore des stades ayant été exploités trés récemment.
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L'exploitation de tourbe dans nos régions n'a jamais suivi de plan particulier et a
plut6t été menée de fagon quelque peu anarchique, an hasard de la répartition des
tres nombreuses parcelles et des différents besoins des exploitants. En fonction de la
durée écoulée depnis l'abandon des exploitations et des caractéristiques
topographiques qui déterminent en grande partie la circulation de I'eau, il est
possible d'observer toutes sortes de stades de recolonisation, de la tourbe nue elle-
méme jusqu'a un tapis de sphaignes entierement cicatrisé, on s'individualisent des
buttes, en passant par les mosal ques les plus diverses.

Au gré de nos observations, nous nous sommes attachés a rechercher et a dégager
rétrospectivement (analyse synchronique) des tendances évolutives, qui puissent
exprimer des successions végétales a partir de stades pionniers jusqu'a des
groupements plus ou moins proches de la végétation naturelle d'un haut-marais.
Trois observations fondamentales sont a Ja base du concept de recherche tel qu'il a
été formulé par la suite:

1? Comme Wicky (1988) I'a décrit pour les tourbieres du canton de Fribourg, nous
avons rencontré dans le Jura des stades de recolonisation de la tourbe nne oi1 se
développait un tapis lache et irrégulier de Polytrichum alpestre (figure 6). Mais, sur
la méme parcelle, raclée une derniére fois dans les années 1944-45 (Geiger 1980),
nous avons également pu observer la présence de sphaignes dans les zones a plus
forte densité de polytrics. L'analyse d'un profil de sol en un lien ol les sphaignes
atteignaient 100% de recouvrement, a confirmé qu'il s'agissait bien d'une
succession puisque, sous le tapis de sphaignes de 5 a 10 em d'épaisseur, était
conservée une couche de 5 ecm de Polytrichumn alpestre a I'état subfossile (Matthey
1996).

2° Parmi les types de végétation pionniére les plus courants sur tourbe nue, figurent
en bonne place des stades souvent monospécifique a Eriophorum vaginatum. Le fort
pouvoir colonisateur et la résistance de cette espéce ont été relevés respectivement
par Wein & MacLean (1973) et Schumacker & de Zuttere (1980) et en font un
pionnier par excellence. Or, sous I'abondante couronne de litizre encore attachée a
la souche de chaque touradon, il nous est arrivé régulierement de trouver... des
sphaignes (figure 7)! Et lorsque les touradons étaient suffisamment proches les uns
des autres, les petits coussinets de sphaignes, par coalescence, avaient reconvert
tout le terrain entre les touradons. Enfin, dans certain cas, le tapis de sphaignes
avait fini par atteindre le sommet des touradons et par les recouvrir entiérement.

3° Dans une fosse d'exploitation, avec une surface d'eau libre d'une profondeur
approximative d'un metre, seules quelques rares mousses s'accrochaient aux
parois qui étaient verticales sur trois ¢6tés de la fosse. Sur le quatriéme c6té, en
pente douce, des souches de Carex rostrata avaient pris pied et laissaient flotter 2 la
surface de I'eau plusieurs stolons et feuilles couchées, sur lesquels reposaient des
sphaignes par bouquets isolés (figure 8). Ailleurs, sur le tapis uniforme de
Sphagnum recurvuin var. mucronafum qui avait entierement envahi une fosse
d'exploitation, s'individualisaient des buttes & Sphagnum magellanicum, avec
Vaccinium oxycoccos et Andromeda polifolia. Enfin, dans les stades les plus évolués, le
groupement correspondait & un Sphagnetum magellanici typique, avec cependant
un peuplement de bouleaux (Befula sp) en lien et place du pin (Pinus inugo). Nons
retrouvions ainsi un méme type de succession que ceux décrits par Royer ef al.
(1980) dans le Jura francais.
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Ces trois modeles de succession ont été confirmés par une étude stratigraphique des
communautés de rhizopodes (Buttler ef al. 1996). A partir de ces trois modgles, les
deux axes de recherches allaient se différencier, pour envisager chacun un aspect
complémentaire de la restauration des sphaignes dans les conditions décrites
précédemment.

D'une part, il s'agissait de procéder & une description (€étude exploratoire par
approche inductive) des différentes composantes formant les stades différenciés au
sein de chaque succession (végétation, tourbe, hydrochimie et hydrophysique,
microclimat), afin de fournir les éléments explicatifs hypothétiques nécessaires a la
compréhension des facteurs ayant contribué a l'installation puis au développement
des sphaignes. Matthey (1996} a ainsi exploré aussi bien une voie terrestre
(paludification) qu'aquatique (atterrissement) de la restauration des communautés
végétales caractéristiques du haut-marais.

D'autre part, en parallele a la levée des informations de terrain, un certain nombre
d'expériences en serre et in situ allaient étre conduites, de fagon a vérifier, dans un
environnement semi-contrélé, les principales hypothéses émises quant aux facteurs
prépondérants permettant l'installation des sphaignes dans des situations pionniéres
(approche déductive). Les phénoménes d'atterrissement de fosses d’exploitation ont
déja été 'objet de plusieurs études, aussi bien dans le Jura (Royer et al. 1978)
qu'ailleurs en Europe (Bertram 1988, Jortay & Schumacker 1989, Liitt 1992). C'est par
conséquent sur les conditions initiales de la paludification de différents stades
pionniers sur tourbe nue que nous nous sommes concentrés, et plus particulierement
sur l'expérimentation de la réapparition et de la croissance des sphaignes dans
différentes conditions écologiques considérées a priori comme défavorables.

2.2. HYPOTHESES DE TRAVAIL ET DEROULEMENT DE LA RECHERCHE

En fonction de ce qui précede, notre recherche a été congue en plusieurs étapes qui
sont brievement définies ci-apres.

2.2.1. REGENERATION OU REIMPLANTATION 2 {JNE QUESTION PRELIMINAIRE
FONDAMENTALE

Avant de mener a bien des expériences sur la croissance des sphaignes dans
différents milieux, il fallait distinguer deux phénoménes pouvant aboutir a la
réapparition de sphaignes dans un milieu perturbé: régénération a partir de restes
végétatifs ou de spores contenues dans la tourbe, ou réimplantation & partir de
diaspores en provenance de milieux avoisinants. La maniere d'envisager la suite des
expériences dépendait en effet d'une réponse adéquate a cette question.

La premiere expérience (Livre deuxiéme} a par conséquent servi a vérifier les
résultats de Clymo & Duckett (1986) quant au potentiel de régénération spontanée
des tourbes. A la différence des auteurs précités, nous avons cependant concentré nos
recherches sur des tourbes qui ont été perturbées par l'exploitation, et non pas
seulement sur des tourbes de milieux primaires. L'’hypothese 2 ['origine de cette
expérience était que la réapparition de sphaignes sur des sites ol la tourbe avait été
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exploitée sur plus de 30 a 40 cm de profondeur ne pouvait pas étre une régénération
mais bel et bien une réimplantation & partir de milieux réservoirs avoisinants (voir
par exemple les expériences de dissémination de diaspores de Poschlod, 1990).

2.2.2. LA PALUDIFICATION: QUAND LES SPHAIGNES SEMANCIPENT DE L'EAU

Plusieurs facteurs sont susceptibles de contribuer au succés d'une réapparition de
sphaignes dans des situations drainées, sans nappe d'eau permanente dans le sol.
Suite a nos travaux précédents (Gobat et al. 1985, Gobat et al. 1991) et aux
observations de terrain qui sont a la base de la présente recherche (Grosvernier,
Matthey & Buttler 1995), nous avons considéré les facteurs suivants comme
potentiellement importants:

* des facteurs abiotiques:
- les propriétés physico-chimiques des tourbes;
- le microclimat a I'échelle et au niveau des sphaignes;

* des facteurs biotiques, liés a 'autoécologie des différentes espces de sphaignes.

Nous avons ainsi cherché a vérifier les hypotheses suivantes:

* Toutes les espéces de sphaignes ne sont pas aussi aptes les unes que les antres a
se réimplanter sur des surfaces de tourbe exploitées. Leur sensibilité respective
aux facteurs édaphiques et hydrologiques les rendent plus ou moins vulnérables
au stress imposé par des conditions écologiques perturbées par l'action de
I'homme (assechement, minéralisation de la tourbe).

* Les facteurs édaphiques, tels que les teneurs en différents éléments nutritifs ou les
propriétés physiques qui influencent la circulation ou la rétention de l'ean,
conditionnent le succés de la réimplantation des sphaignes sur des surfaces de
tourbe nue. Dans la treés grande diversité des situations secondaires que I'on
rencontre apres l'arrét des extractions de tourbe, notamment en fonction de
I'épaisseur de tourbe extraite, du degré d'évolution de la tourbe, ainsi que de
I'intensité du drainage, il doit exister une ou des combinaisons de propriétés
édaphiques qui sont plus favorables que d'autres a la recolonisation par les
sphaignes.

» S.recurvum var. mucronatum est 1'espéce la mieux adaptées a initier les
successions de palndification décrites par Matthey (1996) grace a des
caractéristiques vitales particulieres qui lui permettent, contrairement & d'autres
especes, de développer une stratégie de recolonisation efficace.

* Le microclimat créé par des plantes vasculaires, cornme Eriophorum vaginatum ou
des chaméphytes, favorise la recolonisation et la croissance de S.recurvum var.
mucronatum méme dans des situations hydrologiquement trés perturbées.

Les hypotheses ont €té testées a l'aide de deux expériences menées in vitro, dans une
serre installée au jardin botanique de 1'Université de Nenchitel. Le dispositif
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d'expérimentation mis en place (Livre troisi¢me, chapitre I) a servi en 1990 et en 1991
pour mener a bien les expériences.

L'EVOLUTION DES PROPRIETES DES TOURBES EN SERRE

Les propriétés physico-chimiques des tourbes issues des différents stades laissés a
l'abandon aprés exploitation de la tourbe ont été caractérisées et comparées a celles
des tourbes d'un haut-marais intact (Livre troisitme, chapitre II). Leur évolution
durant les deux ans d'expérimentation en serre a également été étudiée et discutée
par rapport a l'influence du drainage et a la vitesse des phénomenes en jeu. Les
résultats obtenus ont servi a l'interprétation des différences de croissance des
sphaignes.

LES ESPECES LES MIEUX ADAPTEES AU STRESS

Une premigre expérience de culture de sphaignes a permis d'évaluer les influences
respectives du type de tourbe et de la hauteur de la nappe d'eau sur Ia croissance de
trois especes de sphaignes différentes (Livre troisitme, chapitre 1II). Elle a permis de
caractériser les trois especes en fonction de leurs aptitudes respectives a jouer le réle
de pionnitres dans l'initiation de successions végétales menant a la restauration des
communautés végétales de haut-marais.

L.ES FACTEURS -CLES DES STADES PIONNIERS

Sur la base des résultats ainsi obtenus, une seconde expérience a alors permis de
tester les hypotheses de travail quant & la croissance des sphaignes en conditions de
stress en combinant factoriellement types de tourbes, hauteur de la nappe d'eau et
microclimats différents (Livre troisitme, chapitre V).

2.2.3. SYNTHESE £T RETOUR AUX CONDITIONS DE TERRAIN

En paralltle aux expériences en serre, d'autres expériences ont été effectuées in situ.
La croissance des sphaignes a été mesurée sur le terrain en 1991 et en 1992, dans
différentes situations représentant des combinaisons de conditions testées en serre et
dans des fosses expérimentales. Les résultats obtenus, trop fragmentaires, n‘ont pas
permis une exploitation suffisamment rigoureuse. Ils ont néanmeoins fourni une base
de discussion utile & la comparaison entre les conditions de croissance dans un
environnement contré6ié (en serre) et dans les conditions naturelles.

La synthese a ainsi débonché sur une mise en évidence de l'importance des facteurs
biotiques dans l'initiation des successions de restauration du haut-marais et du role
actif que prennent les sphaignes dans le pilotage de ces successions.
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Livre deuxiéme

REGENERATION VS REIMPLANTATION DE SPHAIGNES
SUR TOURBES ANCIENNEMENT EXPLOITEES

RESUME

1) La régénération des sphaignes a été testée sur des carattes de tourbe de différentes
pravenances, découpées en tranches circulaires et placées en serre dans une atmosphére
saturée.

2) L'expérience a parté sur des tourbes provenant de sites qui ant fait I'objet de perturbations
plus ou moins profondes, a savoir: défrichement et raclage superficiel; explatiation de la
taurbe sur plus d'un métre d’épaisseur; transformation en prairie aprés abandan de
Vexploitation de tourbe. Une station témain a en outre été choisie dans une pinéde intacte,
milieu d'origine des autres stations étudiées.

3) La régénération de sphaignes ne s'est produite que sur les tourbes des stations ou des
sphaignes vivantes étaient présentes. Les sphaignes ne sont en outre apparues en grand
nambre que sur les tourbes des deux stations ot un tapis continu de sphaignes s'étart
développé suite a une régénération. Les tourbes prélevées dans les stations équivalentes o
ces derniéres, éloignées de quelques métres seulement, mais sans sphaignes en surface,
n’ont pas donné lieu & une régénération de sphaignes.

4) La régénération de sphaignes, n'a pas été abservée au-dela de 25 cin de profondeur.

5) Ces résultais suggerent que 12 ou le tapis végétal a été détrust par Uexplortation méme
superficielle de la tourbe, y compris la couche de sphaignes brunes apparemment mortes, la
régénération des sphaignes telle qu’observée sur le terrain doif étre le fait d'une
réimplantation plutdt que d’une régénération intrinséque a partir d'une banque de
diaspores.

6) Parmi les facteurs écologiques qui conditionnent la réimplantation de sphaignes dans un
milieu perturbé, les riles respectifs du type de tourbe, du microclimat stationnel et de la
présence d'autres espéces végétales (mausses ou plantes supérieures) sont discutés.



1. Introduction

La régénération des sphaignes et des mousses édificatrices de tourbe a fait l'objet de
peu de travaux, bien qu'elle soit connue depuis la fin du siécle passé (revue
bibliographique chez Poschlod, 1989). La plupart des recherches ont porté avant tout
sur les cycles évolutifs, notamment l'alternance entre buttes et gouilles sur le haut-
marais. Les thémes abordés concernaient soit la dynamique actuelle de la végétation
(Bertram 1988; Jortay & Schumacker 1989; Liitt 1992; Matthey 1964; Royer et al. 1978),
soit I'observation de macrorestes permettant de retracer la succession des divers
groupements de sphaignes (Grosse-Brauckmann 1972 et 1974; Janssens 1983;
Svensson 1988).

L'étude des macrofossiles a ainsi permis de mettre en évidence la trés bonne
conservation des restes de sphaignes dans les tourbes, au point que beaucoup
d’'esplces en restent parfaitement identifiables (Dinel, Larouche & Lévesque 1983,
Grosse-Brauckmann 1975). Johnson, Damman et Malmer (1990) ont méme montré
que Sphagnum fuscum par exemple pouvait étre conservé totalement intact jusqu'a
plus de 25 em de profondeur dans une butte d'un haut-marais en Suéde méridionale.

Ce n'est toutefois que récemment, que l'on s'est intéressé aux potentialités de
régénération des sphaignes et 2 leur morphogenese. Ainsi, Clymo & Duckett (1986)
ont-ils démontré que des fragments de sphaignes "brunes”, apparemment mortes,
étaient capables de régénérer A partir de tourbes prélevées en milieu intact jusqu'a 30
cm de profondeur et placées plusieurs mois dans une atmosphere humide saturée. La
régénération peut se produire par innovation de nouveaux individus & partir de
toutes les parties d'une plante, entiere ou fragmentée, & I'exclusion des feunilles. Bien
qu'ayant aussi observé des protonema {filament & rhizoides, précédant la formation
de feuilles), les auteurs n'ont cependant pas pu conclure quant & 'origine générative
oun végétative de ces derniers.

S'appuyant sur ces observations et sur différentes mentions dans la littérature,
Poschlod & Pfadenhauer (1989) et Poschlod & Schrag (1990) se sont inspirés des
expériences de Clymo & Duckett (1986) pour vérifier systématiquement les
potentialités régénératives de neuf espbces de sphaignes et de 6 espéces d'autres
mousses sur un milien neutre, dans une chambre climatisée. Les résultats de leurs
recherches les ont amenés & cousidérer le réle fondamental que peuvent jouer les
fragments de mousses en tant que diaspores dans la dissémination des différentes
especes. Ce réle est d'autant plus important si 'on songe au fait que beaucoup
d’espéces, en particulier les sphaignes, ne se reproduisent pratiquement pas par voie
sexuée en conditions naturelles (During 1979; Poschlod & Pfadenhauer 1989;
Poschlod & Schrag 1990; Pujos 1994).

Dans ce contexte, le but de notre propre travail était de déterminer l'origine des
sphaignes qui, dans le Jura suisse, recolonisent des surfaces de tourbes anciennement
exploitées, situations non abordées dans les travaux de Clymo & Duckett (1986).
S'agit-il en effet d'une régénération intrinséque a partir de macrorestes végétatifs (on
de spores) conservés dans la tourbe en place? Ou s'agit-il an contraire d'une
réimplantation de sphaignes par diaspores anémochores ou hydrochores {voir & ce
propos Poschied 1990) en provenance de milieux avoisinants?
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Nous avons ainsi repris la méthodologie développée par Clymo & Duckett (1986) en
l'appliquant & des échantillons de tourbe prélevés dans des sites ayant fait I'objet
d'une exploitation de tourbe et, aujourd’hui, soit laissés a 'abandon, soit transformés
en prairies. En fonction des résultats des auteurs précités, de tels sites devaient a
priori ne pas donner lieu 2 une régénération de sphaignes, la tourbe ayant été
exploitée sur plus de 30 an de profondeur. La confirmation de ces observations sur
les sites étudiés dans le présent travail a eu des conséquences fondamentales sur les
recherches entreprises par la suite.
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2. Matériel et méthodes

2. 1. SITES ETUDIES

Six carottes de tourbe ont été prélevées dans deux sites différents. Quatre d'entre
elles (PO1 a PO4) proviennent de la tourbidre des Pontins sur St-Imier (canton de
Berne). Le haut-marais est situé & une altitude moyenne de 1095m. Selon les données
de I'Atlas hydrologique de Suisse (IGUB 1992), les précipitations annuelles moyennes
corrigées (années 1951 - 1980) oscillentt entre 1600 a 2000 mm (1648 mm a Mt-Soleil,
une station distante de 3 km sur la chaine de montagnes voisine). Selon les niveaux
thermiques de Suisse (Schreiber 1977), la température moyenne annuelle atteint tout
juste 4-5°C, et la période de végétation 135 a 150 jours. Buttler, Cornali & Richard
(1983) ont publié une étude détaillée du site. Les indications trés précises fournies par
ces auteurs quant & l'écologie et I'historique de ce haut-marais, a I'origine
ombrotrophe, nous ont permis de sélectionner des stations de prélévements adaptées
aux buts recherchés:

- La station POl (figure 9), un Sphagnetum wnagellanici peuplé de pins chétifs et
clairsemés (coord. 565.850/219.675), est avant tout destinée a fournir des valeurs de
références, dans la mesure oit elle n'a jamais fait I'objet d'une exploitation de la
tourbe ni d'un drainage. Tous les milieux, a I'exception de POI, sont en effet des
faciés secondaires, apparus apres exploitation de la tourbe dans un Sphagnetum
magellanici plus ou moins boisé.

- Les stations PO2 et PO3 (figure 11) proviennent d'une zone exploitée durant la
seconde guerre mondiale (coord. 565.975/219.750), tandis que l'exploitation de la
station PO4 (coord. 566.075/219.875) date de la premitre guerre mondiale.

Deux autres carottes (CAl et CAZ; figure 12) ont été prélevées dans la tourbiére du
Cachot (Vallée de la Brévine, canton de Neuchétel, coord. 541.100/206.350). L'altitude
moyenne du site s'éleve a 1050m. Une description de la végétation et de I'hydrologie
de la tourbi®re a été fournie par Matthey (1964, 1971). Les précipitations annuelles
moyennes corrigées (années 1951 - 1980) pour la station de la Brévine, distante de 5
km dans la méme vallée, s'élevent a 1680 mun (IGUB 1992). Le haut-marais du Cachot
se trouve en outre au méme niveau thermique de Suisse (Schreiber1977) que celui des
Pontins. Les deux sites sont donc comparables du point de vue du dimat local. Gréce
au travail de Geiger (1980), deux stations de prélévement ont pu étre sélectionnées
sur une surface ayant fait I'objet d'un défrichement et d'un raclage de toute la
végétation, dans les années 1944-1945, laissant la tourbe a nu. La mise & nu de cette
surface est donc contemporainte a 'exploitation de la tourbe des stations PO2 et PO3
des Pontins.

Au vu de cette dernidre observation, et en fonction du climat similaire dont
bénéficient les deux sites des Pontins {PO) et du Cachot (CA), les tourbes étudiées
dans le présent travail proviennent donc de situations tout a fait comparables. Seule
la station (PO4) fait exception, dans la mesure ol 'exploitation de la tourbe remonte
a la premiére guerre mondiale (Buttler et al. 1983). Par contre, les épaisseurs de
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tourbe prélevées varient d’'une station a 'autre: 10 & 20 cm pour les stations CA1 et
CAZ2, 20 & 80 cm pour les stations PO2 et PO3, et quelques metres pour la station PO4

(figure 13).

Les 6 profils étudiés dans le présent travail, complété par le profil BELL (figure 10),
illustrent l'intensité croissante de l'influence actuelle des perturbations liées &
I'exploitation de la tourbe: un milieu intact (PO1) et un milieu régénéré proche des
milieux intacts (BELL); des milieux défrichés, drainés superficiellement et raclés sur
une faible profondeur (CA1 et CA2); des milieux ot I'extraction de la tourbe s'est
faite sur une grande profondeur (PO2 et PO3); un milieu 2 forte exploitation de
tourbe et transformé par la suite en prairie (PO4).

Les données sur la végétation actuelle de chaque station de prélevement et de son
environnement respectif immédiat sont reportées dans le tableau 1. A titre de
comparaison avec le type de milieux dans lesquels Clymo & Duckett (1986) avaient
récolté leurs propres échantillons, nous avons inclu dans ce tableau une station
(BELL) décrite par Matthey (1996) et relevée dans un marais tremblant & Sphagnum
angustifolium de la tourbidre de Bellelay (coord. 579.650/233.850). Le haut-marais de
Bellelay (canton de Berne), est situé 2 une altitude légerement inférieure aux deux
autres sites, soit 2 930m. Les précipitations annuelles moyennes corrigées y sont
également un peu moins importantes, avec 1523 mm pour la période 1951-1980
(Atlas hydrologique de la Suisse, IGUB 1992). La température moyenne annuelle y
est de 5-6°C et la période de végétation de 150 2 165 jours (Schreiber 1977).

Type de végétation

Stations des stations des environs

Sphagnum angustifolium, Potentilla

BELL palustris, Erfophorum angustifolium

Caricion lasiotarpae

Sphagnum angustifolium, 5.
PO 1 magelianicum, S.rubellum, Vaccinium Sphagnion magelianici 3 Pinus mugo
oxycoccos, Calfuna vulgans
Sphagnum angustifolium, 5. rubelfum,
CA 1 Polytrichum alpestre, Caliuna vulgaris,

Sphagnum div. sp, Calluna vulgaris,
Betulz nana, Molinia caervlea

Vaccinium oxycoccos
Tourbe nue et Polytrichum alpestre,
CA 2 Polytrichum alpestre Trichophorum caespitosum, Calluna
vulgaris
, Eriophorum vaginatum, Sphagnum
PO 2 Sphagnum angustifolium angustifofium, Betula sp, autres
mousses
PO 3 Tourbe nue Eriophorum vaginatum, Betula sp et
tourbe nue
PO 4 Poaceae, Cyperaceae div. sp Calthion

TABLEAU ERREUR! ARGUMENT DE COMMUTATEUR INCONNU.. VEGETATION DI$ STATIONS ET DE LEURS
ENVIRONS IMMEDIATS
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BELL PO CA1 CAZ2 PO 2 PO 3 PO 4
Profondeur

(cm)

100

180

240 %

Intensité croissante des perturbations
iques actueiies
Légende :
(? Sphagnum sp ﬁ% "*

[
_?' Palytrichum alpestre Chaméphyte Carex sp Grammée

FIGURE 13. REPRESENTATION SCHEMATIQUE DES DIFFERENTES SITUATIONS ETUDIEES ET DE LELIR POSITION
TOPOGRAPHIUE RELATIVE

2. 2. PRELEVEMENT DES ECHANTILLONS

Les carottes de tourbe ont été prélevées au moyen d'un carottier spécialement congu
pour les besoins de notre recherche (voir Livre troisieme, Chapitre I/1.2). Ce carottier
" nous a permis d'extraire des carottes de 136 mm de diametre et de 50 a 70 cm de
longueur selon les cas, en évitant toute déformation de I'échantillon, par torsion ou
compaction, grice a un systéme de doubles cylindres emboités I'un dans autre. Une
partie de I'eau des échantillons s'écoulant par gravité a été perdue sur place, le temps
de la manipulation des carottes.

Chaque carotte a été décrite sommairement, sur le terrain, en fonction des strates
identifiables par des criteres tels que la couleur, la structure, la texture et la -
composition botanique. Le cas échéant, la couche de sphaignes vivantes (vertes) ou
de végétation en place a été évacuée, afin de ne conserver que la tourbe plus ou
moins humifiée et les restes de sphaignes apparemment mortes (brunes). Afin de
faciliter la comparaison des profils les uns par rapport aux autres, le niveau 0 de
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profondeur a été fixé au niveau de la tourbe mise & nu par la dernitre exploitation.
Ainsi, les strates de végétaux vivants on morts qui se sont accumulés apres l'abandon
de l'exploitation de la tourbe apparaissent-elles an-dessus du nivean 0 (stations CAl
et CA2). Le niveau 0 de la station BELL, oti la profondeur de la tourbe mise & nu était
trés grande {environ 160 cm!), a par contre été placé an sommet des sphaignes
vivantes. [l en va de méme dans le cas de la station de référence PO1.

Les carottes ont ensuite été coupées, sur le terrain, en tranches de 5 cm d'épaisseur,
correspondant & un volume de tourbe d'environ 726 cm®. Toutes les tranches n'ont
pas été conservées, mais on a pris garde d'avoir au moins une tranche par strate
décrite. Dans la plupart des cas, on a ainsi conservé une tranche sur deux. Les
tranches ont été raclées sur leur pourtour a I'aide d'un coutean nettoyé a chaque fois,
afin d'éliminer toute contamination qui aurait pu se produire d'une strate a l'antre
lors du prélevement de la carotte. Chaque tranche a été placée, en respectant sa
position naturelle dans le terrain, dans un annean de pve de 136 mm de diametre
intérieur et de 5 cm de hauteur. L'anneau de pvc devait permettre, dans le cas de
tourbes fortement humifiées et se désagrégeant facilement, de maintenir la cohérence
de l'échantilion. En outre, I'apport de lumire sur le c6té de la tranche de tourbe était
ainsi pratiquement nul. Avec ce procédé, les risques de régénération de sphaignes
partir d'éventuelles diaspores en provenance d'autres strates, par contamination lors
des manipulations de la carotte de tourbe, étaient fortement réduits. Clymo &
Druckett (1986), mais aussi Poschlod (1989), ont en effet mis en évidence le rble de la
lumitre sur la stimulation de la régénération des diaspores de plusieurs especes
végétales de tourbidres.

Enfin, toujours sur le terrain, chaque tranche a ét€ introduite avec son anneau de pvc
et san eau de gravité résiduelle, dans un sac de polyéthylene de 25 x 40 cm dont
l'extrémité ouverte a été repliée sous l'échantillon afin de fermer le sac
hermétiquement. De l'air a ét¢ emprisonné dans le sac et le sac lui-méme décollé de la
surface de I'échantillon. Une atmosphere saturée en eau s'est ainsi rapidement
constituée dans le sac, tout échange gazeux ne pouvant se faire que de manitre
limitée, mais suffisante, & travers le polyéthylene lui-méme.

2. 3. INCUBATION DES TOURBES

Tous les échantillons ont été prélevés le 26 septembre 1990 et amenés le jour méme a
Neuchitel, dans une serre de jardin ombragée an moyen de stores a lamelles retenant
approximativement 50% de lumire incidente. Aucun éclairage artificiel n'a été
installé. Les échantillons ont donc été soumis au rythme nycthéméral naturel. Un
chauffage d'appoint a permis d'éviter le gel durant 1'hiver 1990/ 91.

Environ une fois par mois, les échantillons ont été contrdlés en ouvrant bridvement
les sacs de polyéthylene. Le traitement s'est poursuivi jusqu’au 8 aocQt 1991, ce qui
représente une durée totale de 45 semaines. Le nombre de pousses sur chaque
tranche a été compté une seule fois, 2 la fin de l'expérience, dans la mesure oii il ne
s'agissait pas de quantifier la régénération, mais plus simplement d'en tester les
potentialités sur différentes tourbes plus ou moins humifiées. Les contréles a
intervalles réguliers ont permis de s'assurer de 1'absence de mortalité parmi les
pousses.
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2. 4. CARACTERISATION DES TOURBES

Les informations quant a la nature physico-chimique des tourbes nous ont été
fournies par les travaux de Gobat, Grosvernier & Matthey (1986) et Pariat (1988). Les
données a disposition concernent le taux de cendres (mesuré par perte au feu, selon
Gobat & Portal 1985), le taux de fibres frottées (mesuré par tamisage automatique,
selon Lévesque & Dinel 1977 et adaptation de Gobat ef al. 1986) et l'indice d'extraction
au pyrophosphate de sodium (indice pyro, selon Kaila 1956). Gobat et al. (1986) ont
en effet montré que ces descripteurs se révélaient particulidtrement aptes & rendre
compte des divers états de la tourbe en fonction des impacts liés aux activités
humaines.

Les travaux de NATURA (1989 et 1993) et ceux de Matthey (1996) ont en outre
permis de décrire les niveaux annuels moyens de I'eau dans les sols, basés sur
plusieurs années de mesures hebdomadaires & 'aide de piézometres de 5 cm de
diametre et 100 ¢cm de long, perforés sur toute leur longueur. Nos observations
personnelles lors du prélevement des carottes et les travaux de Matthey (1996) out
donné les indications nécessaires a la description de la qualité des macrorestes. Les
criteres de différenciation sont basés sur une observation des tourbes a I'oeil nu ou a
laloupe (grossissement 6x) lors du prélévement sur le terrain, ainsi que d'un examen
a la loupe binoculaire au laboratoire. Nous avons distingué ainsi les sphaignes
entidres (avec tiges, capitulum et rameaux), les sphaignes fragmentées (rameaux
entiers, mais séparés des tiges) et les sphaignes trés fragmentées (rameaux
fragmentés, mais feuilles visibles).
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3.Résultats

Les trés grandes différences entre profils sélectionnés font de chaque station un cas
particulier. Notre échantillonnage n'a donc pas de valeur statistique. Mais la
concordance de nos résultats avec ceux obtenus par d'autres auteurs (Clymo &
Duckett 1986; Poschlod & Pfadenhauer 1989; Poschlod 1989) nous permettent
d'accorder un crédit certain A nos observations. En outre, l'originalité des résultats,
due aux types de milieux étudiés, ouvre des perspectives tres intéressantes quant a la
gestion des hauts-marais et aux tentatives de régénération de ces milieux qui sont
entrepnises depuis quelques années.

3. 1. ETAT DE DEGRADATION DES TOURBES

Toutes les données concernant la caractérisation des tourbes sont réunies dans les
figures 14 et 15. Nous avons reporté dans la figure 14 les données 2 disposition
concernant le taux de cendres, le taux de fibres et l'indice d'extraction au
pyrophosphate de sodium (indice pyro).

La figure 15 illustre le degré de fragmentation des sphaignes dans les différentes
strates des profils. De gauche & droite de la figure, I'ordre d'apparition des profils des
milieux intacts ou régénérés aux milieux les plus perturbés met bien en évidence la
dégradation accrue des macrorestes de sphaignes d'un profil a I'autre et de la surface
vers la profondeur. Les niveaux annuels moyens, minimaux et maximaux de la
nappe ont également été reportés dans la figure 15. Ils donnent une indication
précieuse sur les fluctuations de I'eau dans les divers profils et sur 'aération plus ou
moins importante des strates supetficielles.

3. 1. 1. Milieux intacts et milieux régénérés

Le profil BELL, issu d'un marais tremblant secondaire & sphaignes régénéré dans une
ancienne¢ fosse d'exploitation, correspond aux types de milieux primaires étudiés par
Clymo & Duckett (1986). Par l'intermédiaire de BELL, la comparaison des stations
étudiées met bien en évidence I'humification plus prononcée, au moins dans les 15
premiers centimetres, de la plupart de nos échantillons par rapport & ceux des
auteurs précités. Dans les milieux perturbés (PO2, PO3, PO4, CAl et CA2), le taux de
cendres et l'indice pyro sont nettement plus élevés, tandis que le taux de fibres
s'avere beaucoup plus faible.

L'analyse du profil PO1 se révele tout particulitrement intéressante dans la mesure
ol cette station constitue une référence entre les tourbes de marais tremblants (BELL)
et celles des milieux ayant fait I'objet d'une exploitation de la tourbe. En PO1, les
sphaignes sont conservées intactes jusqu‘au niveau “25 - 30 cm” (figure 15) et ne sont
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FIGURE 15. FRAGMENTATION DES SPHAIGNES VERS LA PROFONOEUR DANS LES PROFILS DES OIFFERENTES
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que fragmentées et trés légerement humifiées au niveau "30 - 35 cm”. La nappe est
située au niveau annuel moyen de 14 cm et elle atteint fréquemment, selon des
observations personnelles régulitres, les niveaux 4 a 5 cm. Considérant le caractere
ombrotrophe du marais et I'absence d'une circulation significative de 1'eau dans un
tel milieu (Ingram 1983), le profil est certainement en anaérobiose la plus grande
partie de I'année. 1l est donc tout a fait plausible, dans ce cas, que les échantillons en
provenance des 30 premiers centimétres de cette station soient comparables, quant a
leur potentiel de régénération de sphaignes, a ceux étudiés par Clymo & Duckett
(1986). Les valeurs du taux de fibres et de l'indice pyro sont en effet similaires 2 celles
de Ja station BELL pour des profondeurs comparables. Seul le taux de cendres est un
peu plus élevé en BELL, cette différence étant due au caractere plus minérotrophe
des marais tremblants (Hartl, 1976}. Par contre, a plus de 40 cm de profondeur, les
sphaignes en PO1 se révelent plus fragmentées, sans que cela ne se traduise toutefois
par une baisse sensible du taux de fibres ou par une hausse de l'indice pyro.

3. 1. 2. Milieux exploités superficiellement

Les profils CA1 et CA2 sont issus d'nne lande qui s'est plus ou moins régénérée apras
environ quarante ans (Geiger 1980) suite au défrichement et au raclage d'un
Sphagnetum magellanici colonisé par Pinus mugo. Les conditions ombrotrophes du site
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ont été conservées, mais le drainage affecte le niveau annuel moyen de la nappe,
nettement inférieur & celui de PO1 (figure 15). En certains endroits de la lande (CAl),
un tapis de sphaignes continu s'est reconstitué, aprés un stade & Polytrichum alpestre
qui forme actuellement une couche noire subfossile juste sous les sphaignes (niveau
"+5 - 0 em”). Cette situation reflete la bonne régénération du tapis de sphaignes sur
une surface avant tout préparée en vue d'une exploitation qui n'a jamais eu lieu.
L'adge de la couche de sphaignes en surface est en tous les cas inférieur & quarante
ans, et probablement méme nettement inférieur, dans la mesure ot1 la régénération
du tapis de sphaignes aprés arasement de la végétation ne s'est certainement pas
produite avant plusieurs années, comme en témoigne la station CA2.

En effet, quelques matres a c6té (CA2), la végétation n'a pas autant évolué depuis la
mise & nu de la tourbe, et l'on retrouve encore vivant le tapis continu de Polytrichum
aslpestre qui, en CAl a précédé le retour des sphaignes. Mais ¢a et 14, aux abords
immédiats du profil étudié, des sphaignes apparaissent par pieds isolés enfre les
tiges serrées du polytric, anrnongant probablement 1'évolution future du milieu. La
similarité des strates & Polytrichum alpestre dans les deux profils CA1 et CA2 (niveaux
"+5 - 0 cm”) nous incite & les mettre en regard du point de vue chronologique. Les
tourbes sous-jacentes au tapis de Polyfrichum alpestre ont donc plus de quarante ans.
Leur humification relativement prononcée par rapport &8 BELL et a POl (taux de
cendres et indice pyro relativement élevés, taux de fibres faible} est certainement
aussi due a l'influence de la mise a Vair libre et de 'oxygénation de la tourbe par le
drainage et n'est pas forcément liée a leur age.

3. 1. 3. Milieux exploités en profondeur

Les conséquences d'une exploitation plus profonde de la tourbe (sur plus de 1 m
d'épaisseur) sont illustrées par les profils PO2 et PO3. Contrairement aux cas des
profils CAl et CA2, les strates de tourbe respectives des deux profils PO2 et PO3 sont
identiques jusqu'en surface. Les conditions microclimatiques, notamment les forts
écarts de température et d’ humidité journalitres (Wicky 1988, Matthey 1996) dans de
tels milieux sont parmi les plus extrémes qui soient en tourbizres. Elles se traduisent
par une forte décomposition des strates superficielles (Gobat & Portal 1985).

L'exploitation de la tourbe ayant porté sur plus d'un metre d'épaisseur, les tourbes
mises & jour et en grande partie toujours a nu actuellement sont par conséquent trés
anciennes. Un diagramme pollinique publié par Eberhardt & Krihenbiihl (1952)
confere en effet un dge minimal de 800 ans a ce niveau stratigraphique.

La pente du terrain, méme faible, a certainement contribué & empécher pendant
longtemps l'installation d'un tapis végétal stable en favorisant I'érosion superficielle
de la tourbe nue (Eggelsmann 1967, Tallis 1973). Mis a part Eriophorum vaginatum,
pratiquement aucune autre espéce ne s'est installée sur la surface de tourbe nue
laissée a elle-méme aprés 'abandon de I'exploitation a la fin de la seconde guerre
mondiale (Buttler et al. 1983). Le roéle pionnier d'Eriophorum vaginatum dans la
recolonisation de sites perturbés a d'ailleurs déja été mis en évidence par d'autre
auteurs {Schumacker & de Zuttere 1980, Wein & Mc Lean 1973) et son réle pour la
régénération des sphaignes sera évoqué plus loin. L'apparition d'un peuplement
arbustif de Befula sp et de sphaignes est par conséquent un phénomane tr2s récent.




L'installation de Sphagnum recurvum var. mucronatum en PO2 a par contre trds
certainement été favorisée par la topographie presque plane de cette station, par
analogie avec les travaux d'Eggelsmann (1987). La proximité d'un mur marquant la
limite de I'exploitation de la tourbe assure en plus un meilleur approvisionnement en
eau par ruissellement & partir des groupements végétaux intacts situés en amont. La
différence entre les niveaux moyens annuels des nappes entre PO2 et PO3 illustre
cette situation (figure 15). Malgré cela Sphagnum recurvum var. mucronatuin n'a pas
encore réussi & former une strate de sphaignes mortes bien individualisée du reste du
profil.

3. 1. 4. Milieux transformés en proirie aprés exploitation

Le profil PO4 illustre quant & lui une situation ol l'exploitation de la tourbe est
parvenue jusqu'aux couches de tourbes profondes, au contact du sous-sol minéral. Le
drainage en profondeur, la fertilisation et l'exploitation ultérieure de cette surface
sous la forme d'une prairie, parfois paturée voire méme occasionnellement labourée
(Buttler ef al. 1983}, ont fortement contribué a la minéralisation de la tourbe. Aucune
sphaigne ne se développe dans cefte prairie, mais d'autres mousses y sont
relativement abondantes. Nous n'avons pas de données concernant les propriétés
physico-chimiques des tourbes de cette station en particulier, mais nous avons repris,
par analogie avec des milieux semblables, des résultats publiés par Gobat et al. (1986).
Le caractére fortement dégradé des tourbes d‘une telle station ressort ainsi
clairement, méme si les valeurs données ne sont qu'indicatives (figure 14). Toutefois,
il faut remarquer que la dégradation de la tourbe reste un phénomene avant tout
superficiel (0-10 cm). Les taux de fibres et l'indice pyro des strates plus profondes
sont proches des valeurs correspondantes des autres profils. Ils permettent ainsi de
relativiser l'importance des taux de cendres, élevés sur tout le profil PO4, et
probablement dus surtout aux apports agricoles plus qu'a une minéralisation de la
tourbe elle-méme.

3. 2. REGENERATION DE SPHAIGNES ET D'AUTRES MOUSSES

D'une maniere générale, sur un total de 37 échantillons fort peu ont donné lieu & une
régénération de sphaignes (7 dans les stations PO1, PO2, CA1) ou d'autres mousses
(9 dans les stations CA1, CA2, PO4) ou hépatiques (1 dans la station PO3). Calluna
vulgaris et Vaccinium oxycoccos sont réapparus {probablement tous 2 partir de racines
encore vivantes) sur 7 échantillons (PO1, PO4, CA1, CA2). Un semis de Betula sp est
apparu sur un échantillon (PO3), 2 Poaceae et 1 Carex sp sur trois autres échantillons
(CA1, PO4). 20 échantillons sont restés vierges de toute végétation. Les figures 16 219
présentent les observations effectuées, et la figure 20 quelques exemples illustrés.

Il est ainsi intéressant de relever que les sphaignes ne sont réapparues en grand
nombre (plus de 20 individus par échantillon) que sur les tourbes provenant de
milieux oli se développe déja un tapis de sphaignes relativement épais (PQO1 et CA1).
L'observation & I'oeil nu ou & l'aide d'une loupe de grossissement 6x des sphaignes
régénérées a montré que dans la trés grande majorité des cas il s'agissait
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d'innovations & partir de fragments {tiges, rameaux) de sphaignes "apparemment
mortes” et plus ou moins bien conservées dans les strates superficielles.

La profondeur maximale & laquelle une régénération de sphaignes a été observée est
de 35 cm en PO1 et de 20 cm en CAl. Tous geures et especes confondus, aucune
régénération ne s'est produite au-dela de 25 cm de profondeur, sauf en PO1. En PO2
et PO3 la régénération ne concerne méme que la couche de surface (0-5 cm).

Les sphaignes n‘ont régénéré que sur les tourbes ol elles croissaient déja, & savoir
PO1, CA1 et PO2. Ainsi, méme placées dans des conditions supposées optimales, les
tourbes en provenance des mémes stations (CA2 et PO3), mais sans couverture
actuelle de sphaignes, n'ont pas donné lieu a une régénération de sphaignes.

En PO1, la régénération des mousses n'a été le fait que des sphaignes, bien quiil y ait
aussi d'autres mousses dans la composition de la végétation actuelle. En CAl on
observe une régénération & peu prés équivalente entre les sphaignes et Polyirichum
alpestre. Par contre, seul Polytrichum alpestre a fortement régénéré a partir des strates
superficielles de CA2, avec plus de 70 pousses en surface et plus de 20 entre +5 et 0
c¢m de profondeur.

Parmi les chaméphytes et les herbacées, seules sont réapparues les especes présentes
dans la végétation actuelle des stations d'origine.

4 Sphagnum sp (O Autres mousses ¢ Hépatiques
Bl Calluna vulgaris 2 Vaccinium oxycoccos
A Herbacées B Betula sp

* Profondeur maximale de la régénération de Sphagnum sp

LEGENDE DES SYMBOLES POUR LES FIGURES 16 A 19
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FIGURE 16. REGENERATION DE SPHAIGNES ET AUTRES VEGETAUX A PARTIR DES STRATES INCUBEES DE LA
sTATIONPO 1
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FIGURE 17. REGENERATION DE SPHAIGNES ET AUTRES VEGETAUX A PARTIR DES STRATES INCUBEES DES
STATION 5 CA1 (ENHAUT) ET CA2 (EN BAS)
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FIGURE 18, REGENERATION DE SPHAIGNES ET AUTRES VEGETAUX A PARTIR DES STRATES INCUBEES DES
STATIONS PO 2 (EN HAUT) ET PO 3 (ENBAS)
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FIGURE 19. REGENERATION DE SPHAIGNES ET AUTRES VEGETALX A PARTIR DES STRATES INCUBEES DE LA
STATION PO 4
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4.Discussion

4. 1. PROFONDEUR DE LA REGENERATION DE SPHAIGNES

La constatation essentielle qui ressort de ce qui précede est que la régénération de
sphaignes ne s'étend pas au-dela de 35 cm de profondeur et qu'elle reste liée aux
stations oft les sphaignes sont présentes dans la végétation actuelle. Ces observations
n'ont en fait rien de surprenant. Elles ne font que confirmer les conclusions de Clymo
& Duckett (1986) qui avaient admis une régénération possible de sphaignes jusqu'a
environ 30 em de profondeur dans des sites intacts, & tourbes trés faiblement
humifiées. Karunen & Kalvisinen (1985) ont quant & eux observé une régénération de
fragments de Sphagnum fuscum provenant de profondeurs allant jusqu'a 40 cm sous
une butte. Dans le cas présent, les tourbes sont pour la plupart beaucoup plus
anciennes, comme nous l'avons vu plus haut. Elles ont donc presque toutes perdu
leur potentiel de régénération. Seule la tourbe non perturbée de PO1 et celle, avec
une couverture de sphaignes, de CAl ont permis une régénération de sphaignes
jusqu'a 25-35 am de profondeur.

A ce prapos, l'accumulation de sphaignes en CAl, aprés régénération, remonte tout
au plus a une quarantaine d'années (abandon de l'exploitation d&s 1945) et
probablement méme bien moins. L'installation et la formation d'un tapis continu de
sphaignes ont en effet certainement nécessité plusieurs années. Ces résultats
correspondent parfaitement aux observations de Clymo & Duckett (1986) qui
évaluaient I'age des tourbes de 25 a 30 cm de profondeur a environ 30 ans sur la base
de datations au ¥Cs. Un tel ordre de grandeur vaut probablement aussi pour PO1,
oi1 les conditions écologiques sont proches de celles de BELL et donc des milieux
étudiés par les auteurs précités. La régénération de sphaignes serait par conséquent
exclusivement liée a des tourbes relativement récentes.

4. 2. DENSITE DES POUSSES DE SPHAIGNES

Les sphaignes ne régénerent en grand nombre qu'a partir de "tourbes” composées de
restes plus ou moins bien conservés de sphaignes. Or ces conditions ne sont réunies
que dans les deux cas (POl et CA1) ol un tapis épais de sphaignes se développe
actuellement. Cela suggere que la régénération des sphaignes est avant tout de
nature végétative plutdt que générative, comme tend a le confirmer l'analyse
comparative des résultats des stations PO2 et PO3. En PO2, Ia régénération de
sphaignes a été tres faible (seulement 2 plantes relativement chétives) et est restée liée
a la seule couche superficielle de la tourbe (0-5 cm). Mais aucune sphaigne n'a
régénéré sur la méme tourbe de la station PO3, distante de quelques metres
seulement sur le terrain, tandis qu'un tapis de sphaignes vivantes de 2 2 3 cm
d'épaisseur se maintient sur Ja tourbe de la station PO2. La tourbe de PO2 a été
soigneusement décapée lors de 1'échantillonnage, afin d'éliminer tout reste de
sphaigne vivante. Il n'est cependant pas du tout exclu que des fragments de
sphaignes, issus du tapis colonisateur, soient noyés dans la masse noire et feutrée de
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. 1a_tourbe superficielle trés dégradée, expliquant ainsi la régénération observée en
- POZ et pas en PO3.

4. 3. PROVENANCE DES DIASPORES

D'ols proviennent dés lors les sphaignes qui avaient reconstitué un tapis continu en
PO2? Comme nous l'avons vu précédemment paragraphe 3.1.3, la station PO2 est
située au pied d'un mur d'exploitation d'environ 20 a 80 cm de haut, surplombé par
un groupement végétal de haut-marais apparenté au Sphagnion magellanici. Lors de
périodes de fortes pluies, notamment au printemps, a la fonte des neiges, il se
produit un fort ruissellement de surface sur toute la zone exploitée. La couche de
tourbe superficielle en devient trés boueuse et I'eau s'écoule sur la faible pente de
fagon plus ou moins diffuse entre des replats de quelques dm? oi1 V'eau stagne.

Dans de telles conditions, il est fort probable que des fragments de sphaignes, en
provenance des milieux intacts situés en amont, soient emportés et déposés au gré
des obstacles rencontrés sur la tourbe nue exploitée. Les conditions locales,
notamment la pente et le niveau annuel moyen de la nappe, jouent alors
probablement un rdle déterminant sur la régénération potentielle des diaspores. En
tous les cas, Poschlod (1988) et Poschlod & Pfadenhauer {1989) mentionnent
explicitement I'hydrochorie comme 1'un des facteurs de dispersion principal des
diaspores végétatives de sphaignes. Toutefois, Poschlod (1990) a également démontré
I'anémochorie chez les sphaignes en piégeant des fragments, a environ 30 ¢cm au-
dessus du sol sur un plateau enduit de colle, et ce a plus de 10 m de distance des
buttes les plus proches. Ces observations rejoignent celles de Clymo & Duckett (1986)
citant Crompton & Whithouse (1983) a propos de la régénération de tapis continus de
sphaignes dans un site ot le genre avait disparu et ne se rencontrait plus qu‘a l'état
subfossile. L2 aussi, la régénération devait &tre due A une recolonisation du milieu
par des diaspores en provenance d'autres sites.

Les mémes considérations valent probablement aussi pour CA 1, oii la régénération
ne s'est en fait produite qu'a partir des tourbes récentes (<40 ans), accumulées aprés
l'abandon de l'exploitation (niveaux "+20 - 0 cm”, figure 17). La couche & Polytrichum
alpestre subfossile suggere en effet 'absence d'une régénération intrinseque, comme
c'est le cas en CA 2 actuellement, et donc une réapparition de sphaignes par
réimplantation de diaspores a partir de la zone vaisine, intacte. 1l se peut méme que,
le site ayant été raclé sur une trés faible profondeur (20 cm environ), des mottes de
végétation abandonnées sur place aient joué le role d'initiatrices de la régénération
du tapis végétal.

4. 4. POTENTIEL DE REIMPLANTATION

Dans le cas de PO4, aucune sphaigne n'est apparue, les seules especes ayant
(re}poussé étant des esp2ces déja présentes dans la végétation actuelle de la prairie.
Cela est en conformité avec I'hypothese de 1'absence d'une banque de diaspores de
sphaignes, l'exploitation de la tourbe ayant atteint des couches bien trop profondes.
De plus, méme si une diaspore de sphaigne venait 2 tomber dans cette prairie,
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drainée, engraissée et fauchée régulidrement, elle n'aurait de toute manidre aucune
chance de régénérer face a la concurrence des phanérogames et des autres mousses
mieux adaptées a ce type de milieu. La question qui se pose toutefois est de savoir
dans quelle mesure un tel type de tourbe se préterait dans certains cas & une
recolonisation par les sphaignes, moyenunant par exemple un décapage de la
végétation actuelle et de la couche de tourbe superficielle trés dégradée, et un
abandon de toute exploitation a des fins agricoles.

Gobat et al. (1986) ont tenté de caractériser le potentiel de régénération d'une tourbe
(régénération de sphaignes) en calculant un indice appelé REG, représenté par le
rapport du taux de fibres frottées sur l'indice pyro exprimé en valeur absolue. Les
valeurs obteniues sur la base d'un échantillonnage de plus de 150 tourbes de diverses
provenances et représentatives de perturbations plus ou moins importantes
oscillaient entre 15 {milieux intacts et milieux a forte régénération de sphaignes) et un
peu moins de 1 (milieux drainés et exploités, puis mis en culture). Le seuil de
"régénérabilité”, par rapport  la régénération de sphaignes effectivement observée
sur le terrain dans les différentes stations étudiées, avait été fixé a 1.

Nous avons également calculé cet indice pour les tourbes étudiées dans le présent
travail et reporté les résultats dans le tableau 2. Il est ainsi intéressant de constater
que la tourbe superficielle de PO4 est 1a seule dont l'indice REG est inférieur 2 1. Par
contre, les strates profondes présentent & nouveau un indice REG de valeur
moyenne. Si les stations témoins (BELL et PO1) sont caractérisées par des indices
REG tres élevés, la plupart des autres échantillons se révélent néanmoins favorables a
une régénération avec des indices REG moyens (2.4 & 5.1), CA1 excepté. Le fait que
les tourbes de CAl soient parmi les plus humifiées, alors que c'est précisément en
cette station que la régénération de sphaignes a été la plus intense, tend en fait &
relativiser l'importance accordée par Gobat et al. (1986) a lindice REG, et par
conséquent aux facteurs édaphiques qui le caractérisent! Autrement dit, d'autres
facteurs pourraient s'avérer plus importauts que les propriétés de la tourbe en tant
que facteurs déterminants pour la régénération de sphaigues.

Profondeur BELL PO 1 CA1T cA2 PO 2/3 PO 4
{cm)
+20 - +15 15 14.1 -
+15.- +10 : 8.4 14.1 1.4
+10 - +8 B.4 8.9 3.1 -
+5 - 0@ 5 8.9 1.2 3.1
a-5 3 a3 2.1 31 2.4 0.19
5-10 5 9.5 1.7 5.1 2.4 0.19
10- 15 2.6 - 1.7 £ 5.9 3.8
15 - 20 5.1 4.1 3.8
20-25 : 5.1 4.1 3.8
25 - 30 4.1 3.8
30 - 35 4.1 3.4

TaBLEAU 2. INDICE REG FOUR LES DIFFERENTES STRATES DE CHAQUE STATION




4.5, MICROCLIMAT ET COMMENSALISME

Pourquoi les sphaignes n'ont-elles pas recolonisé toute la surface de tourbe nue en
PO2 et PO3? A priori, les conditions édaphiques sont semblables d'une station a
l'autre. Un niveau annuel moyen de la nappe un peu plus élevé et une pente presque
nulle en PO2 ont déja été mentionnées (paragraphe 3.1.3) comme des conditions plus
favorables a la réimplantation de sphaignes. En observant soigneusement les
alentours lors de visites régulitres du site, nous avons en outre encore remarqué gue
des coussinets de sphaignes de 10 2 15 an de diamétre avaient réussi a se développer
a la base des touradons d’Eriophorum vaginatum et sous le couvert de la litidre
retombante. Les sphaignes y profitaient vraisemblablement d'un microclimat aux
écarts nettement atténués par rapport aux conditions extrémes régnant sur la tourbe
nue. Ainsi, le tapis de sphaignes installé en PO2 s’étendait entre trois touradons
d'Eriophorum vaginatum. Gréce 2 la faible pente limitant les risques d'érosion, et au
niveau de nappe en moyenne un peu plus élevé, les sphaignes seraient alors sorties
de Jeur "cachette” ol elles avaient initialement pris pied.

Dans le cas de CAZ2, aucune sphaigne non plus n'est apparue, ce qui révele |'absence
d'une banque de diaspores, alors que Polytrichum alpestre reconstituait un tapis
relativement dense de jeunes pousses. Le réle fondamental de cette esp2ce dans la
colonisation de milieux vierges a été mis en évidence par Collins (1976). Cet auteur
signale une longévité pouvant facilement atteindre 9 ans dans des peuplements
monospécifiques. Il constate également, malgré une forte mortalité dans les premiers
stades, un accroissement progressif de la densité de la population, pouvant
précisément aboutir & Ia formation de tapis denses tel celui observé dans notre cas en
CA2. Pour sa part, Bowden (1991) a révélé l'importance d'une couverture de
Polytrichum sp pour la rétention de I'azote dans un écosystéme pionnier, colonisant
des sols nus. La structure spatiale du peuplement muscinal permet notamment
l'interception des rosées et une rétention accrue des pluies, et ce & plus long terme
que sur un sol nu. Dans un écosystéme ombrotrophe, un tel phénomene peut étre
capital pour le déterminisme de I'évolution du couvert végétal.

Dans quelle mesure Polytrichum alpestre "prépare-t-il le terrain” pour la
réimplantation des sphaignes? De nos propres observations sur le terrain et de
I'analyse stratigraphique de la station CA1, voisine de quelques metres seulement de
CAZ, il ressort en tout cas que la zonation actuelle entre taches a Polytrichum alpestre
et tapis de sphaignes peut aussi étre 1'aboutissement d'une succession ol les
sphaignes prennent progressivement le dessus. Un stade intermédiaire entre CA1 et
CA2, o1 se mélent Polytrichum alpestre et Sphagnum recuroum var. mucronatum, existe
également sur Je terrain. Nous avions déja eu l'occasion de faire la méme observation
dans la tourbidre de Bellelay ol Polytrichum alpestre formait une strate noire
subfossile de 7 em d'épaisseur, sur une tourbe fortement dégradée, et sous un tapis
continu de sphaignes de prés de 10 cm d'épaisseur (Pariat 1988). Dans ce site,
I'exploitation de la tourbe en profondeur avait cessé a la fin du si2cle passé. Une fois
encore, la réimplantation par colonisation de diaspores constitue l'explication la plus
plausible pour la réapparition des sphaignes.

Toutefois, les sphaignes ne se sont pas réimplantées 2 méme la tourbe nue, mais
progressivement, au fur et 2 mesure que Ja population de Polytrichum alpestre
devenait plus dense. Moins exigeant que les sphaignes et plus résistants dans des
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conditions écologiques extrémes (sécheresse estivale prononcée; forts écarts de
température et d’humidité journalieres et saisonnieres) Polytrichum alpestre pourrait
ainsi offrir aux sphaignes des conditions de développement moins défavorables. En
profitaut de I'ombrage et de I'effet régulateur de I'humidité relative du tapis dense
mais suffisammeunt aéré de Polytrichum alpestre, a 1'image d'une fourrure sur la
"peau nue' du haut-marais, les sphaignes pourrazient mieux supporter la
sécheresse. En limitant ainsi leur évaporation, elles seraient 3 méme d'inttier la
formatioun d'un tapis coutinu et d'assurer alors leur autorégulation microclimatique
sans plus avoir besoin de Polytrichum alpestre.




5. Conclusion - Nouvelles perspectives

Les résultats exposés ci-dessus ne sont pas sans conséquences sur la maniére
d'envisager la régénération des hauts-marais dans le cadre des programmes de
protection de la nature. Notamment le rdle de réservoir de diaspores que peuvent
jouer les milieux intacts pour la recolonisation de milieux exploités confére une fois
de plus une valeur fondamentale & toute surface de haut-marais encore préservée.
D'autre part, la régénération des sphaignes, en tant que principaux édificateurs de
tourbe, n'est apparemment pas seulement liée a un niveau de nappe élevé et a une
oligotrophie plus ou moins prononcée du milieu. Elle peut apparemment aussi se
produire dans des conditions édaphiques a priori peu favorables, mais oit la présence
de certaines autres espéces végétales peut influencer favorablement le microclimat.

Il faut par conséquent admettre que la régénération de sphaignes ne pouvait pas se
produire sur les tourbes des stations CA2, PO3 et PO4. La cause en était & rechercher
avant tout dans 1'absence soit d'une banque de diaspores, soit d'un microclimat
favorable, ou encore d'un type de tourbe adéquat. Les observations effectuées nous
ameénent & penser avec d'autres auteurs que absence d'une banque de diaspores
peut &tre aisément compensée par la migration de diaspores a partir d'autres sites.
Quant aux effets respectifs et éventuellement combinés entre type de tourbe et
microclimat, ils ont fait 'objet de recherches approfondies dont les résultats sont
exposés aux chapitres suivants.




Livre troisieme

Expérimentation sur la croissance des
sphaignes en situation secondaire
asséchée aprés extraction de tourbe



PREAMBULE

Au vu des résultats exposés au chapitre précédent, nous nons sommes done orientés
vers une étude des conditions écologiques associées a la réimplantation plutft qu'a la
régénération de sphaignes dans des milieux perturbés. La produoction primaire brute
des sphaignes devait étre le moyen de mesure du stress auquel sont ou ne sont pas
soumises des sphaignes placées dans différentes situations.

Rappelons succinctement les hypotheses qui sous-tendent notre recherche (voir Livre
premier) et auxquelles 'expérimentation en serre devait apporter une réponse. Suite
aux observations effectuées sur le terrain, de nombreuses situations secondaires o1
des sphaignes sont réapparues ont été regroupées au sein de quelques
chronoséquences décrites en détail par Matthey (1996). Dans ce contexte, nous avons
formulé les hypotheses fondamentales suivantes:

* Les facteurs édaphiques conditionnent le succés de la réimplantation des
sphaignes sur des surfaces de tourbe.

* Toutes les espéces de sphaignes ne sont pas aussi aptes les unes que les autres a
se réimplanter sur des surfaces de tourbe exploitées.

¢ S.recurvum var. mucronatum est l'espéce la mieux adaptées a initier Jes
successions de paludification.

* Le microclimat créé par des plantes vasculaires, comune Eriophorum vaginatum ou
des chaméphytes, favorise la recolonisation et la croissance de S.recurvum var.
mucronatuin méme dans des situations hydrologiquement trés défavorables.

Nous devions donc trouver un moyen d'évaluer l'influence respective, sur la
croissance des sphaignes, de facteurs ou combinaison de facteurs en relation avec
divers types de tourbes, la profondeur de la nappe d'eau, différentes especes et les
conditions microclimatiques.

Les travaux sur les sphaignes faisant intervenir un aspect expérimental, avec des
combinaisons factorielles de facteurs, n'ont presque jamais été conduits avec des
carottes de tourbe. La plupart des auteurs ont procédé a des expérimentations
directement sur le terrain soit avec des récipients a fond percés maintenus dans une
mare de haut-marais (Sonesson ef al. 1980), soit en implantant les sphaignes, isolées
ou en petits fagots, dans les gazons et les buttes (Clymo & Reddaway 1973; Wallén,
Falkengren-Grerup & Malmer 1988; Rochefort, Vitt & Bayley 1990; Liitt 1992; Francez
1992) sans possibilité de réguler le niveau de 1'eau dans le sol. Pour les expériences
menées en laboratoire ou en serre, [es sphaignes ont été cultivées dans de petits
récipients o elles baignaient dans des solutions nutritives. Ainsi, les concentrations
en €éléments nulritifs, le pH, la profondeur de la surface de l'eau par rapport aux
capitula des sphaignes, les quantités d'eau fournies par arrosage ou encore I'ombrage
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pouvaient étre rigoureusement contrdlés. Citons par exemple les travaux de
Overbeck & Happach (1957), Clymo (1973), Touffet (1970, 1971), Hayward & Clymo
(1983), Buttler, Dinel & Lévesque (1994). Seuls Nichols & Brown (1980) ont procédé a
des expérimentations en chambre climatisée sur des sphaignes croissant sur des
carottes de tourbes avec un contr6le du niveau de lanappe.

Dans notre cas, il nous importait avant tout de pouvoir réguier le mveau de I'eau et
contrbler les conditions microclimatiques en conservant, pour le reste des facteurs,
des conditions aussi proches que possible de celles régnant in situ. Les sphaignes
devaient en particulier pouvoir éitre cultivées sur des carottes de tourbe non
remaniées, prélevées dans des sites ou la tourbe avaient été extraite sur une plus ou
moins grande profondeur. Cette approche a nécessité la conception et la mise au
point d'un dispositif d'expérimentation (ChapitreI).

Les propriétés physico-chimiques des tourbes elles-mémes et leur évolution
durant les expérimentations ont fait I'objet d'une étude séparée (Chapitre 11). Nous
avons mené la discussion des résultats ainsi obtenus aussi loin que possible, méme si,
. parfois, les données a disposition ne permettaient pas d'étayer statistiquement notre
interprétation. Conscients de ces limites, nous avons utilisé nos résultats non pas tant
dans le sens d'une étude pédologique per se, mais plutdt comme source de données et
comme base de réflexion pour l'interprétation des expériences menées sur les
sphaignes.

Deux expériences ont été menées a I'aide du méme dispositif expérimental, ['une
pour comparer la croissance de diverses espéces de sphaignes (Chapitre 111),
l'autre pour évaluer l'influence du microclimat sur les sphaignes en relation avec
des situations de stress hydrologique (Chapitre 1V).
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CHAPITRE |

METHODOLOGIE




1. CULTURES EN SERRE

1.1. DISPOSITIF EXPERIMENTAL

1.1.1. BLOCS ET REPETITIONS

Le dispositif d'expérimentation a été congu de maniere a pouvoir comparer la
croissance des sphaignes non seulement en fonction d'une combinaison entre un type
de tourbe et une hauteur de nappe d'eau, mais également en tenant compte, dans un
premier temps, des modes de croissance propres a différentes especes de sphaignes
(chapitre III}), et dans un second temps de trois ambiances microclimatiques
différentes (chapitre IV). Dans le but d'avoir a disposition un échantillonnage
permettant de procéder en fin d’expérience & une analyse statistique des résultats
obtenus, chaque combinaison entre type de tourbe x hauteur de nappe x espece de
sphaignes ou microclimat a &té répétée trois fois.

Nappe haute

5 types idem avec
— de nappe basse
tourbes

L s
LAY A N A A
AR )

LAY

3 espéces de sphaignes
ou
3 microclimats

FIGURE 21. I LLUSTRATIDN DE LA OISPOSITION DES POTS EN FONCTIDN DES DIVERS TRAITTEMENTS.




Des raisons purement techniques liées a I'alimentation en eau nous ont amenés a
concevoir le plan d'expérience tel qu'il est exposé a la figure 21. Les pots de culture
(voir détail plus loin) ont été regroupés par 15 sur des chariots mobiles. Chaque
chariot comprenait 3 pots pour chacun des 5 types de tourbes étudiées, soit 1 pot par
type de tourbe et par esp2ce (12re expérience) ou microclimat (2e expérience). A un
charjot était attribuié un seul et méme niveau de nappe pour tous les pots. Le module
de base de l'expérience se composait ainsi de deux chariots de 15 pots, un & nappe
élevée, autre 2 nappe basse. En répétant le module trois fois nous avons obtenus 6
chariots de 15 pots chacun, soit un total de 90 pots.

Au sein de chaque chariot, la position d'une ligne de 3 pots correspondant & un type
de tourbe donné était décalée de 2 rangs relativement d'un chariot & l'autre. De
méme, la position d'une coloune de 5 pots, correspondant soit & une espdces de
sphaigne donnée (12re expérience), soit a un microclimat donné (2e expérience), était
décalée d'un rang relativement d'un chariot a l'autre. Chaque traitement "esp2ce” ou
"microclimat” se tronvaient ainsi alternativement d'un cdté ou de autre ou encore au
centre des chariots. De cette manitre, d'éventuels effets liés a la position des pots au
sein de chaque chariot ont été atténués, méme si cette répartition ne répond pas a des
critdres parfaitement aléatoires. Mais pour des raisons techniques d'identification des
pots et de rationalisation du travail cette disposition nous a paru préférable.

Pour éviter d'éventuels effets indésirables liés a une position particuliere dans la
serre, les chariots ont été déplacés, sans démontage ni perturbation du systdme
d'alimentation en eau, et les positions respectives de chaque chariot interverties (voir
illustrations aux Chapitre 111/2.2). La position des chariots a été modifiée
aléatoirement, en général a chaque arrosage, soit une fois tous les 11 jours (a trois
exceptions pres oit la durée entre deux rotations s'est prolongée de 17 a 23 jours).

1.1.2. PoTs

Afin de conserver au mieux la structure verticale de chaque type de tourbe, les
carottes {voir méthode de préldvement au point 2.2) ont été placées dans des tubes de
pvegris, d'un diametre intérieur de 133 mm et d'une longeur totale de 55 cm. Chaque
tube a été coll¢ a la base sur une plaque de pvc de 15x15 am afin d'en assurer
I'étanchéité et de transformer ainsi les tubes en pots de culture (figure 22).

A 3 cm de la base, deux trous ont été pratiqués dans les pots de manidre a y fixer des
raccords coudés a angle droit sur lesquels pouvaient alors &tre branchés d'un c6té
l'alimentation en eait, de 'autre un tuyau transparent, accolé verticalement au pot et
fonctionnant comme contrdle du niveau de l'eau.

Le fond de chaque pot a été garni d'une couche de 5 cm de cubes de bois de sapin de
2 cn de c6té. Cette couche de bois assurait la libre pénétration de I'eau en évitant gue
la tourbe ne puisse colmater 'embouchure du raccord d'alimentation en eau.

Par-dessus la couche de bois, la carotte de tourbe de 45 c¢m de longueur ménageait
par conséquent encore un espace de 5 cm de hauteur jusqu‘au haut du pot. Cette
espace libre était destiné a accueillir les sphaignes.

54



—_— ACE pour-les
sphaignes

tourbe b AN A A conirdle du niveau
ou _—] .
e s AAIAAIA P da l'eau
’, ’,

by

~
LY
\’\’
\’\I Fd
NS
s
FE A
’\’\’ LY
LYY
N

T
A
£ IS
P
r

LY
LY
»
LY
LY
LY

LY%%
L
LAY
RYAN
LYY
\\’\’\\«
»
S
L%

ry

SISO
7’
7
EACIS
E A

11\
LA
LAY

cubes de boiz

FIGURE 22. COUPE TRANSVERSALE D'UN POT DE CULTURE.

1.71.3. REGULATION DE LA NAPPE

Regroupés par 15 sur chacun des 6 chariots, a raison d'une rangée de trois pots pour
chacun des cinq types de tourbe, les pots ont été reliés entre eux par colonnes de 5,
elles-mémes reli€es entre elles 2 une bonbonne servant de réservoir d'eau (bouteille
"Mariotte" selon Clymo 1970). Le dernier des 5 pots d'une colonne était en outre
équipé d'un raccord & angle droit & I'extrémité du tube de contréle du niveau d'eaw.
Ce raccord fonctionnait comme trop plein permettant d'atténuer les fluctuations
d'eau dues aux différences de perméabilité entre les tourbes, en particulier lors de
I'arrosage. Cette précaution était utile avant tout pour éviter une inondation
prolongée des sphaignes sur les nappes élevées lors de I'arrosage. De cette manidre,
nous avons pu simuler un ruissellement latéral superficiel, comme cela se produit sur
le terrain dans l'acrotelm (Ingram 1983), mais beaucoup plus lent puisque I'eau devait
circuler au travers de la tourbe au lieu de pouvoir s'écouler directement en surface.
Cette différence n'était cependant pas dérangeante pour le bon déroulement de
I'expérience, comme nous allens le voir plus Join.

La régulation dn niveau d'eau adéquat a été effectuée sur le principe de I'abreuvoir &
canari (figure 23). La bonbonne étant fermée hermétiquement a l'aide d'un bouchon
de caoutchouc, 'eau se trouvait ainsi "suspendue”, comme dans une bouteilie pleine
renversée et dont senl le goulot serait plongé dans 1'eau. L'eau ne pouvait en sortir
par le tuyau d'alimentation que si 1'on permettait 2 de l'air de pénétrer dans la
bonbonne, ce qui était réalisé par une tige de verre plongeant & travers le bouchon de
caontchouc. C'est par conséquent la profondeur a laquelle cette tige de verre était
plongée dans la bonbonne qui définissait la hauteur de I'ean dans les pots selon le
principe des vases communiquants. L'eau située dans la bonbonne au-dessus dn
niveau inférieur de la tige de verre constituait d&s lors une réserve, suffisante pour
plusieurs jours.
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FIGURE 23. P RINCIPE OF 1A REGULATION OU NIVEAU DE L'EAU OANS LES POTS.

Deux niveaux d'eau ont été adaptés afin de tester les conditions de croissance des
sphaignes en fonction d'une "nappe” élevée et d'une "nappe"” plus ou moins profonde.

Bien qu'il ne soit pas toujours possible de parler d'une véritable nappe d'eau libre, en
fonction des propriétés des tourbes étudiées, nous nous en tiendrons par la suite par
convention aux vocables "nappe hante” et "nappe basse”,

La nappe haute a été maintenue en permanence a environ 1 cm sous la surface de la
tourbe. Toutefois, au vu des propriétés hydrologiques (capacité de rétention en eau,
conductivité hydraulique, etc) relativement trés différentes d’'une tourbe a l'autre,
cette hauteur doit étre considérée comme nominale. Ainsi, une légere pression du
doigt sur les tourbes les plus poreuses permettait de voir se former immédiaternent
un film d'eau libre en surface. Par contre, les tourbes les moins poreuses, bien que
visiblement saturées, ne Jaissajent pas apparaitre d'eau libre malgré une pression
plus forte du doigt.

La nappe basse quant a elle a été réglée a la profondeur nominale de 40 cm sous la
surface de la tourbe, Une différence de niveau de plus de 35 cm entre les nappes
élevées et les nappes basses suffisait 2 assurer une différence importante entre les
deux situations, conformément aux différences que I'on peut observer sur le terrain le
long d'un gradient butte-gouille (Vitt, Crum & Snider 1975; Andrus, Wagner & Titus
1983; Rydin 1985). De plus, grace a une longueur totale de la carotte de 45 cm, les
5an de la base de celle-ci restaient par conséquent en permanence en contact avec
I'eau, permettant le cas échéant I'établissement de mouvements capillaires dans la
tourbe, Cette profondeur a été choisie sur la base de nos observations personnelles de
terrain, par analogie avec le niveau annuel moyen de l'eau dans des situations
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drainées superficiellement (données non publiées) et dont la végétation a un
caractere de lande & Caliuna vuigaris asséchée. 1l se trouve évidemment bien des
situations sur le terrain oui le niveau annue] moyen est situé encore plus bas.
Toutefois, maintenir, lors du prélevement, la cohésion de carottes de tourbe de 60 ou
70 cm et plus était difficilement réalisable, en particulier pour certains types de
tourbe plus ou moins fortement décomposées et de ce fait peu cohérentes.

Enfin, il faut encore relever que dans le présent travail le niveau de la nappe est
toujours exprimé en fonction de la surface de la tourbe et non pas, comme c'est le cas
le plus souvent dans la littérature, en fonction du niveau des capitula des sphaignes.
Le niveau de I'eau n'a en effet pas été ajusté au fur et 2 mesure de la croissance des
sphaignes et est resté en permanence & la méme profondeur nominale. Cela implique
que le niveau de I'eau en fin d'expérience s'est toujours trouvé un peu plus bas qu'au
début par rapport au capitula des sphaignes, et ce proportionnellement a
l'accroissement en longueur des sphaignes. Ainsi, & partir d'un niveau d'eau situé
-8 am au-dessous des capitula, les sphaignes ont pu, dans certains cas, se retrouver en
fin d'expérience avec un niveau d'eau pouvant atteindre 20 em de profondeur. Cette
situation se justifie car, dans le terrain, les sphaignes croissent également en
s'éloignant du niveau de l'eau avant que leur tapis ne se tasse en fin de saison et
surtout en hiver sous le poids de la neige.

1.1.4. ALIMENTATION EN EAU DE PLUIE ET ARROSAGE

A défaut d'un systeme de déminéralisation d’'eau assurant un débit suffisant aux
besoins quotidiens de 'expérience, 'eau de pluie ruissellant sur la volte de la serre a
été récoltée dans une série de trois tonneaux de plastique totalisant environ 600 litres.
C'est dans cette réserve d'eau de pluie, renouvelée au gré des précipitations, que
nous avons puisé I'eau nécessaire d'une part & compléter au fur et & mesure les
bonbonnes alimentant les nappes dans les pots (environ 100 litres par mois), d'autre
part & humidifier régulierement les sphaignes {enviran 27 litres tous les 10 jours).

Initialement, il avait ét¢ prévu de déplacer les pots et de les sortir régulitrement de la
serre, afin de les exposer aux précipitations atmosphériques. Cependant, pour des
raisons techniques, notamment pour ne pas perturber le fonctionnement du systéeme
d'alimentation des nappes, sensible aux vibrations et au choc qui rompaient la
colonne d'eau dans les tuyaux, nous avons di abandonner d'emblée cette idée. Cela
nous a obligé a arroser les sphaignes régulierement, afin de simuler au mieux les
précipitations.

A partir des données fournies par Matthey (1971) pour le Haut-Jura, nous avons
calculé la quantité d'eau & fournir & chaque pot et le rythme d'arrosage. Durant la
période s'étendant de mai a octobre il tombe en moyenne 772 mm d'eau, soit pour la
surface d'un pot (envrion 145 an’?) un total de 11.22 litres. La durée maximale sans
pluie sur le terrain étant de 11 jours, nous avons opté pour un arrosage tous les 10
jours. De mai & octobre il y a 18.4 décades si bien qu'a chaque décade il aurait fallu
fournir 610 m] d'eau par pot. Or il n'était pas possible de déverser autant d'eau a la
fois dans chaque pot, eu égard d'une part au trop faible volume a disposition en
surface et d'autre part a la vitesse d'écaulement trés lente de 'eau dans Ia plupart des
tourbes étudiées (sans parler des situations & nappe haute!). En effet, bien que le
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ruissellement latéral superficiel soit simulé par un trop plein au niveau du tube de
controle externe (voir point 1.1.3), le débit de ce ruissellement n'était pas aussi
important que sur le terrain.

A défaut d'un systeme automatisé permettant un arrosage mieux étalé dans le temps,

différentes solutions s'offraient & nous:

- un arrosage a de plus courts intervalles, avec de plus faibles quantités d'eau;

- l'installation de trop-pleins au niveau du bord supérieur de chaque pot, permettant
de simuler un écoulement latéral de l'eau;

- une diminution de la quantité d’eau a fournir en maintenant le rythme d'une décade
entre deux arrosages.

Pour des raisons pratiques de maintenance, un arrosage plus fréquent avec de plus
faibles quantités d'eau n'a pas pu étre envisagé. Cette maniere de faire aurait en outre
eu pour conséquence un arrosage trop régulier, et nous aurions couru le risque de ne
pas pouvoir mettre en évidence des différences de croissance de sphaignes dues
précisément au stress en périodes de sécheresse.

L'installation de trop-pleins pour simuler un écoulement latéral de I'eau paraissait
intéressante a priori. Mais comme il ne nous était pas possible de simuler une pluie de
plus ou moins longue durée qui, sur le terrain, permet aux sphaignes de se
réhumecter progressivement, un trop-plein aurait considérablement raccourci la
durée d'imbibition des sphaignes. De plus, il nous est fréquemment arrivé
d'observer, en particalier sur les surfaces de tourbe nue a topographie plane, la
formation de petites mares par temps pluvieux. Vraisemblablement lié¢ 2 la faible
perméabilité qui caractérise les tourbes relativement dégradées (Clymo 1983), ce
phénomene n'est certainement pas sans importance pour des sphaignes comme
Sphagnum tenellum qui colonisent précisément ce type de milieux (Feldmeyer-Christe
1990). L'inondation temporaire des sphaignes lors de l'arrosage, due 2 I'absence d'un
écoulement latéral, devait ainsi compenser le déficit lié a la plus faible quantité d'eau
apportée. Elle a en outre probablement contribué, en particulier sur les tourbes a
nappe basses, & mettre en évidence les propriétés physiques des différentes tourbes
étudiées (perméabilité, capacité de rétention en eau).

C'est pourquoi nous en somunes venus 2 réduire la quantité d'eau 2 déverser tout en
maintenant le rythme d'une décade entre chaque arrosage. Aprés plusieurs essais
nous avons convenu d'une quantité d'eau fixée a2 300 ml par arrosage. Cette quantité
représente envirou la moitié des précipitations annuelles moyennes du Haut-Jura,
soit 700 mun au lieu de 1'400 mm (Matthey 1971). Mais Matthey (1971) observe une
alternance irréguliere d'années seches et d'années humides, avec un cycle d'environ 5
ans. Les précipitations mensuelles moyennes, calculées sur 60 ans, s'élevent 2 100 -
120 mm. Lors d'années seches, cette moyenne s'abaisse 2 50 - 60 mm. Ainsi, dans nos
expériences, en apportant 300 ml d’'eau tous les 10 jours, les mousses ont regu
I'équivalent de 62 mm de pluies mensuelles durant la période de 15 semaines
d'expérimentation (juin 2 mi-septembre). Or cette quantité d'eau déversée est
comparable a celle qui tombe sur le terrain lors d'été secs. Par contre, le rythme des
apports a été plus faible, 11 jours sans pluie étant un maximum sur le terrain.

De cette maniere, nous nous attendions a pouvoir mieux observer les différences de
résistance des sphaignes au stress hydrologique.
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1.1.5. CLIMATISATION AMBIANTE

L'installation des pots dans une serre plutdét qu'a l'air libre présentait plusieurs
avantages, dont d'une part la protection du dispositif expérimental contre les
intempéries (vent violent en particulier) et la possibilité de maintenir en temps voulu
une humidité relative de I'air plus élevée qu's I'extérieur.

Installée & Neuchatel dans le jardin botanique de 1'Université, la serre risquait
cependant de présenter un climat qui ne corresponde pas & celui des tourbieres du
Haut-Jura. N'ayant pas de systéme de climatisation adéquat a disposition, nous
courrions le risque de voir la température atteindre aisément plus de 50°C en été. Or
il s'agissait avant tout de garantir, sinon un minimum de croissance des sphaignes,
au moins que les sphaignes ne meurent pas de dessication en cours d'expérience. De
méme, les nuits estivales sont plus chandes & Neuchétel que sur le fond des vallées
jurasssiennes, ou s'accumulent volontiers des masses d'air froid (phénomene
d'inversion de température). Les brouillards matinaux qui se forment alors sont une
des caractéristiques dur climat des hants-marais jurassiens et leur apport au total des
précipitations annuelles est loin d'étre négligeable (Matthey 1971). Malgré cela,
l'installation de la serre sur le terrain ne fut guere envisagée pour diverses raisons
purement techniques et pratiques (frais d'installation, surveillance).

Afin d'atténuer ces différences ou, le cas échéant, de reproduire au mieux les
conditions propres aux hauts-marais, diverses mesures ont été prises. Un
thermoygrographe, installé & 40 cm du sol dans une cabane blanche ajourée, a en
oulre fonctionné durant toute la période de culture dans la serre, soit de juin & début
octobre, nous permettant de controler I'évolution du climat de la serre.

Des aménagements ont été mis en place afin de limiter I'enscleillement et le
réchauffement trop intense de l'air: la face sud de la serre a été peinte en vert
translucide et la vofite a été recouverte d'une claie en lamelle de bois retenant
approximativement 20% de lumiére incidente (mesuré a l'aide d'un luxmetre). En
1991, des claies supplémentaires ont été ajoutées afin d'augmenter I'ombrage a 50%.
La journée, les parois latérales mobiles ont été ouvertes du matin & 8h°° au soir a
18h°° afin d'assurer une bonne ventilation. Grace & cet ombrage et a la ventilation
quotidienne, la température n'a que trés rarement excédé 35°C dans la serre durant
les deux expériences de 1990 et 1991, et est restée le plus souvent en-dessous de 30°C,
ce qui correspond assez bien aux conditions diurnes du terrain (Matthey 1996).

La température nocturne descendait entre 15 et 20°C, parfois entre 10 et 15°C en
période de mauvais temps, alors qu'elle est en régle général inférieure & 10°C sur le
terrain (Matthey 1996). Les nuits ont donc été régulidrement un peu plus tempérées
dans la serre qu'en conditions naturelles. Cela dit I'écart est resté faible durant la plus
grande partie de la durée de I'expérience (juin a début octobre). Ce n'est qu'en fin
d’été et an début de I'antomne que des différences plus critiques se sont produites,
avant tout la nuit, puisqu'a cette époque de I'année la température sur le terrain
descend régulierement aux environs de 0°C et méme en dessous entre 4h°° et 6h°° dur
matin. Cet écart des températures nocturnes a donc certainement eu plus d'influence
sur la décomposition de la tourbe que sur la croissance des sphaignes (phénoméne
diurne!), en limitant beavcoup moins l'activité microbienne dans les pots
(Eggelsmann 1978; Clymo 1983).
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L'hnmidité relative a été régulée la nuit grice & un vaporisateur d'eau froide branché
a une minuterie. Fonctionnant a raison d'une heure en fin de journée, puis de 22h°° a
23h°° et enfin de 3h°° a 4h30, le vaporisateur faisait en sorte que I'humidité relative
dans la serre angmente progressivement mais rapidement en début de soirée pour
atteindre 90% au plns tard vers 22h°°, et fluctuer ensuite entre 85 et 95% jusqu'a 7h°°
du matin. La journée, avec l'ouverture des parois latérales de la serre, 'humidité
relative redescendait brutalement jusque vers 60%, ponr se stabiliser ensuite
progressivement au cours de la journée vers 40-50%. Un asstchement trop rapide de
l'air ambiant a été évité grace A un abondant arrosage, le matin a I'ouverture de la
serre, du sol constitué de dalles de pierre déposées sur une couche de sable.
L'évaporation progressive de I'ean ainsi répandue s'étalait sur presque tonte la
journée simulant qnelqne pen l'évaporation du marais durant la journée. L' arrosage
des dalles était répété en fin de journée, a 1a fermeture de la serre, peu avant la mise
en marche du vaporisateur.

Une telle course de la courbe d’humidité relative sur 24h°° correspond assez
exactement a ce qui a déja été observé par plus1eurs auteurs sur le terrain (Matthey
1971; Matthey 1996). En période de mauvais temps, les fluctuations étaient bien
évidemment fortement atténuées, encore une fois a 1'image de ce qui se produit en
conditions naturelles.

Enfin, en guise de rosée matinale, les sphaignes de chaque pot ont été humidifiées, le
matin a 'onverture de la serre, par une vaporisation d'eau de pluie 2 température
ambiante pendant 3 secondes. Cette humidification a été réalisée an moyen d'un
vaporisatenr & main muni d'un réservoir sous pression. Durant les jours les plns
chauds et les plns secs de I'été, I'humidification des sphaignes a été répétée a midi et
en fin de journée de maniere & éviter nn desséchement fatal des plantes sur les
tourbes & nappe basse.

1.1.6. ISOLATION THERMIQUE

Sur le terrain, la tourbe ne se réchauffe que trés peu en profondeur, malgré des
températures estivales parfois élevée (Wicky 1988:47; Matthey 1996:125). Or, tout
réchanffement de la tourbe, méme momentané, peut s'acompagner d'nne activité
microbienne plus élevée et par conséquent d'un accroissement de la décomposition
de la matidre organique (Clymo 1983). C'est pourquoi, de maniére 2 éviter au mieux
un réchauffement de la tourbe dans les pots, 'ensemble des 15 pots de chaque chariot
a été isolé a l'aide de parois de polystyréne expansé de couleur blanche et de 5 cm
d'épaisseur sur les 4 faces. Chaque pot a en plus été muni d'an "col” carré de
15x15 an du méme polystyréne expansé, ajusté a niveau avec la surface du pot, afin
d'assurer une isolation de la surface du dispositif (voir illustrations au Chapitre
1/2.2).

La température a l'intérieur du compartiment ainsi délimité est restée entre 15 et
20°C au maximunm. Une telle température reste relativement élevée par rapport aux
conditions de terrain et permet évidemment nne activité microbienne accrue. Une
meilleure isolation aurait pu étre obtenue en installant les pots dans un grand bac
rempli de tourbe par exemple. Mais il nous fallait pouvoir accéder en permanence 2
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la tuyauterie alimentant les pots en eau de manitre a garantir la continuité de cette
alimentation et au besoin éliminer les bulles d'air qui auraient pu se former.

Bien que s'écartant de celles du terrain, ces conditions de culture nous ont toutefois
~permis de maintenir différents types de tourbes dans des situations similaires et donc
comparables entre elles, ce-qui n'aurait jamais été le cas sur le terrain. -

1.2. PRELEVEMENT DES CAROTTES DE TOURBE

1.2.1. TARIERE

Le prélévement de carottes de tourbe cylindriques, d'un diametre adapté le plus
précisément & celui des pots de pvc, nous a obligés a concevoir de nove une tariere

appropriée.

Jusque 12 en effet, nious avions toujours utilisé des tariéres destinées a prélever des
échantillorns de sol sans avoir besoin de conserver intacte la structure de la tourbe.
Dans certains cas, lorsqu'il s'agissait de décrire un profil de tourbe, un couteau a
longue lame en dents de scie faisait parfaitement 1'affaire pour extraire des blocs
entiers de tourbe superficielle de 30 2 40 cm d'épaisseur. Pour les échantillons plus
profonds, c'est aux palynologues que nous empruntions leurs outils,

Les palynologues ont longtemps utilisés une tariére cylindrique, avec une trappe
pivotante permettant de fermer la chambre de prélevement lors de la descente de la
tariere. Mais les désavantages de ce type de tariere (type Hiller, ou modele suédois
selon les auteurs; voir Schneekloth 1990; Matthey F. 1971) sont nombreux. Parmi
ceux-ci le fait que la tourbe soit prélevée par raclage rotatif ne permet pas de
conserver intacte la structure de I'échantillon. Pour pallier a cet inconvénient majeur,
Jowsey (1966) a publié un schéma détaillé d'une tariere pour les plans de laquelle il
s'est inspiré des esquisses d'auteurs russes (Belokopytov & Beresnevich 1955, in
Clymo 1988). Couramment employé par la suite sous 'appellation de "tariere russe”
(Guenet & Reille 1988) ou "échantillonneur Macaulay” (Dinel ef al. 1986), ce type de
tariere ne fournit cependant des échantillons que sous la forme de demi-cylindres.

Pour prélever de plus gros échantillons, parfois & des profondeurs de plusieurs
metres, Digerfeldt (1966, in Clymo 1988) et Fenton (1980, in Clymo 1988) ont utilisé
des tarieres & section carrée, a l'aide desquelles ils ont travaillé respectivement dans
des sédiments lacustres et dans de la tourbe. Qutre le fait qu'une section carrée ne
convenait pas a nos besoins, de telles tariéres imposent souvent une pression trop
importante sur les tourbes fibreuses. Le résultat en est alors une compaction des
couches de tourbe, notamment en surface ol la tourbe comprend une proportion
variable de gaz et est donc susceptible de se tasser.

Pour pallier 2 ces inconvénients, Helenelund, Lindqvist & Sundman (1972) ont
démontré l'avantage que pouvait présenter une tariere cylindrique enfoncée dans la
tourbe par rotation. Quel que soit le type de tranchant (dents de scies ou extrémité
hélicoidale par exemple), c'est avant tout I'effet de rotation qui permet de réduire en
grande partie la résistance qu'exerce la tourbe a la pénétration de la tariére.
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Divers auteurs ont ainsi utilisé des tarieres cylindriques, de diamétres vanables, mais
souvent sans en donner de description détaillée. Damman (1978) a par exemple
utilisé, pour les strates superficielles des sols étudiés (jusqu'a 40 cm de profondeur),
une tarizre imparfaitement cylindrique, qui s'effilait quelque peu vers 'extrémité.
Sans doute cet effilement contribuait-il a retenir la carotte dans le cylindre lors de
I'extraction, en admettant que la tourbe légérement comprimeée lors de la pénétration
de la tari¢re puisse a nouveau se dilater 3 I'intérieur du cylindre.

Robert (1969) a décrit une tariére cylindrique capable de prélever des échantillons de
tourbe trés peu décomposée, trés meuble et gorgée d'eau. Dans de telles situations, il
est en effet quasiment impassible d'extraire un bloc de tourbe superficielle sans
perdre une bonne partie du matériau avec I'eau qui s'en écoule. Muni d'une couronne
dentée, destinée 2 trancher racines et rhizomes lors de la pénétration par rotation,
cette tariere était en outre équipé d'un systéme de cables, permettant de tirer une
languette a bord tranchant qui sectionnait la base de la carotte et retenait cette
derniére dans la tariere lors de 'extraction. La compression des échantillons extraits
était négligeable. Robert (1969) ne dit rien, par contre, de la distorsion des
échantillons prélevés, suite aux forces de friction qui s'exercent entre la tourbe et la
paroi intérieur de la taritre. Mais, travaillant sur la macrofaune, il destinait ses
échantillons 2 I'extracteur Berlese et n'avait par conséquent pas besoin de conserver
les carottes intactes.

Confrontés 2 un probleme d affaissement de sol et d'établissement d'une synchronie
basée sur la stratigraphie, Mathur, Lévesque & Richard (1982) ont utilisé une "sonde
Cofiteaux” basée sur le modele décrit par I'auteur du méme nom (CoGteaux 1962).
Les carottes ainsi extraites avaient un diameétre de 10 cm, et non seulement la
structure de la carotte était conservée, mais la compaction restait aussi minime que
possible.

Clymo & Duckett (1986), dans leur expérience sur la régénération des sphaignes 2
partir de disques de tourbe, ont employé une tariere de 20 cm de diametre,
permettant de retenir I'eau in situ et donnant lieu 2 une compression négligeable des
échantillons. Pénétrant par rotation, la tariere était capable de trancher sans peine
méme des fragments de bois grace & une couronne de dents arrondies plutét que
pointues, Clymo (1988) a publié un descriptif détaillé de cet outil a I'aide duquel une
analyse des carottes par tranche de 1 em d'épaisseur est possible avec une grande
précision.

DESCRIPTION DE LA TARIERE UTILISE

Sceptiques quant a l'efficacité d'une sonde Cotiteaux d'un diametre supérieur 2 10 em
dans des tourbes plus ou moins fortement décomposées et comprenant de nombreux
restes de bois, nous nous sommes plutét orientés vers un modele de tariere armée
d'un tranchant en dents de scie et s'enfongant progressivement par rotation. N'ayant
cependant pas besoin de retenir I'eau in situ, ni de procéder a une analyse détaillée,
centimétre par centimétre, des carottes obtenues, nous avons plutét opté pour un
type de tariére comparable a celui de Robert {1969).

Le plus gros problme a résoudre fut celui de la rotation, qui risquait de provoquer
une torsion indésirable de la carotte de tourbe et par conséquent de perturber
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l'agencement et la cohésion des différentes strates. Clymo (1988) estime qu'un
rapport section/périmetre (=diametre/4) inférieur a 3 devrait permettre d'éviter une
distorsion des échantillons due a ce frottement. Le diam&fre minimal de la taridre
devrait ainsi étre de 12 cm au moins. Mais dans des tourbes plus ou moins humifiées
(indice von Post 4-5 par exemple) et asséchées par drainage, nous avons observé de
fortes distorsions, méme avec un diamatre de tube supérieur a 13 cm.

C'est pourquoi, comme le suggéraient Helenelund ef al. (1972) nous avons congu une
tariere constitué de deux tubes emboités (figures 24 et 25) en acier inoxydable de 90
em de longueur. Tous deux sont munis de deux solides poignées, assez longues pour
assurer un levier suffisant lors du prélevement.

Le tube intérieur est destiné a recueillir la carotte sous la forme d'un cylindre de
136 mm de diametre (correspondant exactement au diametre des pots de culture en
pvc) et d'une longueur pouvant atteindre 70 cm dans les meilleurs cas, en fonction
des propriétés de cohésion de la tourbe. Il est muni & I'extrémité inférieure d'un léger
resserrement de 2 mm qui contribue & retenir la carotte de tourbe & lintérieur lors de
l'extraction. En effet, la tourbe est légérement comprimée latéralement lors de la
pénétration de la tariere mais elle se dilate & nouveau quelque peu une fois dans le
tube intérieur. Avec des tourbes plus ou moins décomposées, le petit col & la base du
tube intérieur suffit ainsi & retenir la carotte en place. La partie supérieur du tube
intérieur est renforcée 3 l'extérieur, sur une hauteur de 20 ¢m, par un anneau de
2 mm d'épaisseur qui vient butter sur la tranche du tube extérieur lorsque les deux
tubes sont emboités I'un dans 'autre.

Le tube extérieur vient coiffer le tube intérieur, tout en ménageant entre les deux un
espace de 2mm, laissant circuler de l'air. Cet espace prend une importance capitale
lors de l'extraction de la carotte en supprimant, grace a un apport d'air vers le bas,
I'effet de succion caractéristiques des sols hydromorphes saturés (qui n'a jamais laissé
derriere Jui une botte en marchant dans un haut-marais?). Un tel effet de succion
provoquerait presque inévitablement une rupture de la carotte lors de I'extraction et
limiterait par conséquent les chances de prélever des carottes de plus de 50 ¢m et
d‘un seul tenant, en particulier dans des sols tourbeux plus ou moins compactés par
le drainage ou la mise en culture. En outre, cette disposition des tubes permet
d'éviter de devoir construire un systéme & cibles pour retenir la carotte dans le tube
comme dans le cas des tarieres décrites par Robert (196%) ou Clymo (1988).

Grace aux treis dents, de faible surface pour limiter la friction, aiguisées en dents de
scie sur le modele du couteau a pain, et legérement inclinées vers l'arriére par rapport
au sens de rotation, le tube extérieur pénetre lentement la tourbe par un mouvement
circulaire, en sectionnant net les racines, stolons ou souches d’herbacées cespiteuses.
Les restes de bois de quelques centimetres de diametre sont également sciés sans
qu'ils soient entrainés vers le bas et -ne modifient la structure de la tourbe. Ajustées &
un anneau de 4 mu d'épaisseur i l'intérieur du tube extérieur, les trois dents
découpent une carotte au diametre correspondant a celui du tube intérieur. Au fur et
a mesure de 'enfoncement, la carotte est forcée a travers le léger élranglement du
tube intérieur, qui lui n'est pas en mouvement rotatoire, et cet étranglement la
maintiendra ensuite en place.




Dans les tourbes les plus compactes, les dents, bien que de conception fort robuste,
ont tendance a s'écarter Jégerement Y'une de Y'autre et & découper une carotte d'un
diamatre supérieur (2 & 3 mun tout au plus) a celui du tube intérieur. Il pourrait en
résulter une compression latérale indésirable de la carotte. Cet mconvément est
aisément évité par un contrdle régulier de I'écartement des dents.
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MANIPULATION DE LA TARIERE

Le tube intérieur est maintenu fermement en place par un opérateur de maniére 2
éviter tout mouvement de rotation (figure 26). Quant au tube extérieur, il est
manipulé par un second opérateur qui lui Unprime un mouvement rotatoire de va-et-
vient en méme temps qu'une pression modérée vers le bas. La rotation en va-et-vient
sur environ 60° au lien d'une rotation continue sur 360° s'est avérée plus efficace et
contribue & limiter encore d'éventuels déformations de la carotte. Au fur et 2 mesure
de 'avance du forage, le tube intérieur est alors enfoncé par 2-coups secsde2a 3 cm
de profondeur, de fagon a ce que la carotte n'adhere pas aux parois du tube extérieur
lors de l'enfoncement. En décollant ainsi par inertie la carotte du tube que I'on
enfonce on évite toute compaction indésirable (<3 cmn pour une longeur {otale de plus
de 60 cm).

B est également apparu avantageux de préparer le forage en sciant, a 'aide d'un long
couteau & pain, les 15 & 20 premiers centimetres du sol sur un cercle de diametre
correspondant & celui de la tariere. Cette pratique permet d'éviter la torsion des
strates superficielles généralement beaucoup plus laches qu'en profondeur.

Une fois atteinte la profondenr désirée, la carotte est sectionnée a la base par une
rotation du tube intérienr qui est ensuite remonté lentement afin de permettre a I'air
de pénétrer en profondeur par l'interstice enre les denx tubes, comme vu
précédemment.

La carotte est extraite du tube intérieur & I'aide d'un piston introduit par la base. Le
piston est muni de trois anneaux qui le maintiennent dans I'axe central du tube et
permettent d'éviter une déformation de la base de la carotte. Celle-ci est récoltée a sa
sortie au haut du tube intérieur dans un cylindre de pvc constitué des denx moitiés
d'un cylindre fixées entre elles d'un c8té au moyen d'une charniére, de I'autre par une
fermeture 2 goupilles amovibles. De cette mani2re, le tube de réception peut étre
ouvert et la carotte observée 2 loisir.

1.2.2. DESCRIFTION ET PREPARATION DES CAROTTES

Les carottes ainsi prélevées ont été décrites immédiatement, sur le terrain, en termes
de couleurs, structures et stratification visibles a 1'eil nu.

Les restes de végétation en place, racines superficielles, souches d’herbacées
cespiteuses et mousses vivantes ont été enlevées. Dans le cas de la présence de
sphaignes, la couche de sphaignes entieres mais “apparemment mortes” a également
été enlevée.

Les carottes ont ensuite été coupées a 45 cm de longeur & partir de la surface ainsi
travaillée. Enfin, elles ont été placées dans des tubes de pvc pour leur transport 2
Neuchéatel dans la serre du jardin botanique. Les tubes ont été fermés
hermétiquement aux deux extrémités a 'aide de sachets de plastique, maintenus par
des élastiques, pour éviter tout dessechement durant le transport. Ils ont en outre été
transportés verticalement dans leur position initiale. Le transport s'est effectué le
jour-méme. -
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En parallele au prélevement des carottes, une série d'échantillons ont été récoltés &
partir des mémes tourbes et conditionnés dans des sachets de plastique pour une
caractérisation ultérieure de divers parametres physico-chimiques. Emportés au
laboratoires le jour-méme du prélevement, ces échantilions ont été conservés au
congélateur jusqu'au moment des analyses.

1.2.3. INSTALLATION DES CAROTTES DANS LES POTS EN SERRE

Dans la serre, les carottes ont été transférées depuis les tubes de transport dans les
pots définitifs 2 'aide du piston utilisé avec la taridre. Toutefois, elles ont dii étre
poussées depuis le haut ce qui, pour les plus compactes et aussi les plus "collantes”
d'entre elles, a pu produire une certaine compaction. Difficile & mesurer précisément,
la compaction est en tous les cas restée inférieure & 1.5 cm.

Une fois toutes les tourbes en place dans les pots, I'alimentation en eau a été branchée
afin de régler les nappes au plus vite. Durant le délai de quelques jours qu'a duré le
prélevement de toutes les carottes {du 9 au 18 mai 1990), les pots déja occupés par
une carotte ont été fermés hermétiquement a I'aide de sachets de plastique destinés &
éviter toute évaporation. Dans cette période transitoire, la nappe a été réglée au
niveau bas (-40 cm) pour tous les pots et chaque pot a été arrosé une fois.

Avant de procéder & I'installation des sphaignes, la surface de chaque carotte a été
travaillée a l'aide d'une planchette munie de clous de 5.2 ¢m de longueur. Ainsi le
nmiveau superficiel de la tourbe dans chaque pot a été homogénéisé entre tous les pots.
En fin d'expérience, grice a cette régulation du niveau de la tourbe, les éventuels
phénomeénes de tassement ou de gonflement des tourbes allaient en outre pouvoir
étre mesurés. Enfin, cette opération, en rendant la surface de tourbe un peu rugueuse
a cause des sillons laissés par les clous, était également destinée & assurer un contact
plus intime entre la tourbe et le coussinet de sphaignes qui allait y étre déposé.

1.3. MISE EN PLACE DES SPHAIGNES

1.3.71. PRELEVEMENT ET PREPARATION DES "COUSSINETS" DE SPHAIGNES POUR LA
PREMIERE EXPERIENCE

Les coussinets de sphaignes ainsi que les sphaignes individuelles destinées au calcul
de la relation supposée lindaire entre le poids de ta tige et celui du capitulum (vair
point 3.1.3 ci-apres) ont été récoltées en l'espace de quelques jours peu aprés
l'installation des carottes de tourbe dans les pots. Les sphaignes d*une méme espece
provenaient toutes du méme site et de la méme station afin d'éviter d'éventuels
artefacts dus & des écotypes différents. Sphagnum magelianicun et S.fuscum ont été
prélevées dans la tourbizre du Cachot (NE) (coordonnées 541.275/206.375). Quant &
S.recurvum var. mucronatum tous les échantillons utilisés pour les expérimentations en
serre de 1990 et 1991 proviennent de la tourbidre du Creux de I'Epral (JU})
(coordonnées 562.000/228.500).
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Le calcul de la relation de poids entre tige et capitulum a été répétée en 1991 pour
S. recuroum var. mucronatum, car des fluctuations importantes peuvent survenir d'une
année 2 l'autre et ainsi fausser les résultats {Clymo 1970; Liitt 1992).

Sur le terrain, les coussinets destinés 2 étre implantés sur les carottes de tourbe en
pots ont été récoltés a I'aide d'un anneau de pvc de 5 cm de hauteur et au diametre
correspondant a celui des pots de culture (soit 133 mm de diametre intérieur).
L'anneau de pvc était déposé 2 la surface du gazon de sphaignes et le coussinet de
sphaignes progressivement découpé a l'aide d'une paire de ciseaux courant autour de
I'anneau de pvc (figure 27). Ce dernier s'enfongait ainsi peu a peu jusqu'a ce que son
bord supérieur se trouve 2 fleur avec les capitula des sphaignes. A ce moment, les
sphaignes des alentours étaient écartées a la main afin de dégager I'anneau de pve. Le
coussinet de sphaignes, inclu dans I'anneau de pvc et non remanié, pouvait dés lors
étre coupé 2 la base 2 I'aide des ciseaux. L'ensemble sphaignes et anneau de pvc était
ensuite renversé capitula en bas sur un carton plat et la base ainsi apparente du
coussinet de sphaignes coupée 2 ras de l'anneau de pvc, pour obtenir un tapis de
sphaignes de 5 cm d'épaisseur.

Certains échantillons ont d( étre rejetés lorsque les sphaignes avaient une longueur
de tige dressée supérieure 2 5 cm. Dans de tels cas en effet, en coupant la base du
coussinet & 5 cm de longueur, les tiges des sphaignes étaient sectionnées et n'étaient
plus reliées entre elles. D'une part, les coussinets avaient tendance 2 se défaire, les
sphaignes n'étant plus solidaires a la base, d'autre part, sur le terrain, la stratification
naturelle du matériel végétal sous un gazon de mousses comprend toujours, entre les
sphaignes vivantes et la tourbe proprement dite, une interface constituée d'une
couche de sphaignes mortes entrelacées dans laquelle est prise la base des tiges des
individus vivants. Or, le maintien de cette interface dans nos pots de culture nous
semblait essentiel afin de reproduire au mieux les conditions naturelles, notamment
eu égard aux échanges d'eau et d'éléments nutritifs entre les sphaignes et la tourbe.
L'importance fondamentale de cette interface a en outre également été relevée par
Giller & Wheeler (1988:854-855), Johnson, Damman & Malmer (1990) ou encore
Rydin (1993a:420-421).

Les coussinets de sphaignes, toujours maintenus dans leurs anneaux de pvc, ont été
transportés le jour méme au laboratoire et provisoirement stockés 1 ou 2 jours en
chambre froide obscure 2 4°C afin d'éviter un trop fort étiolement des sphaignes.
L'installation des coussinets dans les pots de cultures définitifs a ét¢ effectuée de la
maniére la plus simple en posant les coussinets avec leurs anneaux de pvc sur les
pots destinés a les recueillir et en poussant doucement les coussinets de sphaignes
vers le bas a l'aide du revers de la main, en veillant 2 ne pas modifier la structure du
coussinet. La hauteur des pots et la longueur des carottes de tourbe étaient telles
qu'elles ménageaient juste un espace de 5 cm de hauteur en haut du pot pour abriter
les sphaignes, dont les capitula arrivaient ainsj 2 fleur du bord supérieur des pots.

Un anneau de pve de 15 cm de hauteur, sectionné verticalement afin de pouvoir
s'‘ouvrir quelque peu et se pincer autour des pots de culture, a été placé en haut de
chaque pot. Cet anneaux a ensuite été glissé vers le haut au fur et 2 mesure de la
croissance des sphaignes, de maniére & prolonger le pot et pour éviter que les
sphaignes ne retombent en éventail sur les cotés en destructurant ainsi le coussinet.
Les sphaignes ont par conséquent pu croftre verticalement, comme si elles étaient
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incluses dans un gazon sur le terrain. Elles ne se sont affaissées en cours de saison
qu'a la base, conformément 2 ce que 'on peut observer sur le terrain.

Les quelques plantes vasculaires, indésirables, ont été coupées au début, de méme
que les repousses éventuelles en cours d'expérience, afin de ne garder que les
sphaignes.

1.3.2. IMPLANTATION DES INDIVIDUS MARQUES (POUR LES DEUX EXPERIENCES)

10 sphaignes de port moyen, coupées exactement & 5 cm de longueur et marquées 4
'aide d'un petit fil de polyester attaché juste sous le capitulum (figure 28), ont été
repiquées dans les coussinets de chaque pot de culture. Le repiquage a été effectué a
l'aide d'une paire de pincettes rigides dans lesquelles la sphaigne a repiquer était
maintenue sur toute sa longueur mais pincée 2 la base seulement (figure 29). Cette
fagon de procéder assurait une pénétration optimale, sans perturbation de
l'architecture des coussinets, et permettait de limiter au mieux les risques de casser la
tige des sphaignes a repiquer. Ces dernitres étaient ainsi bien en position verticale
dans le coussinet et en mesure de reprendre leur croissance au méme rythme que
celles du coussinet.

Les 10 sphaignes marquées ont été distribuées de facon réguliére en évitant toutefois
une zone de 2 cm & partir des parois des pots afin de limiter un éventuel effet de bord
indésirable.

Pour la seconde expérience (voir chapitre IV), les sphaignes (coupées dans ce cas &
3 cm, y compris le capitulum) ont été repiquées de la méme manitre mais
directement dans la surface de la tourbe, en ne laissant dépasser que le capitulum.
Cette fagon de procéder était destinée a simuler les conditions de réimplantation
d'individus isolés de sphaignes sur tourbe nue, comme nous l'avions observé sur le
terrain.
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2. CARACTERISATION DES TOURBES

2.1. PRELEVEMENT DES ECHANTILLONS

Pour procéder aux analyses physico-chimiques décrites ci-aprés, des échantillons de
tourbes ont été prélevés a partir des carottes récoltées sur le terrain comme décrit au
point 1.2.2. Des tranches de Scm d'épaisseur ont été découpées dans les carottes de
référence a raison d'une tranche par strate distinguée sur la base de criteres visuels et
tactiles (couleur, structure et texture, indice von Post selon AFES (1992)). Les tranches
ont ensuite été découpées en autant de parts nécessaires aux différentes analyses.

Pour les tourbes en pots, récoltées en fin d'expérience, la tourbe a été prélevée
directement dans les pots. Le premier centimetre d'épaisseur a été raclé et rejeté et les
différentes parts nécessaires aux analyses récoltées, dans les 5 cm d'épaisseur
suivants, soit A 1'aide d'un couteau et d'une spatule, soit & I'aide d'un cylindre
métallique a bord tranchant. Puis 1a tourbe a été extraite du pot 4 la main, par petites
quantités, jusqu'a atteindre le niveau de 40 cm sous la surface de Ja carotte de tourbe.
La derniére tranche a ainsi pu étre échantillonnée de la méme manidre que la tranche
superficielle.

Dans tous les cas, le niveau de référence pour la profondeur (0 cm) a été fixé au haut
de la carotte de tourbe sensu stricto. En présence de végétation en surface de la carotte
de tourbe, notamment de sphaignes dont les tiges forment un continuum entre tissus
vivants et tissus morts, le niveau de référence a &té estimé visuellement en
déterminant le niveau moyen de la base des sphaignes vivantes qui ont été coupées
au couteau a dents de scie et rejetées.

2.2. CARACTERISTIQUES DE BASE

Un certain nombre de propriétés couramment utilisées en pédologie ont été mesurées
sur les tourbes, a savoir;

* Lacidité du sol frais, mesurée par le pH dans 1'eau et dans une solution normale
de KC1 (rapport volume sol/eau ou KCi 1:2.5) a l'aide d'un pH-metre Metrohm 2
électrode de verre combinée. L'acidité d'échange a été évaluée sur la base du delta
PH = pHeau - pHxa (Baize 1988:66). Pour le calcul du delta pH, les valeurs réelles
de concentrations en ions H* ont été calculées a partir des pHes: et pHxa, et le
résultat des soustractions traduits 4 nouveau en valeurs log, de méme que pour le
calcul des moyennes (Wicky 1988:65).

* Letaux d'humidité, exprimé en % du poids sec de tourbe, et mesuré par différence
de poids entre le sol frais et séché a I'étuve a 105°C jusqu'a poids constant.

74



* La densité apparente, exprimée en g-an®, et la capacité de rétention en eau, ex-
primée en % de poids sec. Pratiquement, les échantillons ont été prélevés a 1'aide
d'un cylindre métallique (cylindre de Burger) & bord tranchant de 5§ cm de haut et
5 cam de diametre, soit de 98.17cm?. 1ls ont été saturés en eau, sous vide partiel
pour le dégazage de l'air emprisonné, pesés puis séchés a 1'étuve a 105° jusqu'a
poids constant. Le poids sec restant, rapporté au volume initial équivaut & la
densité apparente. Le poids de 1'eau évaporée, exprimé en % du poids sec,
équivaut quant a lui & la capacité de rétention en eau. Ces deux valeurs sont par
conséquent parfaitement corrélées. L'intérét de la capacité de rétention en eau
réside dans le fait que ses valeurs s'étalent sur une échelle beaucoup plus grande
que celles de la densité et qu'elle permet par conséquent d'affiner la comparaison
entre échantillons.

* Le taux de cendres, calculé en % par différence & 100 avec la perte au feu par
combustion au four & 450°C de I'échantillon séché & I'air. La perte au feu ayant
dépassé 60% dans tous les cas, on peut admettre qu'elle équivaut i la MO
(Howard 1964).

* Les concentrations en carbone total, azote total et hydrogéne total, exprimées en
% du poids sec de tourbe séchée et broyée a 0.5 pm, mesurées par combustion
éclair, dosage par chromatographie en phase gazeuse et détecteur de conductivité
thermique (analyseur Carlo Erba EA 1108). Ces mesures permettent de calculer les
rapports fondamentaux C/N et H/C. En I'absence d'effervescence & HCl concentré,
dans les sols tourbeux, le Ciot peut en effet éire assimilé au Corg (Gobat 1984,
Giugni 1991). En présence de CaCQ,, une partie du Ctot zinsi mesurée n'est pas
d'origine organique. Une telle erreur conduit & une légre surestimation du C/N.
Succow (1988:25) releve cependant que les teneurs en CaCO, ne sont significatives
que dans des sols a pHka généralement supérieur & 6.4.

* Lacapacité d'échange cationique (CEC), mesurée a partir du sol séché a l'air selon
la méthodologie de I' "Association of Official Agricultural Chemistry” (AOAC) du
Canada (McKeague 1976), par extraction a I'acétate de baryum. Cette procédure
permet de mesurer la CEC au pH du sol, contrairement aux extractions en milieu
alcalin qui supposent des conditions diamétralement opposées a celles qui
prévalent dans les tourbes acides d'un haut-marais.

Nous avons renoncé a doser les éléments échangeables. La tourbe étant constituée de
restes de végétaux parfois en fort bon état de conservation, I'observation des
macrorestes révele fréquemment des tissus dont les cellules sont restées entidres,
particulizrement dans les tourbes faiblement décomposées (Gobat 1984:9). 1l est ainsi
le plus souvent possible de déterminer encore les espéces muscinales par exemple
(Janssens 1983). C'est cette propriété qui est aussi exploitée dans les analyses
stratigraphiques de macrorestes destinées & retracer la genése et 'évolution d'un site
(Grosse-Brauckmann 1972 et 1974, Buttler, Dinel & Lévesque 1994). Or des
phénomenes osmotiques avec les cellules enti2res des tissus végétaux peuvent
interférer dans les extractions pour le dosage d'éléments échangeables et fausser ainsi
les résultats. Ces phénomenes peuvent en outre s'exercer différemment en fonction
du cation considéré et 1a somme des valeurs pour les cations échangeables devient
alors difficilement interprétable (Gobat, comm. pers.). La mesure de la CEC
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n'échappe d'ailleurs pas non plus & cette source d'erreur, mais comme elle représente
une mesure plus globale qui concerne la totalité des sites d'échanges, I'erreur doit
étre proportionnellement moins conséquente.

2.3. MINERALOMASSE

Les cations mobilisables (Ca, Mg, K, Na) constituent une réserve d'éléments nu tritifs
2 plus ou moins court terme pour les végétaux (Bonneaux & Souchier 1979, in Gobat
1984). En plus des quatre éléments cités, Fe, Mn et P ont également été dosés (sauf Fe
et Mn pour les échantillons témoins). Selon Allen et al. (1974, in Gobat 1984) le dosage
des éléments mobilisables dans les sols organiques peut se faire selon la méme
méthode que pour les végétaux (éléments totaux), & savoir par digestion acide dans
H,50, puis dosage par spectrométrie d'émission plasma (Beckman). En présence de
CaCO,, une précipitation de gypse (CaSO,) peut se produire, avec pour corollaire une
sous-estimation des teneurs en (a meb. Cette sous-estimation reste cependant
négligeable dans la mesure oi1 les teneurs en Ca sont de toute maniére beaucoup plus
importantes dans de telles situations qu'en I'absence de CaCO,.

Dans les sols tourbeux, en 1'absence d'une roche-mere, les éléments dosés sont ceux
“issus de produits secondaires d’altération ou ceux contenus dans des combinaisons
organiques relativement labiles" (Gobat 1984:9). Dans de telles conditions, les cations
mobilisables sont assimilables aux cations totaux (Gobat comm. pers.).

Les résultats obtenus pour chaque élément permettent en outre le calcul de la somme
des cations Ca, Mg, K et Na, ainsi que des rapports Mg/Ca, K/Ca et K/Na.

2.4, UNITES DE MESURE

Comme nous nous intéressions avant tout aux relations entre les sols et les plantes,
les résultats concernant la minéralomasse ont été exprimés en mmol *dm> (teneurs),
plutdt qu'en % (concentrations), de maniére a tenir compte des différences de
densité entre échantillons, en partant de l'idée que les plantes exploitent plutdt un
volume qu'un poids donné de tourbe. Cette maniére de procéder peut avoir son
importance lors de la discussion de l'influence de la qualité des tourbes sur les
plantes comme le relévent par exemple Loach (1966:604) ou Gobat (1984:93 et 114).

Suivant le méme principe, nous avons également tenu compte des densités des
tourbes pour exprimer les résultats des teneurs en azote {(Niot), et la CEC a été
calculée en méq *dm’ plutét qu'en méq*100g?, méme si cette expression est peu
conforme  I'usage en vigueur en pédologie.

2.5. CARACTERISTIQUES SPECIFIQUES AUX TOURBES

Aux analyses pédologiques "classiques”, il est judicieux d'en ajouter quelques-unes
qui sont spécifiquement adaptées a I'étude des tourbes et qui tiennent compte des
particularités uniques du matériau tourbeux par opposition a d'autres types de sols.
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Les travaux de Gobat (1984), Gobat et al. (1991), Giugni (1991), Matthey (1996) et
Buttler et al. (1994) ont en outre montré la complémentarité et I'intérét de procéder a
I'analyse des sols tourbeux en intégrant a la fois les analyses pédologiques classiques
et celles plus spécifiques aux tourbes. De ces derniéres nous avons retenu:

* L' “indice pyro”, ou indice d'absorbance (valeur lue au spectrophotométre mul-
tipliée par 100 2 une longueur d'onde de 550nm) d'un extrait de tourbe au pyro-
phosphate de sodium (Kaila 1956). L'intensité de la coloration et donc de
l'absorbance de la lumiere augmente avec la quantité d'acides fulviques (AF) et
humiques (AH) extraits. Cette mesure fournit indirectement une appréciation du
degré de décomposition chimique de la tourbe, pour autant que les tourbes
étudiées soient de méme type (par exermnple tourbes de haut-marais comme dans
notre cas) (Grosse-Brauckmann 1990:188).

* Le taux de fibres, fixé a 200 um selon la classification européenne de Bascomb,
Banfield & Burton (1977, in Gobat et al. 1991) (160 um dans la classification nord-
américaine selon SSSA 1974 et plus récemment aussi en Europe selon AFES 1992),
permet de classer les tourbes en fonction de leur état de dégradation physique
dans les trois domaines fondamentaux (SSSA 1974): humique (Saprist), mésique
(Hemist) et fibrique (Fibrist), avec des seuils fixés a 10 et & 40% de fibres. Le taux de
fibres est mesuré par tamisage humide semi-automatique selon Gobat et al. (1991).
Cette technique, dérivée de celle proposée par Lévesque & Dinel (1977), fournit un
résultat correspondant au taux de fibres frottées, I'agitation sans billes du matériel
dans l'eau durant 18 heures et le fractionnement manuel des grumeaux éventuels
sur le tamis et sous un léger courant d'eau désionisée, continu et tangentiel,
remplacant le frottement des fibres (Dinel & Lévesque 1976; Gobat, Grosvernier &
Matthey 1986).

La composition granulométrique et les propriétés micro-structurales des tourbes
permettent d'affiner la classification en distinguant, selon le modele du triangle
granulométrique des sols adapté au cas particulier des tourbes par Gobat et al. (1991),
des sous-unités a l'intérieur des trois domaines fondamentaux cités plus haut. Le
fractionnement se fait par adjonction de tamis supplémentaires lors du tamisage
automatique, avec des mailles de 2000 um (fibres grossieres) et 50 uym (particules
moyennes). Les particules inférieures & 50 pym sont tamisées préalablement, en méme
temps que les grumeaux sont cassés manuellement 4 I'aide d'une spatule. Cette limite
a 50 ym est celle proposée par Bruckert et al. (1978) en tant que limite supérieure des
particules formant des micro-agrégats dans les tourbes les plus décomposées.

Le taux de fibres et les fractions granulométriques n'ont été mesurés que pour les
échantillons témoins et pas pour les tourbes récupérées des pots de culture en fin
d'expérience. Il ne nous a en effet pas été possible de trouver le temps nécessaire 2
l'analyse granulométrique de 180 échantillons de tourbe sans prétériter d'autres
analyses plus importantes & notre point de vue. Par contre, ces analyses étaient
parfaitement justifiées dans l'optique d'une classification adéquate des 5 types de
tourbes étudiés.
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2.6. ANALYSES COMPLEMENTAIRES EN RELATION AVEC LA GESTION
DE L'EAU

L'approvisionnement en eau étant unt des facteurs-clés qui déterminent la croissance
des sphaignes, il nous a paru intéressant de caractériser les tourbes sous l'angle de la
porosité.

Dans ce but, on a utilisé les échantillons prélevés pour la mesure de la densité et de la
capacité de rétention en eau. Mais avant d'étre séchés a I'étuve, ils ont été placés sur
une table a tension, construite selon le modele de Topp & Zebchitk (1979), ol ils ont
été successivement soumis a des fensions équivalentes a une hauteur d'eau de 15 em
(pF 1.18) et de 146 cm (pF 2.16). Ces deux valeurs de succion permettent d'extraire
l'eau respectivement des pores grossiers ou macropores (jusqu'a 200 ym) et des
mésopores grossiers et moyens (jusqu'a 20 um). On atteint alors la capacité au
champ.

La porosité totale d'un échantillon est ainsi calculée par différence de poids entre
I'échantillon saturé en eau et le méme échantillon séché a I'étuve & 105°C. Le résultat
est exprimé en % et rapporté au volume initial de I'échantillon saturé. On procede de

méme pour les macropores et les mésopores en pesant I'échantillon & chaque étape
(Buttler 1992b).
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3. MESURE DE LA PRODUCTION

3.1. LA METHODE DE LA "CORRECTION DU CAPITULUM"

3.1.1. LE CHOIX D'UNE METHODE DE MESURE

Bien que les termes de production et de biomasse soient difficilement applicables aux
sphaignes (Clymo 1970) nous en avons conservé l'usage dans une acception élargie,
conformément a la discussion de Francez (1992:22). La biomasse d'une sphaigne en
un temps donné est en fait trés difficile & mesurer par le fait que la limite entre les
tissus vivants et morts est le plus souvent diffuse et qu'en plus de cela la coloration
brune ne suffit pas a s'assurer que les tissus en question soient morts. Il suffit pour
s'en convaincre de consulter les travaux sur la régénération des sphaignes de Clymo
& Duckett (1986) ou ceux de Poschlod (1989). En outre, la partie "vivante” d'une
sphaigne est constituée en grande partie de hyalocystes, cellules mortes fonctionnant
comme réservoir d'eau, ce qui rend la notion de biomasse plutét ambigie. Par
analogie avec Francez (1992), nous nous sommes contentés d'utiliser la biomasse
moyenne en fin de saison, n'étant pas en mesure d'apprécier les variations
saisonni¢res (et donc une biomasse maximale & un moment donnné) sans détruire la
structure des coussinets ou méme les sphaignes marquées, en tentant d'extraire ces
dernidres régulidrement en cours de saison.

Par contre, comme la grande majorité des auteurs ayant travaillé sur le méme sujet,
nous conserverons le terme de production primaire nette qui correspond a la quantité
de biomasse produite dans un intervalle de temps donné, sans tenir compte des
pertes éventuelles. En travaillant sur des intervalles de temps relativement courts on
peut en effet estimer que la quantité de biomasse perdue autrement que par
respiration (par décomposition, consommation ...) est négligeable.

Clymo (1970) a jeté les bases méthodologiques pour la mesure de la croissance et de
la production des sphaignes. Dans un article trés détaillé il a comparé et évalué
différentes méthodes de mesures de croissance et de production et discuté de
I'exactitude respective de chacune de ces méthodes. La méthode de la correction du
capitulum reste cependant celle qui est le moins sujette a objection.

Francez (1992) a lui aussi évalué ces différentes méthodes sur le terrain. Il reconnait
que si la méthode de l'accroissement moyen de poids calculé en multipliant la
croissance en Jongueur par la densité apparente des tiges (soit la portion de 1-3 cm ou
14 cm sous le capitulum) parait plus précise (faible erreur-type des moyennes
calculées), la méthode de la correction du capitulum donne des résultats tout a fait
comparables.

Finalement il est presque surprenant de constater que fort peu d'auteurs pratiquent
la méthode de la correction du capitulum, lui préférant la technique des marqueurs
externes (tiges métalliques coudées ou "cranked wires”, bandes de nylon, ...) et le
calcul de la production par la mesure de la densité apparente. 1l faut admettre que le
temps & consacrer & la méthode de la correction du capitulum est trés conséquent et
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qu'il a tout I'heur de rebuter méme les plus obstinés des chercheurs! Quant 3 nous,
nous avons tenu téte jusqu'au bout, coupant, mesurant, nouant, séchant, pesant
jusqu'a plus de 1'000 sphaignes d'affilée.

3.1.2. CROISSANCE EN LONGUEUR ET ACCROISSEMENT DE POIDS

La croissance en longueur des sphaignes peut étre aisément mesurée en prenant soin
de couper les sphaignes & une longueur précise au début et en mesurant la différence
de longueur en fin d'expérience. Le fait de couper les sphaignes a leur base ne pose
en effet pas de probleéme, surtout si, contrairement 2 la pratique d'autres auteurs,
elles ne sont ensuite plus coupées avant Ja fin de 1a saison.

Il n'en va pas de méme pour l'accroissement de poids. En effet, le poids du capitulum
de départ doit absolument étre mesuré pour étre déduit du poids de la plante en fin
de saison, puisque, comme le précise Clymo (1970), nous ne sommes pas intéressés
par la quantité de "machinerie” mais bel et bien par celle du produit de la machinerie.
Or, le poids du capitulum, ol résident les méristémes de croissance, n'est pas
constant entre le début et Ja fin de la période de végétation. Couper et écarter de la
mesure purement et simplement le capitulum en fin de saison reviendrait ainsi a
considérer, dans le cas d'une plante qui se serait allongée par étiolement sans avoir
produit beaucoup de biomasse supplémentaire, un accroissement de poids excessif,
une partie du capitulum d'origine se retrouvant en fait “étalée" le long de la tige sous
forme de rameaux. A l'inverse, une plante ayant beaucoup assimilé sans pour autant
s'allonger proportionnellement ferait 1'objet d'une sous-estimation de F'accroissement
de poids, une partie de la biomasse produite étant encore inclue dans le capitulum en
fin de saison.

Pour des raisons évidentes il n'est pas possible de mesurer individuellement le poids
de chaque capitulum en début d'expérience. C'est pourquoi la méthode dite de la
“correction du capitulum" emprunte-t-elle un chemin détourné pour fournir une
estimation aussi proche que possible du poids réel du capitulum initial d'une
sphaigne, a partir d'un choix de répétitions obtenues avec des valeurs mesurées sur
d’autres plantes.

3.1.3. PRINCIPES D& LA REGRESSION TIGE-CAPITULUM

La figure 30 résume les principes de la méthode de la correction du capitulum. Cette
méthode postule qu'il existe pour chaque espece de sphaigne d'un site donné et en un
temps donné une relation linéaire entre le poids du capitulum (1 ¢m par convention)
et le poids de la tige (de 1-3 cm sous le capitulum) dénudée de ses rameaux et de ses
feuilles. La méthode postule encore que le poids de cette section de tige ne variera
que de fagon négligeable au cours d'une saison de végétation. Ainsi, en pesant les
3 cm inférieurs de la tige dénudée d'une sphaigne récupérée en fin de saison, on
pourra, en appliquant 1'équation de régression linéaire calculée en début de saison
sur un échantillonnage représentatif de la population étudiée, retrouver le poids
théorique du capitulum initial.
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C'est pourquoi, pour calculer les parametres de I'équation de régression décrivant la
relation linéaire "poids de la tige - poids du capitulum”, il est indispensable de
prélever suffisamment d'individus, au méme endroit et en méme temps, que ceux qui
seront marqués et dont la croissance sera mesurée en fin de saison. Dans notre cas,
nous avons toujours essayé de mesuret au moins une centaine d'individus répartis
également entre individus de tailles petites (20), moyennes (20} et grandes (20}, de
méme que prises de fagon aléatoire (environ 40).

Pour ce qui est des plantes marquées et coupées initialement 4 5 cm, Clymo (1970}
propose, & la fin de I'expérience, de procéder de la fagon suivante: couper 1 ecm pour
le capitulum, 3 cm de tige pour l'estimation du peids du capitulum initial par la
relation linéaire, et 1 am de tige qui peut 8tre rejetté car la base de la tige est la plus
susceptible de se décomposer en cours de saison et donc de voir diminuer son poids,
alors qu'il est supposé rester constant par la méthode de la correction du capitulum.

3.1.4. LE CALCUL DES EQUATIONS DE REGRESSION

L'estimation des parametres des équations décrivant les relations linéaires poids de la
tige - poids du capitulum pour les différentes especes étudiées dans notre travail et
pour les diverses expériences a été effectuée 2 l'aide de la procédure REG du
programme SAS (1988) installé sur VAX-VMS au centre de calcul de 1'Université de
Neuchatel.

Les caleuls des droites de régression ont en plus été améliorés par une transformation
bilatérale dite de BOX-COX selon la procédure établie par Carroll & Ruppert (1988).
Cette procédure permet en outre de visualiser sous forme graphique la distribution
(qui devrait étre plus ou moins homogane) des valeurs résiduelles par rapport au
valeurs prédites et donc d'apprécier la validité de I'équation de régression.

Les régressions ont ensuite pu étre utilisées en fin d'expérience pour le calcul des
poids des capitula d'origine de chaque plante.

3.2. PRODUCTION PRIMAIRE NETTE PAR UNITE DE SURFACE

Le calcul de la production primaire nette pour un milieu caractérisé par une espace
fait intervenir le nombre de plantes par unité de surface et permet donc d'exprimer la
croissance des différentes esp2ces en terme d'accroissement de poids par unité de
surface.

La difficulté principale réside dans le dénombrement des plantes, dans la mesure ol
cette valeur peut étre trés variable {Clymo 1970; Liitt 1992). Conformément a Francez
(1992} nous avons dénombré les plantes sur une dizaine d’échantillons par milieu
afin d'obtenir une estimation aussi proche que possible de la réalité. Nous avons ainsi
obtenu pour Sphagnum recurvum var. mucronatum 160 plantes par dm’ et pour
Sphagnum magellanicum 150 plantes par dm®. Ces valeurs sont en accord avec les
densités de plantes trouvées dans la littérature. Pour Sphagnum fuscum cependant, la
structure particuli2rement dense et imbriquée des peuplements de cette esp2ce, ainsi
que Je nombre élevé de plantes bifurquées, ont rendu un dénombrement précis
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difficile. Nous avons par conséquent admis comme base de calcul une valeur
moyenne adaptée des travaux de Lindholm (1990) et Lindholm et Vasander (1990)
soit 450 plantes par dmy’.

La production s'exprime généralement en fonction d'une période annuelle. Dans
notre cas, la durée totale n'a pas excédé 20 semaines, soit un peu plus de 4 mois.
Cependant, il est de notoriété depuis les travaux fondamentaux de Overbeck &
Happach (1957) et ceux ultérieurs de Gaberscik & Martincic (1987), de Francez (1992)
et de Lutt (1992) que I'essentiel de la production de biomasse par les sphaignes a lieu
environ d'avril a octobre. De plus, la production des sphaignes n'est pas régulitre
mais est soumise a des fluctuations en relation avec les conditions météorologiques
d'une part, avec fes fluctuations de la nappe et les conditions d'ensoleillement d'autre
part (Hayward & Clymo 1982; Luken & Billings 1983; Moore 1989). Ainsi, les
conditions hivernales restreignent fortement la croissance des sphaignes (Overbeck &
Happach 1957; Lindholm 1990; Liitt 1992) et la plupart des auteurs publient des
valeurs de production portant avant tout sur la période estivale, mais néanmoins
exprimées eng - m? - année’,




4, ANALYSES NUMERIQUES DES RESULTATS

Les résultats des expériences menées dans le présent travail ont fait 1'objet de calculs
statistiques a l'aide de différents procédés analytiques. Les traitements de données
informatiques ont fait appel a trois programmes ou "paquets” de programmes dont
les procédures utilisées sont exposées ci-apres.

4.1. ANALYSE DE VARIANCE

Avant de procéder aux analyses multivariables (groupements ou ordinations), nous
avons a chaque fois soumis nos données a une analyse de variance, multifactorielle

mais univariable, afin de vérifier la fiabilité statistique des observations effectuées.
%es a)nalyses de variance (ANOVA) ont été menées A l'aide du programme SAS
1988).

La normalité de la distribution des données a été testée A l'aide de la procédure
UNIVARIATE. Les résultats de ces tests ont conditionné le cheix entre la
conservation des données brutes ou leur transformation en log. Qutre pour la valeur
globale de 'ANOVA, ce cheix était aussi important pour la validité des tests de
signification des différences observées entre valeurs moyennes calculées en fonction
des différents regroupements des résultats par facteur ou groupe de facteurs.

L'analyse de variance proprement dite a été effectuée a I'aide de la procédure GLM
{General Linear Models). On a procédé & une ANOVA sur le modele proposé par Zar
(1984), soit une analyse de variance 2 trois facteurs, “model 1 (fixed levels)”, avec
répétition et déplacement aléatoires des pots de culture. Le tableau 3 expose les deux
jeux de données issus des deux expériences menées en serre et soumis a une
ANOVA.

Expérience avec 3 espéces Expérience avec 1 espéce
Facteurs ESPECE, NAPPE, TYPE DE TOURBE; [CLIMAT, NAPPE, TYPE DE TOURBE
et toutes les combinasens et toutes les combinaisons
Normbre d'observations 600 523
Variables dépendantes Croissance en longueur - Crofssance en lohgueur log
et Accroissement de paids Accroissement de poids
transformaticn Acgroissement de poids pondér. - Accroissement de paids pandéré
" | Productivité Etiolement

TABLEAU 3. FACTEURS ET VARIABLLS DES ANALYSES OE VARIANCL

La signification des différences observées entre moyennes a été testée par la
procédure LSMeans/ pdiff. Cette procédure fournit un tableau 2 double entrée de
toutes les moyennes calculées avec pour chaque comparaison entre moyennes la
valeur d'un test t permettant ou non de rejeter I'hypothese nulle (différence non

significative).
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Les seuils de signification ont été testés en tenant compte de la "correction de
Bonferroni” (Rice 1989), soit en divisant le seuil de signification désiré par le nombre
de tests simultanés opérés sur un jeu de données. Les tableaux 4a et 4b décrivent les
jeux de données soumis aux tests et les valeurs retenues, pour les seuils de
signification désirés, ent fonction du nombre de tests simultanés opérés dans les
analyses concernant les deux expériences menées dans notre travail.

a)

Expérience avec 3 espéces Seuils de signification selon niveay de probabiiité
Paramétres p=0.05 p=Q.01

ESPECE 0.0170 0.0034

NAPPE 0.0500 0.0100

ESPECE x NAPPE 0.0034 0.0007

ESPECE x NAPPE x TYPE OE TDURBE 0.0009 0.0002

b)

Expérience avec 1 espéce Seulls de signification selon niveau de probabilité
Paramétres p=0.05 p=0.01

CLIMAT 0.0170 0.0034

NAPPE 0.0500 0.0100

CLIMAT x NAPPE 0.0034 | 0.0007

CLIMAT x NAPPE x TYPE DE TQUREBE 0.0009 0.0002

TABLEAU 4. SEUILS DE SIGNIFICATION DES DIFFERENCES ENTRE MOYENNES APRES CORRECTION DE
BONFERRONI

4.2. ANALYSE EN COMPOSANTES PRINCIPALES ET GROUPEMENTS
HIERARCHIQUES

Dans le cadre des analyses concernant la qualité des tourbes étudiées et leur
évolution durant la période de deux ans en pots, nous avons procédé & un
groupement des échantillons de tourbe par "clustering” et & une étude des relations
entre descripteurs (ordination) a l'aide du progiciel Mulva4 (Wildi & Orlocai 1990).

Les analyses ont ét¢ conduites en mode Q et en mode R. Cette dernitre manitre de
faire avait I'avantage d'une part de permetitre de travailler sur une matrice de
données plus petite que celle décrivant les échantillons, d'autre part de procéder
aussi & une ordination des échantillons par analyse en compaosantes principales
(Legendre & Legendre 1984-I1:35). Les descripteurs des analyses étant quantitatifs et,
on le suppose, en relation esseutiellement linéaires (descripteurs physiques ou
chimiques), nous avons utilisé le r de Pearson (coefficient de corrélation) en guise de
coefficient de dépendance entre descripteurs (Legendre & Legendre 1984-11:50). La
corrélation effectue en effet la standardisation des données, ce qui est nécessaire
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puisque les descripteurs ne sont pas dimensionnellement homogznes (Legendre &
Legendre 1984-11:129).

La figure 31 présente l'organigramme des analyses effectuées. La distribution
normale des données a été testée préalablement (l2re étape) a 'aide du programme
VERNORM du progiciel R (Vaudor 1991). L'hypothse nulle (pas de distribution
normale) n'a pas pu étre rejetée, malgré les nombreuses possibilités de
transformations des données proposées par le progiciel R. Toutefois, une
transformation des données en log (loglx1+1) a permis d'approcher au mieux une
distribution multinormale (test de Komolgorov-Smirnov), et c'est done sur cette base
que les analyses multivariables ont été conduites. Au demeurant, l'interprétation
d'une analyse en composantes principales, bien que celle-ci soit basée sur le principe
de ]Ja multinormalité des données, n'est pas forcément faussée par des écarts a la
normalité (Legendre & Legendre 1984-11:126).

Une premigre ACP (2&me étape) a I'aide du progiciel Mulva4 a permis de mettre en
évidence un certain nombre d'objets "bruyants’, a savoir ceux dont les valeurs
observées pour les différents descripteurs s'écartent fortement de celles de la majorité
des autres objets. Ces objets "bruyants” accaparaient A eux seuls une grande partie de
la variance, tout en masquant ainsi les tendances générales qui pouvaient se dégager
de l'analyse de l'ensemble de 1'échantillon. Ils ont par conséquent été écartés de
V'analyse par la suite et leur déviation par rapport aux tendances générales
interprétée dans la mesure du possible a posteriori.

Sur la base de ce jeu de données épuré, les différents descripteurs ont été hiérarchisés
(3eme étape) 2 laide de la procédure RANK de Mulva4 en fonction de leur
contribution respective a la variance de I'échantillon. Le jeu de descripteurs a ensuite
été réduit en ne conservant que ceux dont l'ensemble des contributions atteignaient
selon les cas 97 & 99%. Ce faisant, le nombre de descripteurs a pu étre réduit environ
de moitié, presque sans perdre d'information, et en tous les cas sans modification de
l'interprétation des ACP. Par contre la représentativité {en % de variance) de la
projection des vecteurs descripteurs ou des points objets sur le plan des deux
premiers axes factoriels s'en est trouvée améliorée et l'interprétation de l'analyse
facilitée.

Le clustering des objets (4&me étape) a été effectué en minimisant la variance au sein
de chaque groupe (procédure dite du "minimum variance clustering” qui minimise la
somme des carrés des distances au centroide de chaque groupe). Cette procédure
utilise en outre une matrice de ressemblance basée sur la mesure d'une distance
euclidienne entre vecteurs-objets standardisée, de fagon a éviter que la borne
supérieur des limites de la mesure de ressemblance ne varie en fonction des
descripteurs.

Enfin, & partir d'une matrice des corrélations entre descripteurs, nous avons procédé
a une ordination des objets par ACP (5&me étape).
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FIGURE 31. PRCCEDURES D’ANALYSES MULTIVARIABLES A L'AIDE DES PROGICIELS R ET MULVA4 POUR
L’ETUDE DES TOURBES (COMMENTAIRES DANS LE TEXYE)
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4.3. ANALYSE CANONIQUE DE REDONDANCE

4.3.1. COMSIDERATIONS THEORIQUES

L'avantage prépondérant du programme CANOCO (ter Braak 1987, 1988 et 1990)
consiste en I'application des analyses canoniques qui constituent une extension des
AFC et ACP. Contrairement 2 ces dernieres, les analyses canoniques permettent
d'identifier non seulement les axes factoriels qui "expriment” le plus de variation d'un
échantillon, mais aussi et avant tout ceux qui représentent au mieux la variance
explicable par un jeu de données environnementales connues a prieri. Autrement dit,
le chercheur a & sa disposition un outil lui permettant d'interpréter ses résultats
directement en fonction des données environnementales connues, et dans notre cas
contrdlées, qu'il utilise pour travailler par hypotheses. Ce faisant, on sépare la
variance “résiduelle”, peut-étre fort importante dans certains cas, mais non
interprétable faute de renseignements sur les facteurs environnementaux qui sont a
la source de cette part de la variance totale de I'échantillon.

CANOCO opeére une itération supplémentaire 2 celle de I'ACP (ou de I'AFC) par
régressions multiples des coordonnées des objets sur les axes factoriels d'un jeu de
données environnementales, qui lui est fourni sous la forme de variables
additionnelles (qualitatives ou quantitatives), pour calculer les axes canoniques. Il y
autant d'axes canoniques qu’il y a de variables environnementales. Chaque axe
canonique est défini par une équation dont les parametres représentent les
contributions respectives de chaque variable environnementale et peut donc &tre
directement interprété en fonction de l'environnement connu (d'oit le terme 4’
"analyses directes” utilisé pour décrire les analyses canoniques, par opposition aux
"analyses indirectes” comme les AFC ou ACP ot Vinterprétation environnementale
se fait a posteriori). Pour chaque axe canonique, CANOCO fournit en outre une
mesure de 'ajustement du modele aux données observées {corrélations entre valeurs
observées et valeurs prédites).

11 est possible par le biais d'un jeu de variables appe¢lées “covariables” de ne conserver
que la variance exprimée par chaque variable ou groupe de variables
environnementales, & l'exclusion des autres. En pratique cela revient a procéder a une
analyse canonique partielle, basée uniquement sur le jeu des covariables utilisées
comme variables environnementales, et a ne conserver ensuite que la variance
résiduelle pour effectuer l'analyse canonique avec la ou les variables
environnementales dont on veut connaftre l'influence. C'est en exploitant cette
possibilité que Borcard, Legendre & Drapeau {1992) ont proposé€ une maniére de
décomposer la variance d'un échantillon en déterminant la contribution respective de
chaque variable environnementale ou combinaison de variables a la variance totale.
Nous avons nous-mémes repris ces principes pour interpréter nos propres résultats.

4.3.2. APPLICATION A L'ETUDE DES TOURBES

La figure 32 représente le déroulement des analyses canoniques concernant les
propriétés physico-chimiques des tourbes. Elles ont surtout permis d'évaluer, grace &
la décomposition de }a variance selon le modele de Borcard et al. (1992), I'importance
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respective des traitements "hauteur de la nappe d'eau” et "microclimat" par
opposition au "type de tourbe” (propriétés intrinséques, liées 2 la nature-méme des
tourbes et non pas aux traitements expérimentaux). Les données brutes &taient les
mémes que celles utilisées pour les ACP.

<Données brutes )

Transformation
log ixi+1

Matrice des

comélations

Vanables
environnementales
(types de tourbe,
appe et microclimat)

n covariables et
combinaisons

@y

nRDA
SUCCEssives

Ordination sous
contrainte

environnementale

4

Variance attribuable
& chaque catégorie

de variables
environnementale

Ficure 32. PROCEDURES D ANALYSES CANONIQUES A L'AIDE DU PROGRAMME CANOCQ POUR L 'ETUDE DES
TOURBES EN CONDITION EXPERIMENTALE (COMMENTAIRES DANS LE TEXTE)

4.3.3. APPLICATION A L'ETUDE DE LA CROISSANCE DES SPHAIGNES
Pour nos observations sur la croissance des sphaignes, décrites par une information

multivariable de la croissance en longueur et de I'accraissement en poids, en fonction
de divers facteurs (traitements expérimentaux) tels que les especes, les types de
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tourbe ou les propriétés physico-chimiques individuelles de chaque pot de tourbe, le
niveau de la nappe dans les pots de culture ou encore le microclimat, nous avons
choisi le modele de 'analyse canonique de redondance (RDA). Les objets décrits par
la croissance en longueur, I'accroissement de poids et I'étiolement étaient en effet
supposés en relation linéaire sur le gradient environnemental étudié. Comme pour
YACP dont elle représente la "version canonique”, la RDA que nous avons utilisée
était basée sur le calcul d'une matrice de corrélations, nos données n'étant pas
dimensionnellement homogenes.

Plutdt que de travailler avec comme “objets” chaque plante individuelle, nous avons
préféré utiliser les valeurs de croissance moyennes par pot de cuiture {moyenne sur
10 & 12 plantes en fonction des expériences). D'une part, 'analyse de variance, telle
qu'exposée précédemment, a démontré la trés haute signification des différences
entre traitements, d'autre part, il nous importait avant tout, au niveau de
l'interprétation des résultats, de dégager des tendances générales, tout en conservant
la possibilité de s'appuyer sur FANOVA pour le détail. Ce faisant, la RDA, basée sur
les valeurs moyennes, prenait encore en compte trois répétitions par traitement,
puisque chaque combinaison de traitement était appliquée a trois pots de culture
différents.

La comparaison des analyses effectuées avec les plantes considérées
individuellement ou avec les valeurs moyennes par pot nous a montré que
I'interprétation des résultats ne différait pas entre les deux démarches, mais que la
représentativité du modele (en terme de pourcentage de variance exprimée) était
sensiblement meilieure en ne tenant compte que des valeurs moyennes. La méme
constatation a pu étre faite en comparant les analyses effectuées a partir des valeurs
non transformées ou a partir des valeurs transformées en log (log Ix!-+1). Cest cette
derniére version qui a finalement été retenue.

Enfin, la signification de la variance exprimée par chaque axe peut étre testée par le
biais d'un test qui a Favantage d'étre non paramétrique et qui est basé sur le principe
des permutations aléatoires (test de Monte Carlo). Ces permutations ont été opérées
sans restrictions, n‘ayant ni blocs {au sens statistique du terme), ni série
chronologique dans notre dispositif d‘expérimentation.

Le déroulement des analyses est exposé a Ja figure 33 pour les 2 expériences sur la
croissance des sphaignes en serre. La premiere étape a consisté a produire une ACP,
sans contrainte, en guise de base de comparaison pour la RDA. Il s'agissait
notamment de comparer les pourcentages respectifs de variance, représentés par les
plans factoriels formés par les axes 1/2 et 1/3, entre ' ACP qui tient compte de la
variance totale et la RDA qui ne conserve, sur les premiers axes, que la variance
associée aux variables environnementales (2eme étape). Apres quai, la variance de la
RDA a été décomposée (3tme étape) en introduisant pas a pas les différentes
catégories de variables environnementales sous forme de covariables afin de calculer
la part de variance due & chaque variable ou groupe de variables environnementale
ou a d'éventuels effets croisés entre ces derniers.

Les propriétés physico-chimiques des tourbes ont aussi été introduites dans l'analyse
comme variables explicatives environnementales en lieu et place des 5 types de
tourbe. Gréce aux tests par permutations aléatoires proposés par CANOCO, il a en
plus été possible d'effectuer une sélection préalable (figure 34) de ceux dont la
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contribution & la variance était significative (procédure dite "forward sélection”),
parmi les quelque 30 descripteurs pédologiques. De nombreux descripteurs s'étant
avérés tris fortement corrélés les uns avec les autres, cette sélection, aboutissant &
une réduction considérable du nombre de descripteurs, a permis de stabiliser la
variance des coefficients de corrélations des descripteurs. Les VIF ou "Variance
Inflation Factors” calculés pour chaque descripteur par CANOCO doivent en effet en
principe rester au-dessous d'un seuil critique de 20. Au-deld, le VIF exprime la
multicolinéarité du descripteur concerné, dont la variance du coefficient de

corrélation devient instable, et peut rendre aléatoire I'interprétation des résultats (ter
Braak 1988:40-41).

l Données brutes '
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log ixi+1
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FIGURE 33. PROCEQURES D "ANALYSES CANONIQUES A L 'AIDE OU PROGRAMME CANOCO POURL‘ETUDE DES
CROISSANCES DE SPHAIGNES EN CONDITION EXPERIMENTALE (COMMENTAIRES DANS LE TEXTE)
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LES PROPRIETES PHYSICO-CHIMIQUES DES TOURBES (COMMENTAIRES DANS LE TEXTE)
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CHAPITRE |l

CARACTERISATION DES TOURBES

RESUAE

1) Dans le but d’évaluer l'importance du substrat tourbeux et de ses propriétés physico-
chimigues pour les chances de réimplantation et de croissance des sphaignes, cing types de
milieux ont éié choisis sur un gradient de perturbations humairnes croissantes (milieu
intact de référence, lande drainée, couche superficielle raclée pour la production de tourbe
horticole, couche profonde sous la tourbe raclée, prairie cultivée). Les solums de ces stations
sont décrits.

2) Les tourbes des milieux de référence, de méme que celles sur lesquelles des sphaignes ont été
cultivées pendant deux ans en serre, ont fait 'objet d'une caractérisation de leurs
propriétés physico-chimiques. Des analyses numériques multivariables ont permis de faire
émerger des propriélés discriminantes.

3) L'azote total, ia densité apparente, le pH, les particules fines et les microagrégats, le rapport
atomique HJC (sol total) et la distribution verticale de la porosité dans les profils forment
un ensemble de propriétés discriminantes pour caractériser les tourbes étudiées.

4) Les traitements expérimentaux (deux niveaux de nappe d'eau et trois types de microclimats
particuliers en surface) n'ont pas influencé de maniére importante les propriétés des
tourbes. Malgré une évolution inévitable lide aux conditions artificielles de la serre, les 5
types de tourbes définis sont restés bien individualisés. Les résultats de croissance des
sphaignes obtenus a V'aide du dispositif expérimental utilisé et avec les tourbes décrites
dans le présent chapitre pourront par conséquent éire considérés comme réalistes par
rapport aux conditions de terrain.

5) Des propositions d'adaptation de la classification des histosols du Référentiel Pédologique
Frangais aux critéres développés par Succow (1988) sont faites sur la base des observations
réalisées dans le présent travail.



1. Introduction

S'il est incontestable que le niveau de I'eau est un facteur-clé pour la gestion et la
régénération des hauts-marais, I'influence des propriétés des tourbes soumises a
diverses perturbations est encore fort mal connue. Lors de nos observations de
terrain, il nous est apparu clairement que, dans de nombreuses situations, des
sphaignes s'étaient ré implantées sans qu'i] y ait eu rehaussement de la nappe d'eau, a
la suite du comblement de canaux de drainage par exemple. D'autres facteurs avaient
donc dfi jouer un réle pour permettre cette réapparition des sphaignes. Des
propriétés particuliéres des tourbes, notamment en ce qui concerne la rétention de
l'eau, auraient ainsi pu jouer un role. Schneebeli (1991) a suggéré un modale oi1 le
tassement et I'imperméabilisation progressive des tourbes superficielles dans des
stations drainées conduisent & une situation & nouveau favorable pour la
recolonisation par les sphaignes.

Deux questions fondamentales restent cependant a éclaircir par rapport aux
suggestions de Schneebeli (1991} et elles intéressent tout particulierement le
gestionnaire de milieux naturels tourbetx.

La premiere est en relation avec le temps: Combien d'années faut-il attendre pour
que les propriétés physico-chimiques des tourbes soient & nouveau favorables a la
réimplantation des sphaignes? Dans la majorité des sites jurassiens, I'abandon des
exploitations de tourbe a coincidé avec la fin de la seconde guerre mondiale. On peut
donc admettre qu'il aura fallu une quarantaine d'années pour voir réapparaitre des
sphaignes dans des situations a priori défavorables, eu égard par exemple a l'in-
fluence persistante du drainage. Toutefois, dans certains sites, un tapis complet de
sphaignes s'est réimplanté dans ce laps de temps, laissant supposer une évolution
beaucoup plus rapide des tourbes dés 'abandon des exploitations.

La seconde question, plus complexe, est la suivante: Toutes les situations issues d'une
exploitation de tourbe plus ou moins intense, selon différents modes d'extraction,
sont-elles susceptibles au méme titre d'évoluer vers un retour a des conditions plus
favorables pour les sphaignes? On peut en effet fort bien penser que certaines
situations constituent a I'heure actuelle une forme d'impasse évolutive, d'ot1 le terme
de "landes de dégradation” souvent utilisé a propos de milieux mis a nu et
recolonisés uniquement par quelques plantes vasculaires supportant bien la
sécheresse comme la callune (Calluna vulgaris) ou le trichophore (Trichophorum
caespitosum). La dégradation du milieu daoit-elle pour autant étre considérée comme
irréversible? N'y a-t-il pas moyen par exemple de "rafraichir” la surface en raclant
une couche superficielle de tourbe trop dégradée pour retrouver une couche aux
propriétés plus favorables?
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2. Matériel et méthodes

2.1. DE LA STRUCTURE DIPLOTELMIQUE DES HAUTS-MARAIS

A partir d'une épaisseur de quelques décimetres, la tourbe isole efficacement la
végétation du sous-sol rocheux (voir par exemple Giller & Wheeler 1988). Dans un
écosysteme ombrotrophe, la seule source d'éléments nutritifs est donc constituée par
les précipitations ou la décomposition de la tourbe en surface, le sous-sol minéral
étant rendu inaccessible par I'accumulation de la couche de tourbe. Ainsi, la tr2s
grande majorité des plantes vasculaires de haut-marais, malgré leur systéme
racinaire tragant dfi a I'hydromorphie permanente du sol, trouvent-elles leurs sources
de nourriture a l'interface entre les sphaignes vivantes et la tourbe proprement dite.
Comme J'a montré Gobat (1984), les plantes vasculaires exploitent en effet non
seulement la trés mince couche superficielle de tourbe aérée, mais aussi les éléments
nutritifs relachés ou non retenus par les sphaignes, lesquelles captent |'essentiel des
apports provenant des précipitations (Damman 1978). La résultante de ces conditions
particulidres est que, dans un haut-marais non boisé, la grande majorité de la
biomasse se trouve concentrée dans une couche superficielle de quelques décimtres
au plus, quand bien méme l'épaisseur de la tourbe peut dépasser 4 2 5 metres.

Cette vision des choses est tout a fait cohérente avec les deux notions complémentai-
res d'acrotelm (littéralement “le marais du dessus”) et de catotelm ("le marais du
dessous"), développée par Ingram (1978) sur la base des travaux dTvanov (1953) et de
Romanov (1968a). L'acrotelm est souvent considéré comme la partie “vivante" ou
active du marais. Par opposition, le catotelm est appelé la partie inactive du marais,
dans la mesure oli les phénomenes biologiques y sont extrémement réduits en vitesse
et en intensité. Cette distinction entre une couche active et une couche inactive se
révele cependant foncidrement inexacte comme le releve Ingram (1978). Clymo (1984)
a par la suite bien mis en évidence que les processus biologiques dans le catotelm ne
sont de loin pas négligeables, en particulier si I'on considére les épaisseurs
respectives de l'acrotelm et du catotelm. Ainsi, Ingram (1978) propose-t-il de
caractériser la structure diplotelmique des hauts-marais a4 'aide des propriétés
aérobie et anaérobie de l'acrotelm et du catotelm respectivement. La limite entre les
deux parties est alors représentée par le niveau ou le sol est saturé en eau en
permaneuce,

Ces considérations se révelent d‘autant plus pertinentes dés lors que I'on s'intéresse
aux sphaignes et aux conditions nécessaires 2 la régénération ou 2 la réimplantation
de ces plantes dépourvues de syst2me racinaire. Elles justifient en particulier que l'on
étudie plus particulierement les strates superficielles des tourbes sur lesquelles se
développent les sphaignes et de maniére générale la vie du marais.

L'évolution des tourbes dans les pots de culture de nos expériences, soit & nappe
basse simulant un drainage intense, soit & nappe haute simulant un maintien du statu
quo ou une réhumidification, devait donc nous permettre d'apporter un début de
réponse aux questions posées en introduction.
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2.2. CHOIX DES TYPES DE TOURBES

2.2.1. Choix des milieux et des types de fourbes

H ne nous était évidemment pas possible d'étudier dans le cadre du présent travail
tous les types de tourbes de milieux secondaires.

Par rapport aux hypoth&ses de travail formulées au début de notre travail (Livre
premier, point 2.2} et les questions posées en introduction au présent chapitre, nous
avons retenu 5 types de tourbes différentes pour évaluer le potentiel de
réimplantation et de croissance des sphaignes sur de tels substrats. Commme {e
représente la figure 35, ces 5 tourbes sont issues de milieux qui, & des degrés de
perturbation divers, se situent sur une toposéquence comme on en trouve en de
nombreux endroits sur Je terrain. En outre, cette toposéquence n'est autre que le reflet
d'un processus menant par étapes des milieux intacts, dits primaires, aux milieux
secondaires drainés, arasés et finalement mis en culture, au fur et 3 mesure de la
progression de l'exploitation de la tourbe. La durée respective de chaque étape de
cette évolution dans le temps peut étre fort variable (de quelques années 2 quelques
décennies), et plusieurs "variantes” de chaque type de milieu correspondant aux
différentes étapes peuvent se rencontrer.

Les prélévements ont tous eu lieu dans la deuxiéme moitié de mai 1990, durant une
période de beau temps. Les lieux exacts des stations de prélévement sont donnés
dans le tableau 5 ci-dessous.

Milieu Station de préiévement
Tourbiére du Cachot, Vallée de la Brévine, Ccordonnées du
réseau national: 541.175/206.380, Altitude; 1'050m.

Tourbe de haut-marais intact

Tourbe de lande séche 3§ Complexe de tourbiéres des Ponts-de-Martel, au lieu dit "Sur les
Calluna vulgaris Bieds de Vent" 545.250/203.810 Akitude 1'000m

Toeurbe nue, riclée, strate Complexe de tourbiéres des Ponts-de-Martel, au lieu dit "Aux
superficielle st profonde emposieux” 544.275/202.675 Altitude 1'000m

Complexe de tourbiéres des Ponts-de-Martel, au lieu dit "Sur les

Tourbe agricole Bieds de Vent" 545.320/203.825 Altitude 1'000m

TABLEAU 5. LOCALISATION OES SITES OE PRELEVEMENTS

Nous décrivons ci-aprés les caractéristiques essentielles des 5 grands types de
milieux choisis, en les prenant successivement dans l'ordre croissant des
perturbations auxquelles ils sont soumis.

Les milieux intcets

Nous avions tout d'abord besoin d'une tourbe provenant d'un milieu qui représente
au mieux le climax stationnel actuel. Au vu des considérations exposées en Annexe [,
notre choix d'un milieu destiné a jouer le role de témoin ou de référence s'est donc
porté sur le Sphagnetum magellanici (figure 36).
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11 s'agit d'un groupement situé au centre d'un haut-marais ombrotrophe,
partiellement exploité sur la périphérie, et qui s'est développé sur le fond plat d'une
vallée. Hormis la présence du pin de montagne (Pinus mugo), le groupement est
constitué d'une fine mosaique de diverses sous-associations du Sphagnetum
magellanici, reflets des variations microtopographiques du complexe buttes-gouilles,
Les 18 carottes ont été prélevées dans la sous-association typicum (Matthey 1971), la
plus répandue et aussi la plus représentative des conditions écologiques caractérisant
le centre non-boisé du haut-marais. La végétation y est dominée par Sphagnum
rubellum, accompagnée de S.magellanicum. Les especes les plus fréquentes et les plus
caractéristiques y sont Eriophorum vaginatum, Vaccinium oxycoccos, Andromeda polifolia,
Calluna vulgaris, Vaccinium uliginosum, Aulacomnium palustre et Polytrichum alpestre.
Pinus mugo atteint une hauteur de 2 2 3 m2tres et un taux de recouvrement inférieur 2
20%.

Le niveau de 'eau dans la tourbe est en permanence trés élevé, permettant la per-
sistance de gouilles & Scheuchzeria palustris au sein du Sphagnetum magellanici.
Toutefois, en période de sécheresse, ces gouilles peuvent s'assécher totalement
(Matthey 1971), mettant ainsi en évidence les fluctuations de la nappe qui
s'échelonnent sur une vingtaine de centimetres.

Les milieux drainés

L'exploitation manuelle de tourbe de chauffage est pratiquement totalement
abandonnée a l'heure actuelle. I n'est donc plus possible de trouver des surfaces
préparées récemment. Cela signifie, que dans la trés grande majorité des cas, les
surfaces préparées en vue d'une exploitation de la tourbe 'ont ét¢ il y a déja plusieurs
années, quand ce n'est pas quelques décennies.

Selon les cas, divers types de végétation se sont réinstallés et ont évolué plus ou
moins rapidement en fonction des conditions de drainage notamment. Or la
régénération de sphaignes est possible dans de tels milieux puisque nous l'avons
observée a de nombreuses reprises.

Notre choix d'une station de prélevement s'est porté sur une surface qui a fait l'objet
d'un défrichement et d"un drainage en vue de l'exploitation de Ia tourbe, mais oit la
végétation herbacée et muscinale n'a pas été arasée. Il s'agit d'une lande, fortement
asséchée, avec quelques arbres isolés (figure 37). L'exploitation de tourbe a été
abandonnée dans ce secteur de la tourbiére a la fin de la Seconde Guerre Mondiale.
La lande o1 nous avons prélevé nos échantillons est encore profondément influencée
par le drainage dt a plusieurs rigoles a ciel ouvert de prés d'un meétre de profondeur.
En outre, en particulier vers I'Est, les anciens murs d'exploitation de tourbe de 3 a 4
metres de hauteur exercent certainement eux aussi une action drainante sur la lande.

La végétation actuelle ne comprend plus de sphaignes et est dominée par Calluna
vulgaris et Trichophorum caespitfosum pour les plantes supérieures, et par Polytrichum
alpestre et diverses especes de lichens pour les cryptogames. Le recouvrement total de
la végétation atteint environ 75%, laissant entrevoir des plages de tourbe nue.

De telles stations sont extrémement nombreuses dans les tourbieres du Jura et elles
peuvent couvrir des surfaces de plusieurs hectares (Matthey 1996). Elles sont donc
représentatives de situations pour lesquelles la question a souvent été posée de
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savoir dans quelle mesure un rehaussement de la nappe permettrait une
réimplantation de sphaignes. La nappe d'eau dans ces landes drainées est située le
plus souvent a une moyenne annuelle de 40 a 50 cm de profondeur, mais elle peut
s'abaisser, en périodes séches, jusqu'a 70 & 80 cm de profondeur (NATURA 1989).
Cependant, le rehaussement du niveau de 1'eau dans des zones qui se trouvent
surélevées, et donc en position dominante par rapport aux environs, peut poser des
difficultés d'ordre purement technique, en particulier pour réussir & remonter le
niveau de I'eau jusqu'a la surface du sol (voir par exemple les essais de pompage de
Miiller 1980 ou de Heathwaite 1995). La question corollaire serait alors de savoir si
d'autres mesures d'aménagement permettrait de pallier 4 cet inconvénient.

Les milieux grasés ou écobués

Au contraire des exploitations manuelles de tourbe de chauffage, la tourbe horticole
a encore été raclée et récoltée sans contrdle officiel jusqu'en 1992 dans le Jura
neuchételois. I n'est ainsi pas toujours facile de savoir précisément de quand date la
dernitre extraction de tourbe sur un site, tant il est vrai que les tourbiers extrayant de
la tourbe horticole étaient maitres chez eux et n'avajent pas de plan d'exploitation.

La station o1 nous avons prélevé les carottes de tourbe a été défrichée et arasée vers
la fin de la Seconde Guerre Mondiale. Mais elle a été fort peu exploitée, tout au plus
sur quelques décimetres d'épaisseur. Les derniers raclages de tourbe remonteraient
aux années 84-85 (Y.Matthey, comm. pers.), mais ils ont été plutdt sporadiques, et
trés peu de tourbe a été effectivement récoltée. Toute la surface, qui couvre entre 3 et
4 ha, est parcourue de rigoles de drainage a ciel ouvert, profondes d'environ 50 cm et
distantes d'environ 30 m I'une de l'autre. Elle est bordée sur ses deux longs cotés par
des marais surbaissés par I'exploitation de tourbe et dans lesquels se déverse l'eau
des rigoles drainantes. Une forte régénération de sphaignes s'est produite dans les
fosses situées en contrebas et ainsi alimentées en eau.

Malgré la faible épaisseur de tourbe exploitée et le fait que les raclages ont été trés
rares depuis plus de 40 ans, presque aucune végétation n'a repris pied sur la fourbe
nue (figure 38). Il faut s'approcher du bord des rigoles, ol1 I'eau s'accumule quelque
peu a cause de la pente quasi nulle et de I'absence d’entretien, pour trouver une
végétation tres éparse. Polytrichum alpestre est 1'espece la plus régulidre et forme des
tapis laches et disjoints, laissant encore entrevoir la tourbe entre les mousses.
Eriophorum vaginatum tente de s'implanter a bien des endroits, méme sur les surface
parfaitement nues, mais on compte fort peu de souches bien établies. Seuls quelques
rares pieds de Befula sp, atteignant 50 cm 4 1 m de hauteur dans la plupart des cas,
créent une structure verticale dans ce paysage presque parfaitement horizontal.

Cette tourbe, crottée en surface et plus ou moins fortement dégradée sur plusieurs
décimétres d'épaisseur (indice von Post H6), paraft trés défavorable a toute
réimplantation de végétation. Gobat & Portal (1985) et Wicky (1988) ont d'ailleurs fait
les mémes observations sur des surfaces de tourbe nue similaires. Il nous semblait
donc intéressant de vérifier si le rehaussement de ]'eau jusqu'en surface, ou d'autres
mesures complémentaires telle la création d'un microclimat plus humide et moins
ensoleillé, pouvait, malgré les qualités a priori défavorable de la tourbe, favoriser a
nouveau le retour des sphaignes. Nous nous sommes aussi posé la question de savoir
si, en éliminant une couche de tourbe suffisante pour retrouver des tourbes moins
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dégradées (indice von Post <= H5 par exemple), les conditions de réimplantation des
sphaignes s'en trouveraient améliorées.

Deux séries de carottes ont par conséquent été prélevées dans cette station: d'une part
des carottes provenant de la surface méme de tourbe mise a nu, d'autre part des
carottes prélevées & plus grande profondeur, a partir de 40 cm sous la surface, dans
une tourbe partiellement saturée et moins décomposée.

Le concept de nappe d'eau est plus difficile & appliquer a une situation comme celle-
ci. Matthey (1996) a en effet montré, pour un site a tourbe nue, qu'une nappe
temporaire perchée pouvait se former dans la strate trés superficielle en période de
fortes pluies, tandis qu'une nappe permanente se maintient vers 30 cm de
profondeur, avec des oscillations allant de 10 4 40 cm de profondeur. Feldmeyer-
Christe (1990) montre une trés faible fluctuation de la nappe entre 50 et 60 cm de
profondeur pour une surface de tourbe nue recolonisée par P.alpestre et des lichens.
Le dispositif de mesure ntilisé dans ce cas ne permetiait cependant pas de mettre en
évidence l'existence d'une nappe perchée.

Les cultures sur tourbe

Dans les montagnes neunchételoises, dés le moment oi1 I'extraction de tourbe avait
cessé, l'exploitation agricole prenait la rel2ve, en particulier sur des surfaces situées
vers la périphérie du marais. Transformées soit en paturages permanents soit en
prairies a ntilisation mixte {prairie-pature), voire en terres labourées, de telles
surfaces faisaient alors I'objet d'un drainage profond, a l'aide de tuyaux enfouis dans
le sol.

Les pratiques agricoles modifient profondément les propriétés des tourbes (Gobat,
Grosvernier & Matthey 1986, Dinel, Mathur & Lévesque 1987). Cependant, certaines
parcelles aujonrd'hni vouées a I'agriculture se tronvent parfois englobées totalement
au sein de complexes de hants-marais et de marais secondaires. Dans une optique de
reconversion de telles surfaces vers une vocation plus naturelle, de maniere aussi &
rendre aux haunts-marais ce qui leur appartient et & renforcer ainsi la valeur
biologique de ces derniers, il était utile d'évaluer dans quelle mesure de telles tourbes
se préteraient encore & une réimplantation de sphaignes, ou si au contraire leur trop
forte décomposition et leurs teneurs probablement élevées en minéaux se
révéleraient trop "toxiques” pour les sphaignes.

Dans ce but, des carottes ont été prélevées dans une prairie, a une trentaine de matres
de la limite du haut-marais sis sur le c6té ouest de la prairie (figure 39). En herbe
l'année du prélévement, cette surface a été labourée et ensemencée en céréales 'année
suivante, une pratique courante dans les montagnes neuchéateloises. Un réseau de
drains profond parcourt toute la surface et un chemin graveleux de pierres calcaires
forme les limites est et sud. Une antre parcelle agricole est adjacente an Nord.

2.3. RAPPEL

Le détail du prélevement et de la caractérisation des tourbes a déja été exposé au
Chapitre 1, nous n'y reviendrons donc pas. Rappelons seulement, pour la bonne
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compréhension de ce qui suit, que pour toutes les carottes de tourbe, aussi bien celles
des milieux de référence, prélevées en début d'expérience, que celles des pots,
récoltées a la fin, nous avons procédé aux analyses des propriétés physico-chimiques
de deux strates de 5 cm d'épaisseur chacune. L'une de ces strates correspondait 2 la
surface de la colonne de tourbe proprement dite (le cas échéant sans la végétation
vivante qui a été découpée au couteau et rejetée), I'autre a la profondeur 40 - 45 cm
sous la surface ainsi définie. Ce choix était li€ & la profondenr maximale des carottes
de tourbes dans les pots, dont la hauteur avait elle-méme été déterminée en fonction
des deux niveaux de nappe d'eau 2 tester (1 et 40 cm de profondeur).

Seules les carottes des milieux de référence ont fait I'objet d'un échantillonnage plus
fin, avec une tranche de 5 cm d'épaisseur découpée dans chacune des principales
strates de tourbe délimitée sur le terrain selon des critéres visuels et tactiles (couleur,
structure et texture, indice von Post selon AFES (1992}). Lors de la comparaison entre
tourbes de référence et tourbes en pots, nous avons retenu, pour les tourbes de
référence, les deux strates des profondeurs correspondant 2 celles des tourbes en pots
(0 -5 cm et 40 - 45 cm). Clest 4 ces deux strates que nous ferons allusion par la suite
en parlant respectivement des strates superficielles et des strates profondes.
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3.Résultats

3.1. LES SOLS DES MILIEUX DE REFERENCE

3.1.1. Histosols fibriques

Dans la mesure oir nous étions avant tout intéressés par les propriétés des strates
superficielles de tourbe, en relation avec la croissance des sphaignes, nous w'avons
pas procédé a la description de profils de sols complets jusqu’au substratum minéral.
On trouvera au demeurant une description des principaux sols tourbeux anthropisés
des vallées jurassiennes dans la syntheése de Gobat ef al. (1986) et plus récemment
dans les analyses détaillées de profils de marais secondaires chez Matthey (1996).

Nous servant des résultats du travail de Gobat ef al. (1986), nous avons néanmoins
tenté de situer les histosols utilisés dans le présent travail a l'aide des principes de la
nouvelle classification proposée par le Référentiel Pédologique des principaux 50ls
d'Europe, ci-aprés RP (AFES 1992).

Les propriétés physiques et chimiques des différentes strates composant la partie
supérieure des solums étudiés sont exposées respectivement aux tableaux 6a et 6b.!
Considérant dune part les taux de matidre organique (estimé par la perte au feu) et
les taux de fibres, les quatire solums peuvent &tre assimilés a des HISTOSOLS
FIBRIQUES (limites inférieures a 30% de MO et a 40% de fibres).

Seules les tourbes mises en cultures s'approchent des caractéristiques d'un
HISTOSOL LEPTIQUE, la marne sous-jacente apparaissant entre 70 et 80 cm de
profondeur, alors que la limite est fixée a2 moins de 60 cm dans le RP. 1l serait
cependant utile de reconsidérer cette valeur fixée 4 60 cm de profoudeur pour le
contact avec le substratum géologique, tant elle peut étre variable eutre 50 cm et1 m
(voire peut-étre plus de 1 m dans certains cas?). Il nous paraitrait plus judicieux d'y
adjoindre une appréciation quant a la profondeur des modifications apportées au
solum par les activités humaines. Daus le cas de tourbes converties a l'agriculture
(pature, prairie ou production céréalire) il est des cas oii, sous une zone superficielle
de quelques décimetres de profondeur, on retrouve une tourbe fibreuse oligotrophe a
trés faible perméabilité et qui peut par endroit encore atteindre quelques metres
d'épaisseur. A l'inverse, il est d'autres situations, généralement en présence d'un
solum moins épais, ol les modifications dues au drainage et aux divers
amendements par fertilisation voire par le labour se sont exercées, sinon sur la
totalité du profil, du moius sur sa plus grande profondeur. La profondeur des
modifications des propriétés de la tourbe est indirectement liée a 1'épaisseur totale du
solum. C'est ce qui avait mené Gobat ef al. (1986) a distinguer entre agriculture sur
tourbe épaisse et agriculture sur tourbe mince, la limite entre ces deux groupes de
solums étant fixée empiriquement a2 60 cm. En fait, les sols les moins épais sout en
méme temps ceux qui ont pu étre les mieux drainés et les plus ntilisés 2 des fins de

1 Le niveau de référence (0 cm) pour les profondeurs données dans les tableaux est constitué par la
base des sphaignes vivantes
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production agricole, et par conséquent ce sont ceux ol les modifications des
propriétés physico-chimiques des tourbes s'exercent sur la plus grande profondeur.
Ainsi, dans I'optique d'estimer une valeur limite d'épaisseur de tourbe restante en-
dessous de laquelle une restauration de conditions favorables 2 la réimplantation de
sphaignes était encore réaliste, la subdivision proposée par Gobat et al. (1986) était
justifiée, bien que la limite & 60 cm se soit par la suite avérée erronée (Matthey 1996).

Pour les besoins d'une classification des sols, 1'épaisseur n'est par contre pas un
critére suffisant, car trop variable. La notion de solum leptique est & notre avis bien
plus une question de proportionnalité que de valeur absolue entre les épaisseurs des
solums d'origine et ceux que I'on cherche a qualifier. Il nous semblerait donc mieux
adapté de distinguer entre solums dont la plus grande partie du profil est affectée
par les modifications d'origine humaine et solums dont seule une partie superficielle
est modifiée. Ce faisant nous rejoindrions la caractérisation de différents types de
solums, le long d'un gradient d'intensité croissante d'utilisation agricole, proposée
par Succow (1988:21) pour des bas-marais d'Allemagne. La notion d'histosol leptique
resterait par ailleurs tout 2 fait justifiée, une modification des tourbes ne pouvant
généralement s'exercer sur toute la profondeur du profil que dans les cas de solums
d'épaisseur réduite {ordre de grandeur <1 m). Mais pour les raisons évoquées plus
haut cette épaisseur n'est pas quantifiable précisément et ne devrait pas étre utilisée
comme seul critere de différenciation.

Profondeur|  TYPE STRATE me Rétention | FBRES | FB2000 | FB200 | FBSO | Miroagégats
{cm) (g/aml) (%) (%} (W) (%) (%) (%}

0-10 Haut- surface 0.04 2206.2 B3.3 Nno 52.4 118 49
10-20 marais 83.0 398 432 53 117
20-30 intact | profondeur 007 14135 739 129 630 15.1 90
30-40 £§2.0 10 514 282 99
a-10 Lande surface 023 3855 46.0 24 4346 113 1248
10-20 séche 751 29.7 454 6.8 181
20-30 | & Calluna | profondeur an 950.0 731 454 277 6.5 205
30 - 40 | vulgaris 731 233 49.8 127 142
0-10 Raclée surface 037 5359 aa 292 519 6.2 128
30- 40 { horticale | surf, / prof, 008 nzz7| 793 130 663| 17 190
70-89 _profondeur 0.09 1067.5 51.2 148 36.4 214 27.4
0-10 [Agriculture| surface 023 3731 99.5 129 465 222 183
10-20 ’ £0.3 15.2 451 18.7 210
20-30 §9.2 3348 304 80 229
30-40Q prafondeur 0.14 4753 63.3 382 25.1 40 327

TABLEAU 6A. PROPRIETES PHYSIQUES DES TOURBES TEMDINS
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3.1.2. La taurbe du haut-marais intact

La tourbe des gazons du Sphagnetum magellanici représente la référence de la tourbe
du haut-marais intact, non drainé et jamais soumis 4 une quelconque exploitation.
Elle est caractérisée par un taux de fibres trés élevé, oli dominent les restes bien
conservés des sphaignes. L'oligotrophie est trés marquée avec de faibles teneurs en
cations mobilisables. L'acidité est faible mais homogene sur le profil. L'’humification
de la matidre organique est peu avancée au vu des trés faibles indices pyro, inférieurs
a 10, et les quotients H/C, tous supérieurs ou égaux & 149, témoignent de la faible
évolution de la matidre organique (essentiellement constituée de composés a chaines
aliphatiques). L'oligotrophie du milieu est toutefois une caractéristique assez récente
a l'échelle de I'évolution du haut-marais. La position topographique de la tourbiére
du Cachot, sise sur une faible pente suggére en effet qu'il s'agit d'un marais ombro-
soligéne, avec une strate superficielle oligotrophe acide formée de restes de
sphaignes et reposant sur une tourbe plus minérotrophe, faiblement acide, et
constituée essentiellement de restes de cypéracées. Les analyses de macrorestes
effectuées par Matthey (1996) confirment en effet ces observations. Ainsi s'explique
probablement les valeurs du rapport C/N supérieures a 80 en surface et atteignant a
peine plus de 20 4 45-50 cm de profondeur.

Le niveau annuel moyen de la nappe d'eau se situe aux environs de 20 cm de
profondeur, voire plus bas selon les années et selon la microtopographie au point de
mesure (bufte par exemple). L'influence du drainage périphérique, induite par les
exploitations de tourbe qui ont entaillé le haut-marais du cété sud, est difficile 2
estimer, mais il ne fait aucun doute qu'elle s'exerce probablement jusqu‘au centre du
haut-marais (voir par analogie les observations de Schulthess 1990 pour un autre site
du Jura). Ainsi, notre témoin n'est-il pas une référence absolue en matiére de haut-
marais intact, mais il est par contre parfaitement représentatif des sites les mieux
préservés, aucun d'entre eux n'étant totalement exempt de toute influence humaine.

Diognostic :

HISTOSOL FIBRIQUE, sphagno-fibrique, aligotrophe, peu acide, ombrotrophe, a
nappe souterraine et & drainage périphérique

3.1.3. L'asséchement de la taurbe de lo lande & Calluno vulgaris

La lande 2 Cailuna vulgaris compte parmi les milieux les plus secs des hauts-marais.
Le drainage y est particuliérement intense, d'une part & cause des canaux a ciel
ouvert qui parcourent la lande sur une profondeur dépassant parfois 1 matre, d'autre
part & cause du drainage périphérique induit par les fronts d'exploitation qui at-
teignent plusieurs métres de hauteur.

La tourbe mise a nu par arrachage de la végétation ou disparition de celle-ci suite a
I'asséchement n'est que faiblement recolonisée par des mousses non productrices de
tourbe et par des lichens. L'asséchement a provoqué urn fort tassement de la tourbe
de surface, dont la densité est tras élevée, et le taux de fibres est le plus bas de ceux
que nous avons mesurés sur les échantillons provenant des divers milieux témoins.
La strate superhicielle n'en reste pas moins fibrique, probablement grace a la bonne
résistance des fibres d' Eriophorum vaginatum encore reconnaissables.
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La composition minérale démontre un fort déséquilibre dans les proportions des
cations mobilisables, 1a teneur en Ca apparaissant particulidrement taible en surface,
mais aussi en profondeur ot elle est plus faible que dans les strates équivalentes du
haut-marais intact. L'absence des sphaignes, qui captent, coricentrent puis restituent
dans leur litidre une part importante du Ca des précipitations est probablement 4
l'origine de ce phénoméne. A l'inverse, les teneurs en K, Mg et Na sont relativement
élevées en surface, tandis qu'en profondeur, elles restent comparables aux teneurs
des strates équivalentes du haut-marais intact. Le lessivage des plantes supérieures
pourrait contribuer a un certain enrichissement des strates superficielles de tourbes
en K (Damman 1978).

On recounait 'absence d'une strate superficielle productrice de tourbe aux valeurs de
C/N qui débutent a 24 pour augmernter peu a peu vers la profondeur, au fur et a
mesure de 1'éloignement de la surface aérée. Les teneurs en azote sont ainsi bien plus
élevées en surface et traduisent, ensemble avec un taux de cendres important, une
minéralisation prononcée de la matiere organique. Celle-ci n'est toutefois pas trés
évoluée, les rapports H/C restant supérieurs a 1.5 dans les 20 premiers cm du sclum.

Dicgnostic :

HISTOSOL FIBRIQUE, hérité, dystrophe, acide, ombrotrophe, & nappe souterraine
profonde, drainé par canaux a ciel ouvert et en position topographique surélevée
induisant un drainage par la périphérie

3.1.4. La décapitation du sclum por le racloge de la tourbe horticale

Lorsque l'exploitation de la tourbe a eu lieu, en particulier sur les surfaces écobuées
pour la tourbe horticole, c'est le catotelm qui se retrouve en surface a l'air libre. Si
aérée que soit la strate superficielle, elle ne peut cependant pas &tre considérée
comme un acrotelm, dans la mesure ou il lui manque la végétation productrice de
tourbe. On parle alors d'une structure haplotelmique. L'épaisseur de la tourbe en
place étant par contre encore de plusieurs metres, il ne peut étre question ici d'un
histosol leptique.

Les trois strates étudiées sont encore nettement fibriques, méme en surface ot la
persistance des gaines d'Eriophorum vaginatum contribue fortement a maintenir un
taux de fibres élevé. Mais le taux de microagrégats augmente de manidre
conséquente de la surface vers la profondeur, beaucoup plus que ce n'est le cas par
exemple pour la lande séche ou par rapport 2 la stabilité de ces valeurs dans le cas du
haut-marais intact. Les proportions élevées de microagrégats sont ainsi en
concordance avec les indices pyro, relativement élevés des la surface, et qui
indiquent une décomposition de la matidre organique non révélée par les taux de
fibres. Une migration des microagrégats vers le bas, telle qu'elle a été observée
ailleurs dans des sites drainés (Dinel et al. 1987), pourrait expliquer le profil
granulométrique.

L'oligotrophie du milieu reste bien marquée. D'une part, la minéralisation de la
matidre organique est peu prononcée, avec des valeurs de C/N qui restent élevées,
voire supérieures, comparativement aux strates "profondes” du haut-marais intact.
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Les produits de cette minéralisation sont des composés a dominante aliphatique
(H/C élevés) donc peu évolués. D'autre part, une lixiviation des cations se produit,
surtout dans les strates superficielles. Elle concerne avant tout les cations trés mobiles
comme K et Na. Contrairement au cas de la lande sdche a Calluna vulgaris, la tourbe
étant nue, il ne peut en effet y avoir enrichissement en K par lessivage a partir d'une
végétation en place, Par contre les valeurs pour le Ca sont nettement plus élevées que
celles des strates "profondes” du haut-marais intact. Cet accroissement des tenieurs en
Ca dans les strates plus profondes du haut-marais est cohérent avec d'autres résultats
trouvés dans la littérature (Damman 1978, Clymo 1983, Matthey 1996), méme si une
bonne part du Ca apportés par fes précipitations est évacué du marais, sans que le
mécanisme sous-jacent a ce phénomane n'ai été éclairci (Damman 1978).

Le drainage permanent, exercé par des canaux de drainage a ciel ouvert profonds de
pres d'un metre, empéche vraisemblablement la nappe de remonter plus haut que 60
a 70 em de profondeur. Mais par temps de pluie, il se forme des mouilleres en
plusieurs endroits. Ces gouilles temporatres se maintiennent souvent plusieurs jours
avant de s'assécher. Elles se forment certainement gréce 2 la densité élevée et a la
taible capacité de rétention en eau de fa tourbe de surface, qui forme ainsi une couche
plus ou moins imperméable.

Diagnostic :

HISTOSOL FIBRIQUE, hérité, oligotrophe, peu acide, ambrotrophe, 2 excés d'eau
de mouilleres temporaires, 2 nappe souterraine profonde et A drainage superficiel

3.1.5. L'assainissement des tourbes mises en cultures

La conversion en terres agricoles des terrains tourbeux exploités implique d'im-
portantes modifications des propriétés des tourbes. Le drainage se fait par tuyaux
enterrés, et non plus par canaux superficiels a ciel ouvert, et I'on a recours a la
fertilisation par apport de fumier, de purin ou d'engrais minéraux. Dans le cas du sol
agricole étudié dans notre travail, la prairie en question fait l'objet d'un labour
périodique peu profond, suivant une rotation de culture de plusieurs années.

Eu égard a son utilisation agricole actuelle, ce solum présente des taux de fibres
étonnamment €levés sur toute la profondeur. II se peut qu'un biais méthodologique
soit & fa source de ces résultats contradictoires avec ceux des indices pyro, des taux
de cendres et des densités trds élevés qui tous révelent une décomposition marquée
de la matidre organique. Nous pensons par exemple a tout le matérie]l "fibreux"
néoformé, non tourbeux, en particulier aux radicelles des herbacées graminoides, qui
contribue vraisemblablement de maniere trds conséquente a une surévaluation du
taux de fibres. 1l se pourrait par conséquent que le présent solum agricole
appartienne plutot a la catégorie des histosols mésiques. A défaut d'une mesure
adéquate, nous nous en sommes cependant tenus aux valeurs de taux de fibres
obtenues sefon une méthodologie standardisée pour tous les échantillons et nous
avons conservé la dénomination de fibri que (voir aussi Annexe II).

Du point de vue trophique, on constate une forte minéralisation de la tourbe en
surface (jusque vers 15 cm de profondeur} avec un C/N relativement bas et un taux
de cendres trés élevé. La fertilisation est en outre probablement A l'origine d'une tr2s
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forte teneur en Ca, comparativement aux autres histosols étudiés dans notre travail,
et en K pour la strate superficielle. L.a présence de chemins groisés calcaires aux
abords immédiats est également une source non négligeable de Ca sous forme de
poussieres (Tamm & Troedsson 1955). La densité élevée des tourbes sur toute la
profondeur ne peut que renforcer l'effet potentiel de ces teneurs importantes en
éléments minéraux sur la croissance des sphaignes.

Quant i I'hydromorphie, nous 'avons qualifiée de subfossile, tant il est vrai que la
plupart du temps le drainage souterrain est suffisamment efficace pour supprimer le
caractere hydromorphe du sol, 2 I'exception des périodes les plus humides o1 le sol
s'engorge temporairement. Le travail agricole du sol a en outre contribué a structurer
la matidre organique qui apparait un peu grumeleuse sur la plus grande partie du
profil. Il faut a ce propos relever les taux élevés de microagrégats qui augmentent
avec la profondeur. Cetie augmentation vers la profondeur pourrait paraitre
contradictoire avec une diminution parall2le de l'indice pyro et une augmentation du
taux de fibres, donc avec une diminution'de la décomposition de la tourbe. Mais la
migration des microparticules vers le bas (Dinel ef al. 1987) est probablement a
l'origine de cette apparente contradiction. Enfin, ['agrégation de la matiére organique
implique une modification fondamentale des conditions de circulation de l'eau.
Ainsi, pour des tourbes mises en culture comparativement aussi décomposées que
celles de la lande séche a Calluna vulgaris, 1a perméabilité est nettement plus grande
(tableau 7).

Diagnostic :

HISTOSOL FIBRIQUE, leptique, anthropisé, mésotrophe, fertilisé, cultivé, peu
acide, a hydromorphie subfossile et drainage souterrain.

Type de 50/ indice vP K en m/s
Tourbe peudécomposée 2-3 122*10°
Tourbe de lande séche drainée 4-5 2*107 3 5*%10%
Tourbe minéralisée {zone agricole) - 134%10°

TABLEAU 7. VALEURS DE CONDUCTIVITE HYDRAULIQUE K POUR TROIS TYPES OE TOURBES MESUREES DANS
LE MEME SITE ET DANS DES STATIONS COMPARABLES A NOTRE TRAVAIL (TATE, 1992)

i1




3.2. LES TOURBES DES MILIEUX DE REFERENCE

3.2.1. Lémergence de prapriétés discriminantes par fapproche
multivariable

La méthodologie de I'approche multivariable a été exposée au Chapitre 1. L'analyse
eh composantes principales (ACP} et le groupement hiérarchique (clustering) nous
ont ainsi servi a évaluer dans quelle mesure les 5 types de tourbes choisis pour nos
expérimentations sur la croissance des sphaignes représentaient effectivement des
situations pédologiques différentes.

Tous les descripteurs physico-chimiques n'ont pas été mesurés pour toutes les strates
de chaque station. Nous avons déja évoqué plus haut le fait que, pour les sphaignes
en particulier, c'est avant tout la couche de tourbe superficielle qui en conditionne
I'implantation et la croissance. Mais ayant constamment & l'esprit 'hypothese que,
pour une réimplantation de sphaignes lors d'une tentative de restauration d'un haut-
marais, il pouvait s'avérer utile de décaper une couche superficielle de tourbe par
trop dégradée, nous avons également effectué toutes les analyses sur une strate dite
profonde, située aux alentours de 30 cm. La profondeur de cette seconde strate a été
déterminée en fonction de la stratification visible a I'ceil sur le terrain lors des
prélevements.

De plus, parmi les nombreux descripteurs physiques ou chimiques étudiés, il était
intéressant de chercher a savoir lesquels étaient les plus discriminants pour
caractériser les différences entre types de tourbe. Sans oublier qu'avec un jeu de
données ne comprenant que 2 objets ou relevés il était plus cohérent de réduire
autant que possible le nombre de descripteurs. Le programme Mulva4 (Wildi &
Orlocci 1990) dispose & cet effet d'une procédure (RANK) qui permet d'ordonner les
descripteurs en fonction de leur contribution décroissante a la variance totale de
I'échantillon. Sur les 28 descripteurs utilisés (y compris des quotients) 6 ont été
sélectionnés gréace a cette procédure, en fixant le seuil de sélection & une contribution
supérieure ou égale a environ 5% de la variance totale.

Descripteurs % da variance
N tot 46
K/Ca 15
H/C 14
C tot ]
Sum Cations 5
Particules 50-200p 5

TABLEAU B. CONTRIBUTION RESPECTIVE DE CHAQUE DESCRIPTEUR A LA VARIANCE DES DDNNEES PHYSICO -
CHIMIQUES DES TOURBES DE REFERENCE (PROCEDURE RANK DU FROGICIEL MuLvad)

Ces 6 descripteurs totalisent ainsi & eux seuls prés de 95% de la variance (tableau 8).
Reportés sous forme de vecteurs sur le diagramme de I'ACP (figure 40a), ils
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permettent d'interpréter I'ordination des types de tourbes. Selon le modele du baton
brisé proposé par Frontier (1976, in Legendre & Legendre 1984, 1:246) les trois
premiers axes factoriels peuvent étre interprétés avec une certaine fiabilité. Les
descripteurs "azote total” (Ntot} et "particules fines de 50 ym & 200 pm" (F50) sont
bien situés dans le plan de projection des axes 1 et 2. Deux autres descripteurs sont
bien corrélés avec les deux premiers cités (tableaux 9a et 9b), & savoir respectivement
la "somme des cations” (Sum Cations) avec l'azote total et le quotient K/Ca avec les
particules fines de 50 pm & 200 pm. Toutefois, ces deux descripteurs sortent du plan
de projection des axes 1/2 en contribuant de fagon plus ou moins opposée 1'un par
rapport a l'autre i la variance exprimée par l'axe 3 (figure 2b). Enfin, les descripteurs
"carbone total” (Ctot) et le quotient H/ C déterminent un axe perpendiculaire & ceux
des autres descripteurs et ce dans les deux plans de projection 1/2 et 1/3.
L'interprétation de I'ordination des types de tourbes en fonction de ces deux derniers
descripteurs en est rendue difficile.

B wWs 2 19% T tot /Ca AR T E
N tot Sum Cations

C tot

Particles
S0p - 209y
Axiz 4 A1% xia 1 -3%
K/Ca N tot
Particles
Bp - 200
Sum 0.8
Cations
HAC 4.3 H0.8
-0.8
A)PLAN1/2 B) pran1/3
SYMBOLES
PLEINS : STRATES SUPERFICIELLES GRISE: INTERMEOIAIRE VIDES : STRATES PROFONDES
CERCLES : HAUT-MARAIS INTACT TRIANGLES : LANDE SECHE CARRE : AGRICULTURE

LosANGEs : TOURBE NLIE RACLEE

FIGURE 40. DIAGRAMME ET RESUME OE L'ACP OES PROPRIETES PHYSICO-CHIMIQUES DES TOURBES DE
REFERENCE.
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L'ozote totol indicateur de minéralisation

L'azote total est le descripteur avec la plus forte contribution a la variance totale
(45%). 11 détermine un axe oblique corrélé positivement a la strate superficielle des
tourbes agricoles, 2 trés forte teneur en azote, et corrélé négativement a la strate
superficielle de la tourbe du haut-marais intact 2 trés faible teneur en azote. On est
ainsi en présence d'une part d'un péle avec des tourbes minéralisées, de 'autre d'un
pole avec des tourbes encore trés peu décomposées. Buttler, Dinel & Lévesque (1994)
obtiennent des résultats similaires sur un échantillonnage de tourves de composition
botanique variée.

En consultant les coefficients de corrélations entre la teneur en azote total et tous les
descripteurs initialement 2 disposition (tableaux 9a et 9b) on peut observer:

* De trés fortes corrélahons positives avec l'indice pyro, la CEC et le taux de
cendres.
La décomposmon de la matizre organique est relativement avancée (pyro élevé} et
elle s'accompagne d'une hausse de la CEC et du taux de cendres. De felles
observations sont en conformité avec celles de Malmer & Holm (1984) qui
considérent la teneur en azote comme un bon indicateur de I'humification de la
tourbe. Relevons encore a ce titre la corrélation négative trés forte entre Y'azote
total et le rapport C/N.

* De trés fortes corrélations positives avec la densité apparente et la proportion de
mésopores fins et micropores (pores < 20 gm).
Corrélativement, on observe de fortes corrélations négatives avec le taux de fibres,
la porosité totale, les proportions de macropores (pores >200 um ) et de mésopores
grossiers et moyens (pores compris entre 20 ym et 200 ym), la capacité de rétention
en eau, mais aussi le taux d’humidité. En fait, la minéralisation de la tourbe
s'accompagne d'un tassement, d'une compaction et d'une certaine maniére d'une

~ impermeéabilisation, avec un accroissement de la densité et une diminution de la
porosité.

* Enfin, de trés fortes corrélations positives avec la somme des cations et avec les

teneurs en Mg, K et Na, conformément 3 1a corrélation avec le taux de cendres,
mais pas avec les teneurs en Ca,
La minéralisation de la tourbe, si elle aboutit & une hausse des teneurs en
différents €léments, ne permet donc pas d'expliquer la teneur en Ca dont l'origine
est souvent liée plutdt & Ja présence de sphaignes (Damman 1978, Waughman
1980, Clymo 1983, Gobat 1984, Matthey 1996).

Les tourbes qui se situent ie plus nettement vers ce pdle minéralisé, désignées par
une teneur élevée en azote total et une valeur élevée de la somme des cations, sont
avant tout la strate superficielle des tourbes agricoles, mais aussi celle de la lande
séche & Caliuna vulgaris. A T'opposé, au pole des tourbes les mieux conservées et les
plus “organiques”, on trouve par contre la strate superficielle du haut-marais intact.

1l est enfin aussi intéressant de relever que la somme des cations, trés proche de
l'azote total dans le plan de projection des axes 1/2 (figure 40a), est encore fortement
corrélée:
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- positivement avec les teneurs en Ca, K, Mg et Na, I'indice pyro, 1a CEC, le taux de
cendres, la densité apparente et la proportion de mésopores fins et micropores;

- négativement avec le rapport C/N, le taux d’humidité, la porosité totale, les
proportions de mésopores grossiers et moyens, ainst qu'avec la capacité de rétention
en eau,

La somme des cations apparait donc aussi comme une bonne indicatrice, intégrant
divers aspects aussi bien chimiques que physiques, de la décomposition et de la
minéralisation de la fourbe. Sa contribution dans I'ACP est avant tout perceptible sur
le plan de projection des axes 1/3 (figure 40b). Ainsi, on retrouve la strate
superficielle des tourbes agricoles opposée a la strate superficielle du haut-marais
Intact, mais aussi a la strate profonde de la lande séche a Calluna vuigaris, dont la
lixiviation du Ca contribue & une faible valeur de la somme des cations.

Le potassium et le caleium: un réle-clé dans I'équilibre ionique

Les valeurs élevées du rapport K/Ca, fortement corrélées avec celles du taux de
particules fines (50 #m a 200 pm), caractérisent avant tout les tourbes superficielles de
la lande séche, trés pauvres en Ca eu égard a leur densité élevée. Mais un gradient
reste perceptible le long d'un axe combinant ces deux descripteurs pour toutes les
autres tourbes et ce aussi bien dans le plan de projection des axes 1/2 que 1/3.

Le rapport K/Ca est le seul descripteur, avec le rapport Mg/Ca, a étre corrélé de
maniere significative avec le pHeau. Le Ca joue 12 un role important sur la régulation
du pH avec lequel il est bien corrélé, conformément aux résultats de Gobat (1984:135)
par exemple. Goodman (1968:550) a démontré les effets d'un apport de Ca sur la
régulation des échanges ioniques par l'intermédiaire d'une élévation du pH: un
accroissement des teneurs en Ca produit ainsi une mise en solution de K et P
(Goodman & Perkins 1968b:694-695), Ca étant adsorbé de préférence 3 K et P sur le
complexe d'échange (Goodman & Perkins, 19682:680). De tels phénomeaes illustrent
fort bien la nécessité de travailler le plus possible sur un substrat tourbeux solide lors
d’études sur la croissance des sphaignes (Goodman, 1968:550). Les expériences
menées uniquement & l'aide de solutions nutritives ne peuvent pas rendre compte
des interactions complexes qui se produisent au niveau de la phase solide de la
tourbe dans les conditions naturelles!

Les particules fines, non agrégées: une distinction texturale et structurale entre tourbes minéralisées

Egalement bien situé dans le plan de projection des axes 1/2, le taux de particules
fines comprises entre 50 ym et 200 pm contribue essentiellement 2 la variance sur
I'axe 1. 1l permet en fait de distinguer les deux tourbes les plus minéralisées, a savoir
les strates superficielles des tourbes agricoles et de la lande séche & Calluna vulgaris.
Les tourbes de la lande s2che sont en effet caractérisées par un taux de particules
fines tres élevées, alors que les microagrégats sont proportionnellement beaucoup
plus importants dans les tourbes agricoles. Cela est d'autant plus vrai si 1'on admet,
comme nous l'évoquions au point 3.1.5 ci-dessus, qu'une partie des microagrégats
sont emportés vers le bas et qu'ainsi leur proporuon en surface est encore sous-
estimée. De telles différences texturales mais aussi structurales ne soat certainement
pas sans conséquences sur la circulation de I'eau dans le sol.
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Le taux de particules fines est en outre fortement corrélé positivement avec la teneur
en K (tableaux 9a et 9b), ainsi qu'avec les quotients K/Ca et K/Na dont les valeurs
trés élevées caractérisent également les tourbes de la lande séche. Tl n'est enfin pas
surprenant, eu égard a la minéralisation prononcée des tourbes de la lande seche,
d'observer des corrélations négatives fortes entre le taux de particules fines et le
rapport C/N, ainsi qu'avec le taux de fibres et le taux de fibres moyennes (200 ym a
2000 um), toutes propriétés qui distinguent nettement les tourbes de la lande séche
des autres.
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3.3. EVOLUTION DES TOURBES EN POTS PAR RAPPORT AUX TEMOINS
DE TERRAIN

3.3.1. Les différences de propriétés s'estompenl

Afin d'évaluer dans quelle mesure les tourbes qui avaient séjourné pres de deux ans
dans les pots en serre s'écartaient de leurs caractéristiques physico-chimiques
d'origine, nous avons procédé i une analyse en composantes principales sur le
modele de la procédure exposée précédemment (voir Chapitre I).

Les tourbes des milieux de référence ont été incluses dans cette analyse en tant que
témoins des conditions d'origine. Nous nous sommes basés sur les valeurs moyennes
des descripteurs utilisés, moyennes calculées & partir des trois répétitions de chaque
combinaison entre type de tourbe, hauteur de la nappe et microclimat créé 2 la
surface des pots lors de la seconde expérience. Cette fagon de procéder présentait
I'avantage de mieux dégager les tendances générales de 1'échantillon sans changer
I'interprétation des résultats. Nous avons par contre conservé la distinction entre
strates superficielles et strates profondes pour les tourbes en pots et choisi, pour
chacun des témoins d'origine, la strate superficieile et celle qui correspondait & la
strate profonde des tourbes récoltées dans les pots.

La hiérarchisation des descripteurs (procédure RANK du progiciel Mulva4) a permis
d’en sélectionner 12 sur 21, tout en conservant 97% de la variance totale initiale et
sans changer l'interprétation des résultats. Parmi les descriptenrs, ceux concernant le
taux de fibres et les fractions granulométriques, ainsi que le taux de cendres et le taux
dhumidité n'ont pas été retenus dans l'analyse. Pour des raisons de temps 2
disposition, ces valeurs n'ont en effet pas été mesurées pour les 180 échantillons de
tourbes issues des pots de cultures en serre. Le plan formé par les axes factoriels 1/2
est illustré a la figure 41. Les deux premiers axes factoriels représentent
respectivement 44 et 15.9% de variance et peuvent donc étre considérés comme
significatifs selon le modéle du baton brisé de Frontier (1976, in Legendre & Legendre
1984, 1:246).

L’axe 1 est corrélé:

* négativement avec: I'azote total (Ntot), le potassium total (K), I'indice pyro (Pyro),
la densité apparente (Densité) et, dans une moindre mesure, avec le magnésium
total (Mg) et le pourcentage de mésopores fins et micropores (P00 = pores <20 pm)

* positivement avec: le pourcentage de mésopores grossiers et moyens (P20 = pores
20-200 um)

Quant an rapport H/C, il a une contribution négligeable sur les deux premiers axes.

Il y a donc epposition, sur le premier axe, entre un pdle de tourbes "minérales
denses”, oli I'on retrouve les tourbes agricoles, et un pole de tourbes "organiques 2
forte porosité”, dont témoignent les tourbes issues du haut-marais intact. Le gradient
imprimé sur cet axe est en faif essentiellement dii aux tourbes agricoles. Les valeurs
de densité, d'indice pyro et de teneur en azote total et en potassium total sont en effet
tres élevées pour ces tourbes (voir tablean 6b an point 3.1).
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Tous les échantillons issus des pots de cultures s'écartent notoirement de leurs
témoins respectifs de terrain du point de vue des valeurs du rapport Mg/Ca (tableau
10), a l'exception de ceux issus des tourbes de la surface raclée et mise a nu pour
'exploitation de tourbe horticole. Dans ces derniers cas en effet, les teneurs tant en
Mg qu'en Ca n'ont que peu ou pas varié entre les échantillons témoins et ceux ayant
passés deux saisons en pots en serre. Cela est particulitrement vrai pour les strates
superficielles de ces tourbes qui se révelent donc trés stables du point de vue de leurs
propriétés physico-chimiques. Cest la raison pour laquelle, sur le diagramme de
I'ACP, on retrouve les trois témoins de terrain de ce type de tourbe regroupés dans le
nuage central avec les points représentant les tourbes qui proviennent des pots de
culture.

Les autres témoins d'origine se détachent de s tourbes provenant des pots de culture
vers le pdle positif de 'axe 2. De ces 6 tourbes témoins, les deux échauntillons de la
lande seche a Calluna vulgaris se distinguent bien des autres. Ils sont en fait
caractérisés, d'une part par un pH (pHeau) et un rapport K/Na trés bas, d'autre part
par des teneurs en Mg proportionnellement élevées par rapport 2 celles en Ca, d'oir
un rapport Mg/ Ca trés élevé (tableau 10). Seules les tourbes agricoles atteignent des
teneurs en Mg aussi élevées que celles de la lande séche a Calluna vulgaris. Mais ces
teneurs en Mg sont accompagnées de teneurs en Ca proportionnellement elles aussi
trés élevées. Ces dernitres contribuent ainsi 2 maintenir un rapport Mg/Ca
comparativement plus proche de celui des autres types de tourbes.

Ces observations sont en outre en conformité avec celles effectuées plus haut sur la
base de 'analyse des propriétés des seuls échantillons témoins.

Deux résultats peuvent étre dégagés de cette ACP. D'une part la majorité des
échantillons de tourbe out subi une certaine homogénéisation de leurs propriétés
physico-chimiques, ce qui se traduit par les écarts mesurables entre échantillons
témoins et ceux issus des pots de culture et par un rassemblement de ces derniers
vers le centre du diagramme de I'ACP. D'autre part, les témoins issus de la lande
stche & Calluna vulgaris constituent un cas particulier, marqué par un déséquilibre
dans les teneurs en Mg et Ca par rapport aux autres situations. Cet écart est tel qu'il
"absorbe” a lui seul une grande partie de la variance de ['analyse, rendanat ainsi
difficilement interprétable le diagramme de I'ACP ot1 tous les objets sont regroupés
vers le centre.

C’est pourquoi nous avons procédé a une deuxizme ACP sur le méme modele que la
précédante, en excluant par contre les deux échantillons témoins de la lande séche a
Calluna vulgaris.
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Axe 2
1.e B.6
a Mg/Co .1.0 HH1.0 0.6 0.5
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° °n{‘_ P20
pH eau
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Surface
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A A Lande séche
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*ev Summary ***"
Axes 1 2 3 4 Total varianca
Eigenvalues : 440 159 129 080 1.000
Cumulative percentage variance
of species data : 440 599 728 808

FIGURE 41. DIAGRAMME ET RESUME DE L'ACP( PLAN 1/2) DES PROPRIETES PHYSICO-CHIMIQUES DES
TOURBES DE REFERENCE ET DES TOURBES EN POTS (1ERE ETAPE). COMMENTAIRES
DANS LE TEXTE,
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Ecart par
rapport &
Ca Mg Ma/Ca Diminution Lande séche
Type de tourbe Strate Mappe o'eau mmeol mmol mmal da MgiCa témoin
Lande séche Surface Terrein 23 85 367
Basse 184 23 012 97%
Haute 231 19 008 88%
Profonde Terrain 28 31 1.14
Basse 10.¢ 0.4 0.4 96%
Haute 10.1 0.5 0.05 9%5%
Agricuityre Surface Terrain 48.9 9.4 019 9%
Basse 60.3 4.1 0.07 65% 98
Haute 78.3 6.0 0.08 58% 88
Profande Temain 14.4 51 .36 6%
Bessa 317 07 002 9%6% o8
Haute 545 24 0.05 87% 95
Haut-marais Surface Tarrain 27 1.6 2.60 84
intact Basse 14,5 13 0.00 B5% 58
Haule 87 14 0.14 7% 96
Profande Temain 6.1 23 0.37 679%
Basse 308 08 0.03 53% B8%
Haute 25.7 0.8 0.03 82% 67 %
Tourbe nue Surface Tarrain 12.8 13 0.10 679
raciée, couche Basse 2.7 21 0.08 2% 5%
superficielle Heute 220 18 0.08 21% 23%,
Profonde Terrzin 135 15 0.11 S0%
Baase 250 15 0.08 44% 65%;
Haute 256 1.7 0.07 40% 4%
Tourbe nue Surface Terrain 140 21 0.15 6%
raclée, couche Basse 14.4 20 0.14 7% 6%
de profondeur Haule 17.5 24 D.14 8% 96%;
Profonde Tarrein 128 1.3 0.10 819%:
Basse 184 18 .10 4% 91%|
Heute 17.1 1.8 0.1 -9% B0%:

TaBLEAU 13, EVOLUTION DES TENEURS DE CA ET MG

3.3.2. Des différences subsistent dans les strates superficielles et les types
de tourbes restent bien individualisés

La hiérarchisation des descripteurs {procédure RANK) a & nouveau permis d'en
sélectionner 12 sur 21 {(seuil de sélection arrété a 1%) tout en conservant 97% de la
variance totale initiale et sans changer l'interprétation des résultats. La projection des
composantes sur le plan formé par les axes factoriels 1/2 est illustrée 2 la figure 42.
Les deux premiers axes factoriels représentent respectivement 34.5 et 20.6% de
variance et peuvent donc étre considérés comme significatifs selon le modele du
béton brisé de Frontier (1976, in Legendre & Legendre 1984, 1:246).
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L'axe 1 est corrélé négativement avant tout avec'azote total (Ntot) et la densité appa-
rente (Densité), dans une moindre mesure avec la proportion de micropores et
mésopores fins (P0D = pores <20 ym) et au pdle négatif avec le pourcentage de
mésopores moyens et grossiers (P20 = pores 20-200 ym). La corrélation est moins
évidente entre I'axe 1 et les tereurs en Ca et Mg. Le Mg en particulier est en fait
mieux corrélé avec I'axe 3 (non représeté). L'opposition, sur le premier axe, entre un
pole de tourbes "minérales denses” et un péle de tourbes "organiques a plus forte
porosité”, correspond a celle déja relevée précédemment en présence des échantillons
témoins de la lande seche 2 Calluna vulgaris.

Par contre, la ségrégation entre témoins d'origine et toutes les autres tourbes est
moins-nette qu'elle ne I'était en tenant compte des témoins de la lande séche & Calluna
vulgaris dans I'analyse précédente. On relevera plutdt ici 1a bonne concordance des
tourbes agricoles de surface avec leurs témoins correspondants, cette concordance
étant encore relativement borme pour les strates superficielles et profondes des
tourbes raclées pour la production de tourbe horticole. A I'inverse, on retrouve des
écarts trés nets entre les strates profondes des tourbes agricoles et celles superficielles
des tourbes du haut-marais intact avec leurs témoins respectifs. Les strates
superficielles des tourbes du haut-marais intact ont en fait évolué vers des propriétés
semblables a celle des strates profondes du témoin.

Enfin, i] faut encore remarquer que, grace a Yabandon dans l'analyse des deux
échantillons témoins de la lande séche & Calluna vuligaris, le diagramme de ' ACP est
plus aisé a interpréter, tout en ayant conservé une distribution similaire des objets. La
ségrégation trés nette entre témoins de terrain et tourbes en pots n'apparait que sur la
projection dans le plan des axes 1/3 (non représenté). Les témoins d'origine sont ainsi
distingués des tourbes en pots par un rapport Mg/Ca nettement plus élevé (tableau
10). Les teneurs en Ca des tourbes en pots se sont en effet considérablement accrues
par rapport a leurs témoins d'origine respectifs, au détriment des teneurs en Mg qui
ont par contre diminué partout, sauf dans les tourbes des surfaces raclées pour la
tourbe horticole.

Le gros nuage central de points s'est un peu étalé et trois groupes s'en sont détachés.
It s'agit & chaque fois des strates superficielles des différents types de tourbes étudiés
(symboles pleins). Ce sont donc les strates superficielles qui discriminent au mieux
les différents types de tourbes, ce que nous aurions déja pu relever 2 propos de
l'étude des échantillons témoins de terrain (point 3.2).

En considérant les descripteurs qui sont le mieux corrélés aux deux premiers axes, on
constate qu'outre les valeurs élevées de densité apparente et de teneurs en azote total
qui caractérisent avant tout les tourbes des milieux agricoles sur I'axe 1, ce sont les
quotients K/Ca et H/C qui discriminent les strates superficielles des strates
profondes le long de I'axe 2. Autrement dit, les strates superficielles des tourbes se
distinguent par des teneurs en K, proportionnellement a celles en Ca, plus élevées, et
par un caractere plus aliphatique (H/C élevé), la tendance étant plut6t a I'aromaticité
(H/C plus faible) pour les strates profondes (tableau 11). La stratification ainsi
observée selon le gradient d'aromaticité exprimé par le quotient H/C correspond
bien 2 I'évolution de la mati2re organique plus prononcée en profondeur (tourbes
plus 4gées) qu'en surface. Quant aux teneurs en K, il n'est guere surprenant qu'elles
soient plus élevées en surface, cet élément trés mobile étant fortement transloqué par
les sphaignes et ainsi concentré dans les strates superficielles.
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Sur la base de cette deuxiéme ACP, qui exclut les témoins de la lande séche A Calluna
vulgaris, on peut donc dire que les différences entre échantillons de tourbes issus des
pots de cultures se sont effectivement estompées par rapport A celles observées a
propos des témoins de terrain. Toutefois, des différences subsistent, avant tout dans
les strates superficielles. En outre les types de tourbes restent bien individualisés les
uns des autres. C'est un peu comme si, méme en présence d'un drainage relativement
profond, inévitablement accompagné d'une certaine aération, les processus
d'évolution des tourbes demeuraient trés lents au-dessous des 20 premiers
centimetres de profondeur. Du mains cela reste-t-il vrai tant que I'homme ne
s'attaque pas 2 la structure méme des strates tourbeuses comme c'est le cas avec le
labour des prairies sur tourbe.

Type de tourbe Nappa d'eau Strate ~ |K/Ca  M/C Ca K
mmoi mmol
Agriculiure Tarrain Surface 0.10 1.5 48.9 4.7
Terrain Frofonde 0.03 1.3 14.4 0.5
Haute Surface 0.12 1.6 7B8.3 8.9
Haute Profonde 0.08 1.5 54.5 4.1
Basse Surfaca 0.09 1.6 60.8 §8
Basse Profonde 0.03 1.5 37.7 1.0
Heaut-marais intact Terratn Surfaca 0.19 1.5 2.7 0.5
Terrain Profonde 0.08 1.6 6.1 0.5
Haute Surface 0.12 1.7 9.7 1.2
Haute Profonde 0.04 1.6 25.7 1.0
Basse Surface 0.08 1.6 14.8 1.2
Basse Profande 0.03 1.6 30.8 1.0
Lande sécha Terrain Surface 2,05 1.8 2.3 47
Terrgin Profonde 0.31 1.4 2.8 0.9
Haute Surface 0.23 1.6 23.1 53
Haute Profonde 0.08 1.6 10.1 0.8
Basse Surface 0.20 1.6 19.4 3.9
Basse Profonde 0.086 1.5 10.9 0.6
Nua raclés Tearrain Surface 0.02 1.6 128 0.2
couche de profondeur Tarrain Profonde 0.07 1.6 13.5 0.9
Haute Surface 0.03 1.5 22.0 0.6
Haute Profonda 0.03 i.4 25.6 0.7
Basse Surfecsa 0.03 1.5 267 0.7
Basse Profonde 0.02 1.4 25.0 0.5
Nua raclée Terrain Surface 0.03 1.5 14.0 0.4
couche de surface Terrain Profonde 0.02 1.6 12.8 0.2
Haute Surface 0.086 1.5 17.8 09
Haute Profonde 0.04 1.8 17.4 06
Basse Surface 0.06 1.5 14.4 08
Bassa Profonde 0.03 1.8 18.4 0.5

TAasLEAU 11, EVOLUTION DES TENEURS DE (A ET K ET DU RAPPORT HfC
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Symboles : Axe 2
Surface
Prafondeur ; ]

Haut-marais intact -1.0
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[ |
o
®
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*hah Summary rabds
Axes 1 2 3 4 Total variance
Eigenvalues : 345 206 .159 .106 1.000
Cumuletive percentage variance
of species data 1 345 551 71.0 816

FIGURE 42, DIAGRAMME ET RESUME DE L'’ACP { PLAN 1/2) DES PROPRIETES PHYSICO-CHIMIQUES DES
TOURBES DE REFERENCE ET DES TOURBES EN POTS (2E ETAPE), C OMMENTAIRES DANS
LE TEXTE,
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3.4. U'INFLUENCE DE LA NAPPE ET DU MICROCLIMAT SUR LES
STRATES SUPERFICIELLES DES TOURBES EN POTS

3.4.1. Bases de l'analyse numérique

Malgré les profondes perturbations infligées aux marais suite aux diverses étapes de
I'exploitation de la tourbe, et malgré les traitements expérimentaux, les différences de
propriétés physico-chimiques d'un type de tourbe a l'autre se révelent surtout en
surface. Il est en outre reconnu que les sphaignes n'exploitent qu'une partie trés
superficielle de toute la couche de tourbe d'un haut-marais (Gobat 1984). Dés environ
20 cm, au niveau du passage de l'acrotelm au catotelm, tous les phénomenes
pédobiologiques ralentissent fortement pour se stabiliser & un rythme extrémement
lent et qui ne redevient significatif que si on le considere sur la durée de plusieurs
siecles voire millénaires (Clymo 1983, Grosse-Branckman 1990).

Partant de ces considérations, il apparaissait justifié de ne retenir que les strates
superficielles de nos pots de culture pour poursuivre nos investigations. Il s'agissait
en effet de déceler les propriétés discriminant au mieux les différentes tourbes
étudiées pour pouvoir par la suite mettre ces propriétés en relation avec la
croissance des sphaignes cultivées sur ces tourbes. Dans nos hypotheses de travail,
nous avons cependant retenu les facteurs hydrologiques (niveau de la nappe d'eau,
mais aussi porosité, capacité de rétention en eau et densité des tourbes) comme
facteurs fondamentaux conditionnant la croissance des sphaignes. La suite des
analyses numériques ne portant plus que sur les strates superficielles des tourbes, il
nous a par conséquent paru important de conserver une partie de l'information
associée aux strates plus profondes. L'idée sous-jacente était d'essayer de mettre en
évidence l'existence éventuelle d'un réservoir d'eau en surface (fourbe a porosité
grossiere et faible densité), superposé a une sirate profonde plus ou moins im-
perméable (porosité fine, forte densité). Une telle situation devrait en effet s'avérer
favorable 2 la croissance des sphaignes en permettant une accumulation et une
rétention prolongée d'eau météorique en surface, méme en présence d'un drainage
encore actif a plus grande profondeur. A l'inverse, une tourbe dense et peu poreuse
en surface favoriserait le ruissellement superficiel au détriment de la recharge du
corps tourbeux profond.

C'est pourquoi, nous avons calculé, pour les différentes catégories de porosité, de
méme que pour la densité apparente et pour la capacité de rétention en eauy, le
rapport entre les valeurs des strates superficielles et celles des strates profondes. Ces
valeurs ont été utilisées dans les analyses comme descrip teurs supplémentaires.
Ainsi, une valeur supérieure a 1 pour le rapport entre surface et profondeur indique
par exemple une plus grande porosité totale en surface, comme c'est le cas pour
I'acrotelm des hauts-marais en général. Au contraire, une valeur de ce rapport
inférieure a 1 pourrait révéler une compaction des strates en surface.

Enfin, quelques analyses chimiques supplémentaires, par rapport & celles qui avaient
été faites pour les témoins de terrain, ont été effectuées sur les échantillons en
provenance des pots de culture, a savoir: les teneurs en Mn, Fe et P total, le pHxa et
le delta pH (pHew - pHka), en tant que révélateur de 1'acidité d'échange (Baize
1988:66).
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L'ntilisation du programme CANOCQ (ter Braak 19887, 1988 et 1990) a permis de
procéder a une analyse canonique de redondance (RDA). 11 s'agissait par ce biais de
déterminer dans quelle mesure les différents traitements dont ces tourbes ont fait
I'objet avait affecté la variabilité des propriétés physico-chimique observée entre
les tourbes de référence. Les traitements considérés étaient:

* deux niveaux de nappe d'ean;
* 'établissement de trois types de microclimats en surface des pots.

Les espéces de sphaignes cultivées sur les tourbes en pot n'ont pas été considérées
comme un traitement. En effet, une premiére analyse canonique de redondance nous
a permis de vérifier que les différences de propriétés physico-chimiques observées en
fin d'expérience n'étaient pas corrélées aux trois especes de sphaignes cultivées.

Contrairement a la procédure suivie pour la comparaison des strates superficielles et
profondes avec les témoins de terrain, nous avons travaillé avec Jes valeurs des
strates superficielles des 90 pots de 1'expérience, et non pas seulement avec les
valeurs moyennes pour les pots ayant fait 1'objet d'un méme traitement.

Les corrélations entre descripteurs (tableanx 12a et 12b) et leur hiérarchisation en
fonction de leurs contributions respectives a la variance totale de I'échantillon
(tableau 13) ont été calculées comme précédemment 2a 'aide du progiciel Mulva4
{procédures RESE et RANK).

3.4.2. Résultats de la RDA

L'analyse canonigune de redondance (RDA) permet d’expliquer 69% de la variance
totale de I'échantillon, dont 62% sont répartis sur les plans de projection formés par
les axes 1/2 et 1/3 (figures 43a et 43b). Les tests par permutations ont confirmé la
signification statistique de la contribution de chacun des trois premiers axes a la
variance totale (p=0.01).

Afin de quantifier les contributions respectives de chaque groupe de variables en-
vironnementales utilisées dans la RDA nous avons procédé a une décomposition de
la variance selon Borcard, Legendre & Drapean (1992). Les résultats de cette
procédure sont résumés dans la figure 44. Ainsi, sur les 69% de variance expliqués,
plus de 65% peuvent étre attribués aux différents types de tourbes qui restent trés
bien individualisés sur les diagrammes d'ordination (figures 43a et 43b). L'influence
de la hauteur de la nappe dans les pots atteint 2 peine 3%. Quant aux contributions
des différents microclimats elles sont négligeables. 11 est donc remargnable de
constater la trés forte valeur explicative des variables qualitatives "type de tourbe".
Les différences de propriétés physico-chimiques restent liées avant tout a la nature
et i l'origine des tourbes étudiées et se révélent relativement indépendantes des
traitements subis durant les deux ans d'expérimentation en serre (hauteur de la
nappe d'eau et microclimat). Seul le niveau de la nappe d'eau a encore une légére
influence sur cette variabilité.

127



141

*IANOIOYd FLVHLS 13 TITADIIHIINS TLVHLS DLINT SYNTTVA $30 INFILOND s IA0D TT AV SFINVAIA SHNALANISAT '§F'0-+ ¥ INLS (10'0>d)
NOILY2IINDIS 30 1N3§ *S10d NI $IGNNOL 530 $ITTAIHIANS STLVILS SIA SINVIWIHI-OIISAH SILUHIOY $I0 SYNILAINISIA DUINI SNOLLVIFIHOD 'V T VIV

e [Md w0 | Hd |neanud | 0 | oske | 4 | NO | N 3 a3 | e | Bw x L5}
2v0- | 600 1o 20  |290- [290- | 150 | ES0 |220- | 520 |E20- | 9»0 |Ob0- | BED- | S0 nea uojiusigy ds
500~ | 00 EO0 100 | i | ilo- 100 | 119D £E20- |20 | £00 EZ0- | elo- | 90¢ 00 32103 3150164 dS
Lo~ | 920 520 6v0 V0 | ¥E0- | 050~ | 820 9C- | 000 900~ | 010~ | 200 | #20- | BOO- Q0 < saiad ds
200 | €20 €20 £Z0 100- | st0- |oIo- | 000 200~ | 0i0 000 2i0- | 600 0l0- | 200 igoZ-1pZ sai0g ds
agQ 610 oz PO 610 220 ¥20 Lo £1'0 &1°C0- 200 200 1o +20 P00 02> 38104 dS
w70 | 600 1o 820 |L2°0- |[P9°O- |#50- | §50 |820- |2z20- | SZ20- | @0 | BEC- | I¥0- | BECF ‘dde qusuaQ ds
12°0- |oco- |20~ | w00 \|260- |v80- |£80- |220 |(S6°0- | 600 |p9°0- [E90D- |22°0- |[#2°0- |0Z°0- nes uojua1gy
18°0 vED ZE0 800 |E6'0 |SBO 880 |640- [S&0 6{¢- 020 [v9°0 |[¥20 |(L§0 |FZ2O ‘dde 9115ua0
£50 020 8Lo 000 $S0 020 650 €0 | 050 E0C- | 2v0 S€0 SEO 250|150 M0p2-702 s940d
¥9°0- | VEO- | EEO- | S10- |29°0- |[¥2°0- |850- | Sr0 650 | 020 ¥S0- | SPO- | S5C- | 950 |29°0- 0z> seiod
Zvo- | 100 | 100 %20 109°0- |8SO- | 8p0- | S0 050 | 200 EE0- | 920- | 620~ | &0 | 6EO- “Vig0Z < Sa.0d
aro- | Z20- | 520~ | 600- | 950~ | ZF0- |90~ | 680 950~ | 800 ire- | 1P 0- | E50- | OVO- | SPOF 3|€10) 91s0Iod
£9°0 /50 250 40 v0 2v0 $S°0 g | o BEG- | 50 ZE0 ¥50 §§¢  |£9°0 uW
600~ | 120~ | 220~ |80 | 200 900~ | 120 220 | 200 |€2°0- | Zi0 E00- | 0i0- | 920 Y57 /M
£20 300 00 vi0- | 8€0 0r0 550 SY0- | ZEC o | 2£0 I£0- | 920 | 650 520 eN/A
00 SEQ- | 960~ | vpO- | 2EC SE0  |€9°0 ¥eO- | 5¥0 o | 920 120 S00 (890 | 200 e
o | ZEO- | 950~ | S20- | 620~ | ¥€E0- [ 120~ | 00 600~ | 520 S¢0- | Si0- 200 | sZ0- | ise e2/0W
007 |89°0 [99°D orp  |08°0 [Z20 [820 E50- 490 SE0- (98°0 (690 (B8R0 [2£0 (86O SUoie] Wng
001 |00°'L (680 ZE0 20 00 520- | 920 220 1¥9°0 0f0 |S9°0 ¥e0 |#2°0 Hd e3RQ
00l 160 PED 050 227 E20- | 520 1Zg- 290 0E0 |E90 ZE0 (€40 14 Hd
00t $00 58Iy ¥00 000 100 £ro- 0¥ 0 iz0 950 ito 250 nea Hd
00i |v80 |[+§0 [LZ°0- [06°0 vz~ |LZ0 250 690 (940 [584°0 33D
00T (640 [020- |20 1Z¢- [o6l0 250 |99°0 (9.0 |[#.°0 01&g
00l 18°0- Iv8°0 6¢¥0- 640 850  |69°0 (260 |00 d
00T |26 0- | I£0 |19°0- |G¥0- |8PO- [92°0- | SvO- N/D
ool ro- [£9°0 50 (290 [Si0 650 N
00| 150- | 910 | 820 | 650 | PEC J
00l 250 |€9°0 (180 [£§0 o4
00l 850 550 850 eN
007 |290 {980 W
00t (020 b
00l )




671

"SLOd NI SIFANOL $3Q ST YN STLVHLS SI0 STNOTWIHI-0DISAHA STLAUdOUd $3Q SYNAILINISIA XNVAIONIAd ST NOILLVSIHOMYHI I '§T v 18V

£L0 800 1910

P
90 T npg> sesog ds £
580 S0 10 Hd Z
0¥ 0 oF 0 @tualedde gysusQ| |
8JURBLIEA SIUEBLIBA
aAfelnun) | eApeley RNGUYRY yuryY

*JANOIOND ILVHIS L3 ITIAOIIUIINS ALVAELS THINT SYNTTVA SIQ INILLOND : &5 3A03 31 ¥ Vd SIONVAIC SENILIINOSI(J "0+ v INUS ([0'o=d)
NOLLYOLINDIS 3Q HNT § 'SLOJ NI SITUNOL SAA STTIHIITIIANS STLVULS $3Q SINIWIHD- ODISAH SFLIUJOYd $IQ SUNILAINOSIQ TUINI SNOLLVIRINOD *f 2] VA8V

218303 npog< *00¢ pe> ‘dde nes u "dde *00z Mgz noge< | seio
mu_mnwuon_ saKd ds mmuﬂmm ds §3Jod ds 3_““00 oI3Ua19Y | FUsUI] muwom_ sajog salod | Fus0M0d UA M EN/A & e/
{50 80 610 Zi'g- [86°0 EB O 94’0 a0 050 6P0 080 600 210 Lo 820 ro g nea uoljuaigy ds
oot vio- L0 950 £E0 gEo 2o 80 viG 800 290 500 20 FFA L0 Zeo- 3le101 JUsclod ds
oot sig 2970~ £50 %0 SE0 250 N0 28’0 0o 500 Zi1o 2E0- 2E0- Lo fppz< salod ds
oot $so- | 810 900 %00 | 6€0- 150 80 1000 | 010 o |20 seo- | eto 1lp02-102 s%i0g ds
ool 520 oo 510 99°0 LE0- 580 SEQ 00 %o 920 tro sz 1gg> 53104 ds
oot €80 82°0- 560 150 850 8E0 o [ 37] S10- ZE0 oo “dde gusuag ds
oot 860 £50- {890 PS50 S$9°0 80 80?0 o 90 kL0 NED UOIWIRIFY
oot FAY] 2970~ 950 550 80 200 B0 3 41 8o "dde 31Isud(]
ool cl'0- [ELD- 800 8.0 org- LY 41 8z0 e 1002-10¢ S310d
00t 8€0 (347 SE0 800 74 £SO 0g0 Tigg> salog
o gOO 200 £00- cE0- rEO- 220 M0z < saiogd
oot oeo 500 oic- 200- txekng J|e101 s
oot 1110y AL 400 8z0- U
oot ZE0 e s0°0 J/H
oot ¥50 800 BN
oot (o L)) |
o0t eD/0W




Descripteurs Axe 2
KACa
' SptPoresdep
H/C
Ma / Ca K/ Na Pores <20 u K '
Porosité totale O o ¥/ /_,’_/ CEC
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Rétention
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N & R
intact \ G
um
Raclée $ e “ations
Pores 200 p profonde Mg
W Ga
sp Densité " gp Rétention Agricele
eau ®
sp Pores >200 g
Delta pH
**** Summaryof RDA """
Axes 1 2 3 4 Total variance
Eigenvalues : 38 14 09 .05 1.00
Species-environment correlations : 95 95 92 8
Cumulative percentage variance
of species data : 383 527 615 668
of species-environment relation : 557 766 895 973
Sumofall unconstrained eigenvalues 1.00
Sumofall canonical eigenvalues 68

Ficure 43 A. RESUME ET OJAGRAMME DE LA RDA DES STRATES SUPERFICTELLES DES TOURBES EN POTS
{PLAN 1/2), AVEC TOUS LES DESCRIPTEURS PEDOLOGIQUES ET LIS PRINCIPALES VARIABLES
ENVIRONNEMENTALES (MANQUENT LES 3 MICROCLIMATS RASSEMBLES PRES DE L'ORIGINE). LES
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FiGURE 43 B. RESUME ET DIAGRAMME DE LA RDA DES STRATES SUPERFICIELLES DES TOURBES EN POTS (PLAN
1/3), AVEC TOUS LES DESCRIPTEURS PEDOLOGIQUES ET LES PRINCIPALES VARIABLES
ENVIRONNEMENTALES (MANQUENT LES 3 MICROCLIMATS RASSEMBLES PRES DE L'ORIGINE). LES
OBJETS NE SONT PAS REPRESENTES
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5 Types de tourbes
65 %

Hauteur de ta nappe
d'eau (2 niveaux)
3 Microclimats 0.5 % 3 %

3%

ooy [
e
Froure 44, DECOMPOSITION DE LA VARIANCE DES PROPRIFTES PHYSICO-CHIMIQUES OES STRATES
SUPERFICIELLES DES TOURBES EN POTS EXPLIQUEE PAR LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES

3.4.3. LES FACTEURS DISCRIMINANT LES TYPES DE TOURBES

UN FACTEUR INTEGRATEUR : LADENSITEAPPARENTE

Le premier axe dela RDA (figure 5a) "absorbe” a lui seul 38%, soit un peu plus de
la moitié de la variance expliquée. On retrouve ainsi sur I'axe 1, tout comme dans
Yanalyse des témoins de terrain, 'opposition entre un pdle minéralisé et dense et
un pble organique a forte porosité et capacité de rétention en eau. La densité reste
le descripteur le plus discriminant (tablean 9), avec une contribution de 40% a la
variance totale (procédure RANK de Mulva4). Elle constitue donc un ben
intégrateur de l'ensemble des propriétés d’une tourbe donnée, y compris des
propriétés chimiques, comme en témoignent les fortes corrélations entre la densité
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apparente et 'azote total, le phosphore total et le potassium total, ainsi que la CEC et
I'indice pyro.

Les valeurs élevées de tous ces descripteurs caractérisent les tourbes de la lande
seche & Calluna vulgaris et les tourbes agricoles (tableau 14). A I'opposé (figure 43a) on
trouve les tourbes du haut-marais intact a forte capacité de rétention en eau, forte
porosité {en particulier de mésopores moyens compris entre 20 et 200 um) et avec un
rapport C/N élevé. Une telle distribution est conforme 2 celle observée par Buttler et
al. (1994) pour des tourbes de composition botanique variée.

Par contre, les tourbes de la zone raclée pour la production horticole restent dans la
partie médiane du graphique (figure 43a). Quant aux tourbes agricoles, elles se
démarquent par leurs teneurs en cations nettement plus élevées, notamment en Ca,
Mg, Mn et Fe. La somme des cations (Ca, Mg, K, Na) s'en trouve également renforcée,
méme si les tourbes de la lande séche a Calluna vuigaris ont des teneurs similaires en
Ket Na.

Type de Nappe |Densité apparente |pH KcCL
tourbe deau + - + -
Agriculture BASSE 0.21 0.030 4.3 02
HAUTE 0.24 0011 4.6 02
Lande BASSE 0.19 0013 2.9 0.0
séche HAUTE 0.20 0.014 3.0 00
Raclée BASSE 0.15 0.011 3.3 o1
surface HAUTE 0.15 0014 3.5 0.1
Raclée BASSE 0.13 0.025 3.6 0.1
profonde HAUTE 0.10 0.005 3.7 0.1
Haut-marais BASSE 0.0B 0.007 3.3 0.0
intact HAUTE 0.07 0.008 3.3 G.1

TABLEAU 14. DESCRIPTEURS DISCRIMINANT LES 5TRATES SUPERFICIELLES DES TOURBES EN POTS LE LONG
DES AXES 1 ET 2 DE LA RDA, SELON LES TYPES DE TOURBES ET LE NIVEAU DE LA NAPPE D'FAUL.
MOYENNES POUR 9 POTS (+- INTERVALLE DE CONFIANCE A 95%),

Deux facteurs différentiels prépondérants: l'acidité et la distribution verticale des mésopores fins et
micropores

Cette différenciation entre tourbes agricoles et tourbes de la lande seche a Calluna
vulgaris est encore plus nette en considérant l'axe 2, bien corrélé au pH (figure 43a et
tableau 14). Des trois descripteurs concernant le pH, le pHeau est celui qui a la
meilleure relation angulaire avec l'axe 2 (figure 43a). Toutefois, tous trois sont trés
fortement corrélés (tableaux 12a et 12b), le pHka et le delta pH étant méme
colinéaires. Enfin, le pHka a une plus forte contribution que le pHeas ou le delta pH
(15% selon la procédure RANK de Mulva4, tableau 13), comune en témoigne aussi
son vecteur a peine un peu plus long sur le diagramme de la figure 43a. La valeur
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informative de ce descripteur, au demeurant simple a mesurer, se trouve donc
confirmée une fois de plus (Gobat et al. 1986, Baize 1988, Matthey 1996).

Les tourbes de la lande séche & Calluna vulgaris se démarquent aussi (tableau 15) par
un rapport élevé entre surface et profondeur pour les mésopores fins et micropores
(<20 um), dont la contribution & la variance totale est de 10% (tableau 13). La valeur
explicative du rapport entre surface et profondeur pour les mésopores fins et
micropores (< 20 um) s'exprime en fait a la fois sur les plans 1/2 et 1/3 de la RDA
{figures 43a et 43b). Dans le plan 1/3 le rapport eutre porosité totale en surface et en
profondeur apparaft égalemeut négativement corrélé a I'axe 3. L'usage des quatients
des valeurs de classes de porosité entre surface et profondeur apparait donc
comme effectivement intéressant pour affiner la caractérisatiou des tourbes
étudiées.

Type de Nappe |Pores <20pn  |Porosité Ctot H/C
taurbe d'eav {s/p totale s/p

+ - + - + - +=
Raclée BASSE 078 o009| 0.88 o00¢| S3.0 o6/ 1.58 005
surface HAUTE 068 0097 081 o00¢| S3.5 13 1.48 0.03
Raclée BASSE 1.15 azz| 095 004 1.7 24} 1.51 008

3
profande HAUTE 086 007 092 o005 S2.3 16} 1.46 Qo8

Agriculture BASSE 1.04 o016| 096 o007 46,5 23| 1.59 005
HAUTE | 0.86 o006 0917 o003| 449 11| 156 o007

Landeséche BASSE 1.29 o[ 095 003| 48.0 06| 1.65 003
HAUTE 116 o 0.9 004 479 03| 1.62 ooz

Haut-marais BASSE 0.91 013} 096 o0¢| 46.7 15) 1.65 004
intact HAUTE 0.88 0r| 099 o0¢| 46,1 08| 1.69 0.05

TABLEAW 15. DESCRIPTEURS OISCRIMINANT LES STRATES SUPERFICIELLES DES TOURBES EN POTS LE LONG
DES AXES 2 EY 3 DE LA RDA, SELON LES TYPES DE TOURBES ET LE NIVEAU DE LA NAPPE D'EALL.
MOYENNES POUR 9 POTS (+- INTERVALLE DE CONFIANCE A 95%).

Un autre facteur différentiel: ['évalution de la matiére orgonique

L'analyse de la projection des résultats de la RDA sur le plan des axes canoniques 1 et
3 (figure 43b} met en évidence une opposition nette entre tourbe du haut-marais
intact et strates superficielles de la tourbe nue raclée pour la production horticole
(Raclée surface). Les cing types de tourbes étudiés se répartissent ainsi le loug de
'axe 3 sur un gradient correspondant aux conceuntrations en carboue total et au
rapport H/C (tableau 15). Ces deux descripteurs sont bieu corrélés négativement
(tableau 12a).

Le rapport atomique H/C donme umue indication intéressante sur le degré
d'humification de la tourbe (Andreux 1978, in Gobat & Portal 1985, Naucke 1990).
Plus le rapport H/C est faible, plus la polycondensation des molécules organiques
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est prononcée. Les valeurs H/ C obtenues & partir des tourbes du présent travail sont
toutes plus €élevées que celles mesurées par Matthey (1996), dans différentes
situations en régénération, et par Gobat & Portal (1985). Elles devraient par
conséquent toutes &tres considérées conume caractérisant des tourbes non humifiées &
caractere aliphatique dominant! Ces observations sont d'autant plus contradictoires
que les tourbes de la lande séche 2 Calluna vulgaris et celles mises en culture
apparaissent, sur le diagramme de la RDA (plan 1/3, figure 43b) comme des tourbes
minéralisées, a forte densité apparente, et 2 CEC et indice pyro élevés. En cela elles se
situent & 1'opposé de 'axe 1 par rapport aux tourbes du haut-marais intact qui sont
elles aussi caractérisées par un rapport H/C élevé. Le caractere aliphatique des unes
et des autres n'est donc pas équivalent et ne peut pas, dans ce cas étre interprété
directement en terme d'humification. Mais, cette apparente contradiction peut se
résoudre si 'on admet, conformément & Barriuso (1982, in Matthey 1996), que
l'essentiel des produits de I'humification des tourbes de la lande seéche 2 Calluna
vulgaris et de celles mises en culture consistent en acides humiques (d'oti une hausse
de l'indice pyro). Les AH auraient en effet une forte tendance aliphatique et
contribueraient également & des valeurs élevées de taux de cendres. Des lors il serait
cohérent de mesurer une hausse du rapport H/C en relation avec une élévation de
l'indice pyro et de la CEC.

Toutefois, les écarts entre valeurs moyennes des rapports H/C sont faibles, et dans
certains cas l'erreur-type est relativement importante, incitant par conséquent & une
certaine prudence dans l'interprétation des résultats figurant au tableau 15.

3.4.4. Evolution de la porosilé des tourbes aprés deux ans de culture en
serre

Le rapport entre mésopores fins et micropores (<20 pm) en surface et en profondeur
met avant tout en évidence une opposition entre les strates superficielles de tourbe
raclée pour la production horticole {Raclée surface) et les tourbes de la lande seche &
Calluna vulgaris (tableau 15). Ces dernitres sont caractérisées par un rapport
nettement supérieur & 1, traduisant une forte réduction de la taille des pores en
surface malgré le maintien d'une porosité totale aussi élevée en surface qu'en
profondeur (rapport proche de 1). Au contraire, dans les toutbes raclées pour la
production horticole (Raclée surface), les proportions de mésopores fins et
micropores {< 20 um) sont plus faibles en surface qu'en profondeur (rapports
inférieurs a 0.8) et ce de maniere plus nette que pour les autres types de tourbes, y
compris ceux du haut-marais intact. Or, si l'on se référe au tableau 12b on
remarquera que le rapport des mésopores fins et micropores (< 20 um) est
positivement corrélé avec la proportion de macropores (> 200 ym) et négativement
avec le rapport des proportions entre surface et profondeur pour les mésopores
moyens et grossiers (20 - 200 pym). Autrement dit, les tourbes raclées pour la
production horticole (Raclée surface} sont caractérisées par une dominance des petits
pores en profondeur et par une dominance des pores moyens et gros en surface.

D'autres considérations peuvent encore étre faites & I'examen des valeurs figurant au
tableau 16.
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Avec environ 86% de porosité totale en surface, les strates superficielles de tourbe
nue raclée pour la production horticole sont 2 peine plus poreuses que les tourbes
mises en culture. Elles ont par contre conservé des proportions de mésopores moyens
et grossiers (20 um -200 ym) proches de celles des tourbes du haut-marais intact. Et,
de manidre surprenante et inexpliquée, elles ont retrouvé, apres les deux ans
d'expérimentation, une proportion de macropores (>200 ym) relativement élevée en
surface. Cette augmentation des proportions de macropores (>200 gm) par rapport
au témoin de terrain s'est produite au détriment des mésopores fins et micropores
(<20 um) en surface si bien que les rapport entre les valeurs de surface et de
profondeur ont doublé pour les premiers et fortement diminué pour les seconds. La
capacité de rétention en eau en surface est relativement faible, comparée a celle des
strates encore plus profondes de la tourbe raclée pour la production horticole (Raclée
profonde), mais la distribution de la porosité apparait comme plus favorable a une
recharge rapide et 2 une rétention en surface de l'eau. En effet, si les rapports des
valeurs entre surface et profondeur sont supérieurs ou égaux a 1 pour les macropores
(>200 um) et les mésopores moyens et grossiers (20 ym -200 ym), ce rapport n'est que
de 0.7 pour les mésopores fins et micropores (<20 ym). On doit donc bel et bien
avoir dans ce cas un "réservoir" d'eau superficiel reposant sur une couche de
tourbe peu perméable, comme nous en avions formulé I'hypotheése.

Les tourbes du haut-marais intact sont les plus susceptibles de se modifier 3 court
terme. Aprds deux ans d'expérimentation en serre, les proportions de macropores
(>200 ym) ont fortement diminué par rapport au témoin de terrain. Cette
modification affecte visiblement encore plus les strates profondes que superficielles,
puisque le rapport des valeurs entre surface et profondeur passe d'une valeur proche
de 1 (distribution homogene entre surface et profondeur) & une valeur de 1.6
(dominance des macropores en surface). Les proportions de mésopores grossiers et
moyens (20 pm -200 um) diminuent elles aussi par rapport au témoin de terrain, mais
les proportions entre la surface et la profondeur s'égalisent (quotient proche de 1),
alors que dans le terrain elles étaient deux fois plus importantes en surface qu'en
profondeur. Le tassement affecte dans ce cas plus les strates superficielles que
profondes. Le corollaire de cette évolution est une augmentation de la proportion des
mésopores fins et micropores (<20 ym) en surface, avec 12 aussi une égalisation des
valeurs entre surface et profondeur, tandis qu'en conditions naturelles la porosité
fine est nettement plus faible en surface. Enfin, paraliélement a ce tassement, le plus
conséquent parmi les 5 types de tourbes considérés, la capacité de rétention en eau en
surface s'en est trouvée réduite de prés de la moitié, tout en restant nettement
supérieure a celle des autres types de tourbes.

La porosité des strates profondes sous la tourbe nue raclée pour la production
horticole (raclée profounde) a suivi une évolution assez similaire 2 celle des tourbes
du haut-marais intact mais de mani2re meins prononcée. Ces tourbes étaient en effet
déja caractérisées dés le début par une forte proportion de mésopores fins et
micropores (<20 ym) qui s'est encore accrue au détriment des pores plus grossiers.
Mais contrairement aux tourbes du haut-marais intact, le tassement s'est produit
avant tout en surface, puisque les rapports entre valeurs de surface et de profondeur
pour les macropores {>200 ym) et les mésopores grossiers et moyens (20 um -200 um)
ont en tendance 2 diminuer. Cette tendance est toutefois sujette 2 une forte variabilité
comme en témoigne la marge d'erreur de l'intervalle de confiance. Malgré cela, on
assiste dans ce cas a une diminution de la porosité et de la capacité de rétention en
eau en surface.
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Les tourbes de la lande séche a Calluna vuigaris constituent en quelque sorte 'autre
extréme par rapport aux tourbes du haut-marais intact en ce sens qu'elles étaient et
sont restées caractérisées par une trés forte dominance des mésopores fins et
micropores (<20 um). Ces derniers sont distribués de maniere assez homogene entre
la surface et la profondeur, voire ont méme tendance & dominer encore plus en
surface qu'en profondeur (rapport supérieur a 1). Les autres fractions de mésopores
et les macropores sont peu représentées dans ces tourbes dont la capacité de
rétention en eau est faible comparativement aux autres types.

Enfin, trés proches de celles de la lande séche & Calluna vuigaris, les tourbes mises en
culture sont elles aussi caractérisées par une forte proportion de mésopores fins et
micropores (<20 ym) répartis trés uniformément entre la surface et la profondeur, et
par une trés faible capacité de rétention en eau. L'augmentation des macropores
(>200 um} en surface apres les deux ans d'expérimentation reste difficile a expliquer.
Elle ne reflete de toute fagon pas une tendance tres claire, a en juger par la grande
marge d'erreur qui accompagne la valeur moyenne du rapport entre surface et
profondeur.

. Surf/Prof  Surf/Prof Surf/Prof Surf/Prof | Capacité
Type Nappe Poros;té P;Les d Po;es > Pozrgs <] Porosité Pores » Pores » Pores < de

totale 2000 204 M| totale  200p 20p 200 |rétention

Raclée Temain 90 B 32 50 0.9 0.6 1.0 10 536
surf, Serre 8¢ 13 30 43 0.84 1.2 1.0 0.7 563
+/- Z 2 2 3 003 0.2 02 o7 28

Haut-m. Terrain 97 25 48 24 1.0 0.9 18 0.5 2206

intact Serre 93 17 39 3B 1.0 1.6 0.9 0.9 1245
+/- ] 2 2 Fy 003 a2 o1 o7 81

Raclée Terrain 97 13 32 52 1.0 16 1.2 08 1178
prof. Serre 93 | 27 57 0.9 1.3 0.8 1.0 848
+f- 3 3 3 5 003 0.5 o.1 o1 4]

Lande Terrain 88 2 19 68 08 04 06 11 386
séche Serre 89 3 24 63 0.9 0.4 0.7 1.2 466
+/- 1 1 3 3 0.02 o1 [’y 0.1 27

Agri- Terrain 85 3 23 S9 1.0 0.6 14 1.0 373

cole Serre B4 6 19 59 0.9 1.3 0.9 1.0 399
/- 2 1 2 3 Q.04 05 R ot 59

TABLEAN 18, EVOLUTION DE LA POROSITE DES TOURBES EN POTS PAR RAPPORT AUX TEMOINS DE TERRAIN
(VALEURS MOYENNES DE 18 ECHANTILLONS, AVEC INTERVALLE DE CONFIANCE A 95%EN
ITALIQUE)

137



4. Discussion

Sur la base de nos travaux précédents (Gobat 1984, Gobat et al. 1986, Gobat ef al.
1991), nous avons postulé que la variabilité des propriétés physico-chimiques entre
types de tourbes, tels qu'ils ont été définis dans le présent travail, était de toute fagon
beaucoup plus importante que celle que Y'on peut observer entre échantillons de
tourbes d'un méme type. Ce postulat a justifié le faible échantillonnage des tourbes
de référence, avec une seule carotte prélevée et décrite par type de milieu. Il s'est en
fait trouvé confirmé dans les analyses numériques dans la mesure ot la variabilité
observée était effectivement due essentiellement aux types de tourbes. Ces
considérations sont tout a fait valables en ce qui concerne les descripteurs tels que le
pH et 1a densité apparente, et les descripteurs qui y sont corrélés, et nous verrons
plus loin comment nous pouvons effectivement discuter nos résultats sur cette base.

Mais nous manquons de données de référence suffisantes pour apprécier
correctement les changements intervenus en cours d'expérimentation a propos des
mesures concernant la porosité et la distribution des pores de différentes tailles.
L'interprétation de ces résultats reste par conséquent largement spéculative et surtout
descriptivel, et c'est pourquoi nous n'y reviendrons pas plus en détail dans cette
discussion. Une approche plus détaillée des profils de tourbes, accompagnée de
mesures précises de perméabilité, serait au demeurant indispensable a une meilleure
compréhension des phénomenes de circulation et de rétention de I'ean dans de telles
situations (Schouwenaars 1993 et 1995, Heathwaite 1995).

4.1. LA NECESSITE D'UNE ECHELLE DE REFERENCE POUR LES
TOURBES MODIFIEES PAR LES ACTIVITES HUMAINES

Les classifications pédologiques regroupent la plupart du temps tous les sols
organiques hydromorphes au sein d'un senl et méme groupe, en général les histosols
(Duchaufour 1984, AFES 1992 par exempie). Cette vision des choses est cohérente
tant que l'on s'intéresse a une diversité maximale de types de sols a 'échelle d'un
continent, voire a }'échelle mondiale. Elle fournit cependant une échelle trop grossidre
pour comparer entre elles des tourbes dont les différences les unes par rapport aux
autres resteront toujours nettement moins importantes qu'entre les tourbes et
d'autres types de sols organo-minéraux.

Les études consacrées spécifiquement aux tourbes ne manquent cependant pas. Nous
citerons a ce titre les travaux fondamentaux de Sjérs (1950), Du Rietz (1954) oun
Malmer (1962) pour la Scandinavie, la synthese de Gottlich (1990) pour I'Allemagne,
les publications de Damman (1978, 1986, 1988) pour la Scandinavie encore ainsi que
pour I'Amérique du Nord, on ceux de Lévesque & Dinel (1977, 1982) et Lévesque,

1 Notre travail n'avait cependant pas comme but une étude détailise des propriétés physiques des
tourbes et de leur répercussion sur la circulation de 'eau. Rappelons encore une fois que I'dtude des
tourbes dans le cadre de notre travail devait avant tout permetire de décrire les propriétés physico-
chimiques des différents types de tourbes en tant que facteurs explicatifs potentiels de la croissance
des sphaignes.
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Dinel & Marcoux (1980), Buttler et al. (1994) pour le Canada. Cependant, ces travaux
sont essentiellement consacrés aux hauts-marais intacts, peu ou pas influencés par les
activités humaines.

En relation avec le drainage et I'hydrologie des tourbes, les travaux d'Ingram (1978,
1983), d'Eggelsmann (1990) ou encore de Schouwenaars (1993) font autorité.
Okruszko (1993) s'est particulidtrement intéressé aux différents aspects liés a ia
porosité des tourbes en Pologne; Grootjans, Schipper & van der Windt (1985) a la
circulation des eaux souterraines et 2 la fertilisation des marais hollandais; Lévesque,
Mathur & Richard (1982) 2 ia mise en culture de sols tourbeux canadiens et Francez
(1990a) 2 ceux du Massif Central. En Finlande, les besoins de la sylviculture ont
amené nombre de chercheurs a se pencher sur les effets du drainage et de la
fertilisation des sols tourbeux en forét (Backéus 1980, Vasander 1982, Jippinen &
Hotanen 1990, Vasander, Kuusipalo & Lindholm 1993). Les sols tourbeux jurassiens
ne sont pas en reste non plus, avec les travaux de Bruckert et al. (1978), Gobat (1984),
Gobat, Grosvernier & Matthey (1986), Grandvoinnet, Bruckert & Campy (1988),
Gobat et al. (1991), Matthey (1996).

Il n'en reste pas moins que tous ces travaux, et bien d'autres encore, ne présentent, a
l'inverse des dlassifications "universelles”, qu'une vision le plus souvent tras partielle
d'un certain nombre de types d'histosols et ne s'intéressent en général aussi qu'a un
nombre restreint de propriétés physico-chimiques. L'évaluation des effets de la mise
en culture des histosols par exemple devient par conséquent tres hasardeuse, des iors
qu'il s'agit de comparer un sol tourbeux de bas-marais mésotrophe hollandais, drainé
et fertilisé, avec un sol tourbeux alluvial canadien, mis en culture depuis 10 ans, ou
un sol eutrophe a "muck” de la Bibrza polonaise avec un sol tourbeux d'origine
ombrotrophe et aujourd’hui cultivé dans la Vallée des Ponts de Martel! Autant
d'origines botaniques, d'évolutions pédogénétiques, d'histoires particulieres de
l'exploitation agricole... et d’analyses pédologiques a l'aide de méthodes tres diverses
qui rendent difficile, sinon impossible, toute comparaison. Et pourtant il nous fallait
trouver un moyen de situer les sols étudiés dans notre travail sur une échelle de
référence englobant un éventail aussi large que possible de sols "tourbeux”.

4.2. LES CRITERES DE CARACTERISATION DES HORIZONS

Cette échelle de référence, nous l'avons finalement trouvée chez Succow (1988), qui a
procédé a un vaste échantillonnage des sols tourbeux de I'Allemagne orientale, allant
des tourbes oligotrophes A sphaignes aux tourbes antropiques a grandes laiches, en
passant par les tourbes minérotrophes riches en calcaire des bas-marais a petites
laiches ou encore celles des marais fontinaux & mousses incrustantes. Gréace a la
diversité des milieux étudiés, au nombre important d'échantillons pour chacun de ces
derniers, et aux nombreuses propriétés physico-chimiques mesurées de maniere
standardisée pour tous les cas étudiés, le travail de Succow (1988) constitue une
solide base de référence pour les sols des marais d'Europe centrale et occidentale.

Comme le mentionne ['auteur lui-méme, I'Europe centrale se préte particulizrement
bien a une étude de ce type pour deux raisons principales. D'une part, on y rencontre
un éventail plus large de milieux tourbeux qu'en Scandinavie par exemple, ol les
conditions climatiques empéchent le développement de milieux vraiment eutrophes.

139



D'autre part, suite 2 l'influence humaine considérable sur les marais en Europe
centrale {assechement, extraction de tourbe, mise en cuiture), les phénomenes
pédogénétiques sont plus intenses que dans les régions nordiques. Il en résulte une
plus grande diversité de milieux et de types de sols qui constituent une base de
comparaison meilleure et plus complete que celle des auteurs scandinaves par
exemple.

En-dech de la classification des sols tourbeux proposée par Succow (1988), et qui fait
appel a V'épaisseur et 2 la succession de divers types d'harizons, nous nous sommes
surtout intéressés aux criteres de caractérisation des horizons. Des diverses
propriétés physico-chimiques mesurées par Succow (1988) dans son travail, trois
criteres fondamentaux sont retenus pour caractériser l'ensemble des horizons
tourbeux, a savoir:

1° Le type de substrat : tourbe, "vase" ("Modd" en allemand) et calcaire;
2° Le degré trophique;
3° L'acidité et le taux de saturation.

4.2.1. Un critere fondomental: la matiére orgonique

Ne sont considérés comme “tourbes” que les substrats 2 matiere organique figurée,
d'origine sédentaire et végétale (accumulation de végétaux morts}, par opposition a
I'origine sédimentaire des vases. Le tableau 17 ci-dessous propose une traduction de
I'allemand pour les quatre types de substrats tourbeux distingués par Succow (1988)
sur la base du % de MO (calculé par multiplication du Ciet par un facteur 1.73).

| Type de substrat % MO
Antorfe horizons An >15 - 30%
Halbtorfe horizons hémihistiques »30-70%
Volitorfe horizons holohistiques >70 - 90%
Reintorfe horizons euhistiques >90%

TABLEAU 17. CATEGORIES OF S0OLS TOURBEUX SELON LA CLASSIFICATION DE Succow { 1988).

Cette classification des substrats tourbeux nous parait intéressante & plus d'un titre.

Tout d'abord, elle peut étre basée sur une mesure simple et nécessitant peu de temps,
soit la mesure du % de MO par perte au feul. Au-dela du confort offert par cette
méthode simple a mettre en oeuvre, la perte au feu est une mesure largement

1 Le factenr de multiplication de 1.73 utilisé par Succow (1988) pour estimer la MO a partir du Ctot
nous paraft mal adapté an cas particulier des tourbes. Probablement Snccow a-t-il utilisé un coefficient
nnique aussi bien pour les sols calcaires que pour'les tourbes. Giugni (1991:132) obtient des valeurs
proches de 2 pour les sols tourbeux et s'en tient finalement, comme Gobat (1984:6), aux praposition de
Howard (1964). Selon cet auteur, le %MO est égal A celui de la perte au feu lorsque cette dernidre est
supérieure 2 60%; dans les autres cas on applique la correction suivante: MO = pfeu - [(2.04 *
%cendres) / 100].
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répandue dans les analyses pédologiques des tourbes et le fait qu'elle soit assez bien
standardisée permet de comparer les résultats de nombreux travaux entre eux. En ce
sens, elle préte moins & controverse que la mesure du taux de fibres, proposée par la
classification américaine (SSSA 1974). La définition du concept de "fibre" varie en
effet entre les auteurs américains et européens (Bascomb, Banfield & Burton 1977, in
Gobat et al. 1991), qui n'utilisent pas la méme maille de tamis (160 ym contre 200
um), et il est difficile de comparer des taux de fibres frottées avec des taux des fibres
non-frottées. De plus, contrairement a la perte au fen, la mesure du taux de fibres
n'est le plus souvent pas adaptée aux horizons Ha (horizons histiques assainis) ou
LH (horizons histiques labourés) & "muck” (AFES 1992:42).

Quant a la classification des tourbes selon la méthode préconisée par Lévesque et
Dinel (1977, 1982) et basée sur les mesures du taux de fibres et de l'indice d'extraction
au pyrophosphate de sodium (indice pyro), relevons avec Grosse-Brauckmann (1990)
que les mesures de l'indice pyro ne sont en principes comparables que pour des
substrats de composition botanique semblable, ce qui n'était pas forcément le cas
pour toutes les tourbes étudiées dans notre travail. Un exemple des difficultés
rencontrées pour la classification des tourbes perturbées par les activités humaines
selon les deux criteres taux de fibres / indice pyro est discuté en Annexe Il.

Ensuite, les propositions de Succow (1988) comblent & notre avis une lacune dans la
description des horizons histiques, dés lors que 1'on ne prend plus en considération
les termes, issu de l'américain, de "fibrique", "mésique” et "saprique” basés
uniquemeunt sur le taux de fibres. Le terme allemand de "Antorfe” permet en effet de
rattacher sans équivoque des horizons 2 structure indiscutable de tourbe, mais dont
e % MO est inférieur A 30%. Le parallele avec les "Anmoore” (15-30% de MO) de
Grosse-Brauckman (1990) est intéressant & établir, la limite des tourbes étant quant a
elle située, selon cet auteur, a 30% de MO. De son coté, le Référentiel Pédologique des
principaux sols d'Europe (RP) (AFES 1992) ne donne pas de définition claire des
horizons An, mais mentjonne que -ceux-ci peuvent "parfois avoir des valeurs
supérieures a 20% de Corg”, alors que les horizons histiques sont définis a partir de
50% de MO. Clest précisément ce flou, qui persiste dans le RP, que les propositions
de Succow (1988) permettent de dissiper. D'une part, les horizons An sout conservés,
mais plus clairement définis, d’autre part, les horizous histiques sont séparés en trois
catégories qui couvrent toute I'échelle des valeurs de MO de 30 a plus de 90%. Dans
la traduction de l'allemand, nous avons conservé le concept d’horizon histique, en
référence au RP, tout en y ajoutant un préfixe aussi parlant que possible et fidéle aux
termes allemands.

4.2.2. Un crilére différenliel : le degré trophique

Comme le relevent Succow (1988:28) et apr2s lui Wheeler & Shaw (1995:56), il regne
dauns la littérature consacrée aux sols tourbeux une certaine confusion en ce qui
councerne le degré trophique. Trés souvent en effet, le pH est utilisé comme une
mesure du degré trophique d'un sol, et le RP (AFES 1992:121) ne fait pas exception 2
la regle, puisqu'il présente une échelle sommaire d'évaluation du degré trophique
basée sur la mesure du pH. Il est indubitable que le pH est trés généralement fort
bien corrélé au taux de saturation du complexe d'échange du sol, corrélation par
ailleurs vérifiée par Succow (1988:30) sur la base de son échantillonnage complet.
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Nous avons nous-mémes relevé I'importance du descripteur pH et sa corrélation
négative avec les rapports K/Ca et Mg/Ca. Qui dit d'un sol qu'il est minérotrophe,
ne dit cependant pas encore que ce sol est eutrophe! Une belle démonstration -est
fournie par le travail de Wheeler & Shaw (1995:54 et sg9.) dans lequel ces deux
auteurs présentent les résultats d'une analyse canonique des correspondances pour
un vaste échantillon de types de végétation marécageuse du Royaume-Uni mis en
relation avec un ensemble de facteurs hydrochimiques. Les deux premiers axes
cancniques de la CCA sont bien corrélés positivement avec la richesse en bases {Ca,
Mg, pH, conductivité élevée) pour l'axe 1, et positivement avec la fertilité {azote,
phosphore, potassium) pour l'axe 2. Or, par définition, ces deux axes sont
orthogonaux et, par conséquent, ils expriment deux gradients indépendants!

Peut-étre la confusion vient-elle initialement des travaux des auteurs scandinaves
comme Sjors (1950), Du Rietz (1954) ou Malmer (1962), qui assccient les sols & pH
élevés aux sols eutrophes. Toutefois, comme nous l'avons déja mentionné 4 propos
de la classification des sols tourbeux, la Scandinavie présente des conditions
climatiques peu faverables au développement de milieux vraiment eutrophes: froid,
persistance de la neige au printemps, pas de péricde séche permettant une aération
suffisante des sols. C'est pourquoi les sols considérés comme eutrophes a l'échelle
scandinave, apparaissent-ils en fait surtout minérotrophes, et éventuellement
mésctrophes en fonction de leurs concentrations en azote total, lersqu'en les compare
a des sols vraiment eutrophes d’Europe centrale.

Il nous semble ainsi plus juste de distinguer, comme le suggere Succow (1988) et
aussi Wheeler & Shaw (1995:54 ef s94.) deux gradients qui, ensemble, présentent une
échelle de mesure complete du degré trophique d'un histosol, & savoir:

* un gradient qui oppose les marais embrotrophes! (acides, & faible taux de
saturation) aux marais minérotrophes (neutro-alcalins, & taux de saturation élevé),
et dont le pH fournit I'échelle de mesure {correspondant au gradient bog - poor fen -
rich fen des auteurs scandinaves et anglo-saxons);

* un gradient qui oppose les marais oligetrophes aux marais eutrophes, voire
polytrophes? et pour la mesure duquel on utilisera avec avantage la concentration
en azote total .

Parmi tous les critdres étudiés par Succow (1988), la concentration en azote total,
exprimée en % du Ctot3, s'est en effet avérée comme un trés bon indicateur pour

! marais alimentés uniquement par les eaux méléoriques, par oppasition au marais minérotrophes qui
sont aussi alimentés par les eaux telluriques plus ou moins enrichies en éléments minéraux

2 Le terme "dystrophe”, souvent rencontré dans la littérature pour des marais trés eutrophes, nous
semble moins bien adapté, en ce sens que la dystrophie est un indice de déséquilibre, donc de
dysfonctionnement (le préfixe dys- vient du grec "dus” et signifie: difficulté, mauvais état). Une carence
en un ou plusieurs éléments minéraux constitue ainsi aussi une dystrophie! Par contre le terme de
"polytrophie” exprime bel et bien I'excés d'éléments nutritifs. ,

3 Le calcul du NCtot en lieu et place du Nict est en fait une mesure colinéaire du C/N. Elle permet
cependant d'exprimer plus clairement une proportion relative d'azote, indicateur du degré trophique,
le C/N étant mieux adapté & I'expression de la minéralisation de la matidre organique. Dans la
pratique, les sols riches en CaCO3 donnent lieu 3 une sous-estimation du NCtot dans la mesure olt une
partie du Ctot est d'origine minérale {carbonates) et non pas organique. Ce probléme n'est cependant
déterminant que pour des sols a pHxa généralement supérieur 4 6.4 (Succow 1988:25).
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distinguer les tourbes de différents degrés trophiques (bonne corrélation avec la
végétation croissant sur les sols correspondants). D'autres criteres tels que les
concentrations en phosphore, potassium ou fer n'ont pas pu étre mis en relation avec
le type de végétation. Wicky (1988) a par ailleurs fait les mémes observations A
propos du phosphore dans deux hauts-marais drainés du plateau suisse. De plus,
grace au fait que, en I'absence de perturbations anthropiques, les concentrations en
azote total d'un histosol restent stables & long terme, la mesure de l'azote total
renseigne directement sur le degré trophique des tourbes lors de leur formation
(Succow 1988:31, Damman 1988). 1l est ainsi possible de retracer l'évelution du degré
trophique d’'un milieu non perturbé en sondant la tourbe et en en mesurant les
concentrations en azote total 4 intervalles réguliers!

Enfin, une telle échelle trophique est valable aussi bien pour des milieux proches de
'état naturel que pour des marais drainés, ot la minéralisation de la matiere
organique conduit & un accroissement des concentrations en azote. A ce propos il
serait encore plus judicieux de tenir compte des teneurs (quantité d'azote par rapport
au volume de sol échantillonné) plutét que des concentrations (% de poids sec), en
particulier si 'on s'intéresse aux relations sol-plantes (Gobat 1984:93 et 114, Succow
1988:32), ce que nous avons fait pour 'analyse de nos propres données.

La combinaison des mesures du pH et du NCtot présente donc une valeur indicatrice
optimale concernant le degré trophique d'un histosol. Selon Succow (1988), il est des
lors possible de caractériser aisément et de manire informative tout horizon histique
sur la base de sa concentration en MO, de son degré trophique et éventuellement de
sa concentration en CaCQ,.

4.3. SITUATION DES HISTOSOLS DE HAUTS-MARAIS JURASSIENS
DANS UNE PERSPECTIVE CENTRE-EUROPEENNE

Bien que notre échantillonnage des histosols jurassiens soit trés restreint, les 5 types
de sols étudiés dans notre travail n'en restent pas moins représentatifs d'un plus large
éventail de sols de marais, intacts ou modifiés, et dont les travaux de Gobat ef al.
(1986) avaient rendu compte. Il est par conséquent intéressant de comparer ces sols
avec d'autres, tirés de la littérature. A ce propos il serait plus juste de parler
d'horizons histiques plutét que d'histosols, la comparaison portant en effet
principalement sur la strate superficielle des sols considérés (environ 0 a 20 cm).

4.3.1. Position des histosols jurassiens dans la classification selon Succow

(1988)

Nous avons représenté dans le graphique comparatif de la figure 45 des résultats
d'autres auteurs, pour lesquels il existait des valeurs de Ntat, Ctot (pour le calcul du
Netot) et de perte au feu (pour le ZMOQO), avec une indication claire de la profondeur
des horizons. A titre indicatif, nous avons également inclu dans ce graphique des
valeurs pour divers substrats organiques tirées de Mustin (1987).
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De Succow (1988), nous avons repris les valeurs moyennes pour un certain nombre
de tourbes, en fonction de la composition botanique de celles-ci. Ces valeurs
moyennes donnent une idée du centre de gravité des toutbes considérées en fonction
des différents criteres étudiés. A l'inverse, les résultats de Hart] (1986), qui couvrent
pour I'Allemagne occidentale un éventail relativement large de types de marais, ne
constituent que des cas particuliers. Mais ils donnent une idée de la variabilité
poteutielle des criteres par rapport aux valeurs moyennes de Succow (1988) 1.

De ces données de base, on peut relever les points suivants:

* Les tourbes des marais de transition a laiches et sphaigues (dont une partie des
tourbes du Caricetum rostratae dont la distribution apparait par conséquent comume
bimodale), & sphaignes et Eriophorum vaginatum (dont celles du Sphagnetum
magellanici), ainsi que celles 2 Eriophorum vaginatum ou 2 éricacées sont
regroupées dans les horizons H holohistiques, voire euhistiques, et oligotrophes.
C'est dans ce domaine des tourbes holohistiques oligotrophes que l'on trouve aussi
par exemple la paille de blé ou les écorces de résineux;

* Les tourbes des marais de transition a laiches (Carex sp) forment la charni2re avec
celles des hauts-marais & sphaignes, dans le domaine des horizons H
holohistiques, mais elles sont encore mésotrophes;

1 Pour les données de Succow (1988) et celles de Mustin (1987), le pourcentage de MO a été calculé en

multipliant le Ctot par un coefficient respectivement de 1.73 et 1.8, conformément aux indications des
aufeurs eux-mémes,
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* Les tonrbes des groupements de magnocaricaies ou a Equisetum limosum se
regroupent au sein des horizons H hémihistiques mésotrophes, avec celles des
foréts marécageuses, ainsi que celles des bas-marais mis en culture et présentant
un début de différenciation d’horizons ("vererdete Torfe");

+ Enfin, les tourbes des groupements de bas-marais alcalins a petites laiches
(Caricetum davallianae, Caricetum rostratae, Caricetum lasiocarpae)
représentent les horizons An mésatrophes a eutraphes, oit I'on trouve également
les compaosts urbains.

Vus globalement, I'ensemnble de ces tourbes de référence se distribuent, dans la figure
45, sur une diagonale qui va des tourbes de type An eutrophes aux tourbes
enhistiques oligotrophes. On retrouve en quelque sorte dans cette diagonale le
gradient observé dans nos analyses numériques sur nn axe Ntot - C/N et
I'importance de parametres comme le Ctot!

Distribuées sur cette diagonale de référence, nos propres données se répartissent en
trois groupes bien distincts:

1° La strate superficielle des tourbes du hant-marais intact apparait comme l'une
des plus nettement euhistiques oligotrophes. Elle se retrouve a proximité d'une
tourbe du Sphagnetum magellanici de Hartl (1986). La similitude est grande aussi
avec la strate superficielle du marais de transition en voie de régénération, dans
une anciertne fosse d'exploitation, décrite par Matthey (1994) et essentiellement
composée de sphaignes.

2° Un second gronpe est constitué des tourbes raclées pour la production
horticole, qui se retrouvent dans le domaine des harizons H holohistiques
oligotrophes. Riches en restes de sphaignes et en fibres d' Eriophorum vaginatum,
ces tourbes ont conservés des propriétés trés similaires aux tourbes & Eriophorum
vaginatum ou a sphaignes ef Eriophorum vaginatum décrites par Succow (1988)
ou 2 celles du Sphagnetum magellanici de Hartl (1986). L'oligotrophie y est
cependant un peu plus prononcée en profondeur.

3° Quant aux tourbes de la lande séche a Calluna vulgaris et a celles mises en
culture, elles appartiennent au domaine des horizons H hémihistiques
mésotraphes.

Dans ces deux derniers cas, deux problématiques différentes méritent d'étre
considérées.

Une similitude peut étre établie entre les tourbes de la lande séche & Calluna vulgaris
et celles d'un faciés & Eriophorum vaginatum décrit par Matthey (1996). 11 s'agit d'une
station exploitée beaucoup plus en profondenr, oir ne subsistent que 80 a 90 cm de
tourbe et ol l'influence du drainage s'exerce jusqu‘au contact du sous-sol minéral.
L'aération permanente de ce faciés a trés certainement favorisé la forte minéralisation
de la matiere organique, comme dans le cas de la lande & Calluna vulgaris.
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Quant aux tourbes mises en culture, elles présentent des similitudes de propriétés
avec celles de bas-marais cultivés, décrits par Succow (1988) comme des "vererdete
Torfe" avec un début de pédogenese induit par le drainage et 1'aération du sel qui
s'ensuit. 1] est intéressant de relever a ce propos que la minéralisation de la MO y est
beaucoup plus prononcée que ce n'est le cas par exemple pour des marais de
transition fertilisés (Francez 1990b) ou mis en culture (Lévesque et ai. 1982). 1l se peut
fort bien que les durées des expériences menées par Francez (1990b) et Lévesque et al.
(1982), respectivement 3 et 15 ans, n'aient pas encore permis une évolution aussi
importante des tourbes que ce n'est le cas pour celles du Jura, ol le drainage et la
mise en culture exercent leur influence depuis plusieurs décennies. Par contre, les
tourbes de haut-marais mises en culture dans le Jura ne s'aveérent pas aussi
eutrophisées que celles étudiées par Grootjans et al. (1985) et o1 la durée des
observations n'a porté "que" sur une quinzaine d'années. Dans ce dernier cas, le fait
que ces tourbes d'une prairie de l'alliance du Calthion, soient classées, avec le fumier
de ferme, dans le domaine des tourbes eutrophes, provient probablement d'une
différence fondamentale de la composition botanique. Les sphaignes et les cypéracées
qui dominent dans les tourbes des hants-marais jurassiens sont en effet beaucoup
plus résistantes a la décomposition que les herbacées non cypéracées des prairies
eutrophes du Calthion. Rappelons encore que, dans l'analyse canonique de
redondance effectuée sur les tourbes ayant été soumises a divers traitements durant
deux ans en serre, le type de tourbe coustituait un facteur explicatif de premiere
importance, loin devant le niveau de la nappe ou le microclimat en surface.

4.3.2. Le degré trophique des histosols du Juro

Dans le graphique de la figure 46, nous avons repris les mémes données de base que
pour la figure 45. Nous avons en outre ajouté & ce graphique les valeurs pour les
strates plus profondes des quatre profils étudiés dans notre travail ainsi que celles
des trois profils décrits par Matthey (1996). Les fleches sont orientées pour chaque
profil de la surface vers la profondeur.

Ce graphique illustre bien l'utilité de considérer séparément les deux échelles de
mesures, de l'azote total d'une part et du pHka d'autre part, afin de se faire une idée
globale du degré trophique de chaque horizon. Ainsi, toutes les tourbes étudiées
dans notre travail se révelent-elles nettement moins minérotrophes que la plupart
des horizons considérés & partir des données d'autres auteurs. En particulier le cas du
Caricetum rostratae emprunté a Hartl (1976), et qui était regroupé au sein des tourbes
holohistiques oligotrophes, se distingue nettement par son pH alcalin, révélant ainsi
sa nature minérotrophe, par opposition a celle ombrotrophe des tourbes
oligotrophes jurassiennes.

Faciés drainés: mésotrophie ne rime pos avec minérotrophie

Les tourbes hémihistiques mésotrophes de la lande stche & Calluna vulgaris du Jura
sont restées moins minérotrophes que celles des marais de transition respectivement
fertilisés ou mis en culture de Francez (1990b) et de Lévesque et al. (1982). Le
lessivage ou la lixiviation du Ca ont encore contribué a renforcer le caractére
ombrotrophe de ces tourbes. 11 en va d'ailleurs de méme dans le cas du facies a
Erigphorum vaginatum décrit par Matthey (1996). Ca et Na sont en général facilement
lessivés en cas de drainage (Hartl 1976:335). En ce sens, les fortes teneurs en Na,
_ comparables a celles des tourbes mise en culture, sont difficiles a interpréter.
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Le drainage intense de la lande 2 Calluna vulgaris limite par contre fortement les
possibilités de lixiviation du K (Duchaufour 1984). Les teneurs relativement
importantes en K sont en partie dues a la densité élevée de ces tourbes. Mais nous y
voyons auss), avec d'autres auteurs comme Carlisle, Brown & White (1966, in
Goodman & Perkins, 1968b:695), Brehm (1971), Damman (1978) et Gobat (1984:97),
Buttler (1987:152 et 1992a:44) l'influence de phénomenes liés & la présence ou a
I'absence de certaines plantes. Ainsi, le K peut-il étre facilement lessivé a partir de la
végétation (Tukey 1970, in Butiler 1992a) et enrichir la tourbe. De plus, Yefimov &
Lunina (1986, in Francez 1990b) mentionnent qu'en cas d'asséchement le K peut
s'accumuler sous forme non échangeable par blocage dans des composés solubles
avec les acides humiques. Cette rétention est cependant instable et serait liée a des
interactions avec des colloides organiques en période de sécheresse. Loach (1966:603)
cousidére une valeur de 2.5 mmol*dm? de K (échangeable !) comme faible parmi
différents sols de marais non fertilisés et non cultivés. Avec 4.7 mmol*dm* les tourbes
superficielles de la lande seche a Calluna vulgaris s'averent par couséquent
effectivement assez riches en K, bien qu'il s'agisse dans ce cas du K total.

Suivant la suggestion de Waughman (1980:1043), le rapport K/ Ca pourrait donc fort
bien s'avérer, au moins pour un site douné, comme uun meilleur indicateur
d'ombrotrophie que le rapport Mg/Ca (ou Ca/Mg) souvent utilisé pour distinguer
marais ombrotrophes et minérotrophes. En tous les cas, les tourbes de la lande séche
a Calluna vulgaris sont de loin les plus typiquement ombrotrophes des 5 types de
tourbes étudiés dans notre travail, et ce méme si la minéralisation de la MO a conduit
a la mésotrophie.

Les tourbes a faible rapport K/Ca sont par contre caractérisées par de plus faibles
teneurs en K, dues soit a I'absence de végétation (tourbes nues horticoles) soit a la
présence de sphaignes qui concentrent le K dans leur tissus par translocation
(Damman 1978). Par coutre, plus de 50% du Ca des sphaignes n'est pas incorporé
dans la litizre (Malmer 1988), et nous venons de voir qu'une grande partie de ce Ca
est facilement lessivée. Le reste s'accumule dans les strates plus profondes du haut-
marais et contribue ainsi 2 diminuer encore les valeurs du rapport K/ Ca. Il est donc
cohérent de retrouver dans ce cas les strates superficielles et moyennes de la tourbe
nue raclée, dont les teneurs en Ca sont plus élevées que celles des tourbes
superficielles en provenance du haut-marais intact. Stratigraphiquement, les tourbes
nues raclées constituent en effet des couches de tourbes plus profondes que celles du
haut-marais intact, une partie de la tourbe ayant été exploitée en surface.

Relevons encore les concentrations extrémement élevées en Ca des strates
superficielles des tourbes agricoles, ce qui les distingue des strates superficielles de la
lande seéche a Calluna vulgaris avec lesquelles elles partagent de trés fortes
concentrations en K. Dans ce cas, les apports extérieurs en Ca ne sont certainement
pas négligeables, notamment avec la présence a proximité immédiate d'un chemin
groisé calcaire. En outre la fertilisation réguligre, voire le labour périodique de ces
terres en font un cas particulier. I est par contre intéressant de relever que les strates
profondes de ces tourbes mises en culture présentent des propriétés dans I'ensemble
trés proches de celles des tourbes raclées pour la production horticole! L'influence de
l'exploitation agricole reste donc relativement superficielle (0-30 cm au maximum),
conformément aux observations de Dinel et al. (1987), a l'exception d'une
minérotrophie quelque peu plus prononcée.

L]
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Faciés drainés: le rale du couvert végélal

Les tourbes de la lande séche a Calluna vulgaris ne sont pas pour autant eutrophes
comme c'est par contre le cas de celles décrites par Matthey (1996) pour un
groupement ol Polytrichum alpestre forme faci®s sur une surface qui a été raclée en
vue d'une exploitation de tourbe jamais effectuée, et ou un processus de
réimplantation des sphaignes est en cours (Grosvernier, Matthey & Buttler 1995).
Dans ce facies a P.alpestre, la couche de tourbe qui 5'était trouvée a nu avant le retour
de la végétation a subi une forte minéralisation, mais sans lessivage trop important,
d'olt une eutrophie relativement prononcée. Le retour de la végétation sur cette
ancienne surface de tourbe nue s'est par contre traduit, dans un second temps, par
une légére diminution de l'eutrophie en surface, l'action des micro-organismes
n'étant plus autant stimulée par les fortes alternances de périodes séches et humides.
La présence du tapis muscinal tamponne en effet les forts écarts de températures et
du taux d’humidité qui prévalent sur des surfaces de tourbes nues (Wicky 1988). Par
contre, P.alpestre, une espece pionniere (Collins 1976), intercepte efficacement les
retombées atmosphériques azotées (Bowden 1991). Le milieu est ainsi resté plus
eutrophe que les facits plus secs a végétation herbacée éparse, malgré un caractere
nettement euhistique dfi a I'accumulation récente des restes peu décomposés de
P.alpestre (figure 46).

Mise en culture: le role de la composition botanique des lourbes

Bien que les tourbes du Jura aient été mises en culture depuis plusieurs décennies,
elles sont curieusement aussi nettement moins minérotrophes que celles des marais
de transition des auteurs précités. La composition botanique joue certainement un
rble non négligeable pour expliquer les différences considérables observées, les
tourbes & sphaignes de haut-marais se révélant plus résistantes & Iaugmentation
du pH avec I'exploitation agricole que celles des marais de transition, dans
lesquelles les sphaignes sont peu 2 peu remplacées par les herbacées, comme l'a
démontré Francez (1990b:249). Quant a la moyenne calculée par Succow {1988) pour
des bas-marais cultivés, elle rend mal compte de la trés grande variabilité des valeurs
mesurées (de pH 2.4 a 7.5!), elle-méme le reflet de la composition botanique trés
variable des sols étudiés.

Perturbations humaines: une influence prépondéronte sur la minéralisafion de la matiére argonique

L'influence des perturbations d'origine humaine ne se fait donc ressentir qu'au
niveau de la minéralisation de la MO. Dans les situations intactes, ou régénérées
comme dans le cas du marais de transition étudié par Matthey (1996), les tourbes
sont oligotrophes en surface et de plus en plus mésotrophes vers la profondeur.
Cette succession révele la nature de plus en plus anoxique du substrat tourbeux, au
fur et &2 mesure du contrdle croissant qu'exercent les sphaignes {van Breemen 1995}
sur les processus physico-chimiques du milieu: acidification, saturation en eau,
résistance & la décomposition, autant de facteurs qui ralentissent la décomposition de
la MO. A l'inverse, les tourbes sont mésotrophes, voire eutrophes en surface, et de
plus en plus oligotrophes vers la profondeur dans les situations perturbées,
l'aération du sol suite au drainage ayant plus ou moins fortement contribué a la
minéralisation de la MO en surface.
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A ce titre les strates superficielles des tourbes raclées pour la production horticole
semblent particuli®rement peu eutrophisées par rapport aux strates superficielles des
facids & E.vaginatum ou a P.alpestre décrits par Matthey (1996). Wicky (1988) observe
par exemple un taux de minéralisation de la MO plus élevé sur tourbe nue qu'en
présence de végétation (facies a Palpestre ou & Rhynchospora alba). Mais le méme
auteur associe cette plus forte minéralisation de la MO sur tourbe nue 2 l'alternance
de périodes seches et humides qui stimulent I'action des micro-organismes. Or, nous
avons vu que les tourbes nues, de par leurs propriétés physiques particulires
(porosité élevée, proportion de mésopores relativement optimale, bonne capacité de
rétention en eau) étaient tout a fait & méme de rester humides plus longtemps que
celles de la lande séche & C.vulgaris, caractérisée par une dominance des mésopores
fins et micropores et une plus faible capacité de rétention en eau. Il se peut ainsi fort
bien que les conditions anaérobies prédominent dans ces tourbes raclées pour la
production horticole, contrairement a ce qui prévaut pour celles de la lande s2che 2
C.vulgaris.

Un témoin moins ombrotrophe quil n'y poruit

11 est enfin relativement surprenant de voir les tourbes "profondes” du haut-marais
intact rattachées aux tourbes mésotrophes, de méme que celles des strates profondes
sous les surfaces raclées pour }a tourbe horticole. La succession illustrée par le cas de
la lande stche a C.vuigaris oi1 les tourbes profondes rejoignent le domaine nettement
oligotrophe parait plus cohérente. Comment expliquer en particulier que les strates
profondes des tourbes mises en culture soient quant a elles rattachées au domaine
oligotrophe? L'exploitation de la tourbe avant la mise en culture a en effet atteint des
couches de tourbes trés profondes et par conséquent beaucoup plus anciennes que
celles situées 2 40 an de profondeur dans le haut-marais intact. On pourrait donc
s'attendre a ce qu'il s'agisse de tourbes de bas-marais a laiches, potentiellement plus
eutrophes que les tourbes a sphaignes du haut-marais. Les sols étudiés dans notre
travail proviennent cependant de sites différents, avec une histoire qui leur est
propre, et les valeurs mesurées ne sont par conséquent pas forcément comparables
telles quelles, méme & profondeur égale.

Lors du choix des sites d'études, nous avons probablement sous-estimé |'importance
du caractére ombro-soligéne du haut-marais du Cachot qui a servi de milieu de
référence comme haut-marais non perturbé. Le caractére ombrotrophe de ce marais
est probablement trés récent, la plus grande partie des tourbes de ce marais s'étant
accumulées en conditions soligénes. Au contraire, les marais des Ponts-de-Martel se
sont développés au centre de la vallée 2 fond plat, en conditions beaucoup plus vite
ombrotrophes. La comparaison des profils, entre les situations perturbées des Ponts-
de-Martel et celle intacte du Cachot, ne peut donc se faire qu'en tenant compte de ces
différences historiques. A linverse, la comparaison entre strates superficielles reste
tout a fait valable.
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Figure 47. Degré trophique des profils &tudiés dans le présent travail, selon le systéme de classification de Succow (1988), mais en tenant compte des teneurs
en leu et place des concentrations.
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Une représentation plus cohérente & l'aide des teneurs

Une classification des tourbes en fonction des teneurs d'azote, en lieu et place des
concentrations, permettrait par ailleurs de mieux distinguer des tourbes au
demeurant aussi différentes que la strate superficielle du haut-marais intact et la
strate profonde des tourbes mises en culture. Succow lui-méme (1988:32) suggere
d'envisager cette maniere de faire & l'avenir, comme avant lui Gobat (1984:93) ou
Loach (1966:604). C'est pourquoi, bien que notre échantillonnage des sols tourbeux
jurassiens soit insuffisant pour définir des valeurs limites pour différentes catégories,
nous avons néanmoins représenté, dans le graphique de la figure 47, les degrés
trophiques en fonction des teneurs d'azote et du pH des sols témains pour les strates
desquels nous disposions de ces valeurs, soient les strates 0-5 cm et 40-45 cm de
profondeur. De cette maniere, les strates profondes des tourbes mises en culture
apparaissent encore comme plus eutrophes que celles du haut-marais intact,
conformément a ce & quoi l'on pouvait s'attendre. Les tourbes raclées pour la
production horticole révelent une strate eutrophisée en surface, suite a I'aération du
sol par le drainage, sans pour autant atteindre des valeurs aussi élevée que celles des '
tourbes mises en culture ou celles de la lande séche a Calluna vulgaris. Les deux
strates profondes sont par contre proches des strates profondes respectivement du
haut-marais intact et des tourbes mises en culture, ce qui correspond bien a jeur
position médiane dans le profil complet du haut-marais. Enfin les tourbes de ialande
seéche a Calluna vulgaris sont fortement eutrophisées en surface, comme les tourbes
mises en culture, tout en étant nettement plus acides et typiquement ombrotrophes
que ces dernieres. Elles rejoignent des conditions oligotrophes en profondeur,
équivalentes 2 celles qui prévalent au niveau des strates profondes du haut-marais
intact, mais conservent leur caractére trés acide et ombrotrophe.

Sur la base de ce qui précéde, nous avons encore évalué les modifications subies par
les strates superficielles des tourbes au cours des 2-ans d'expérimentation en serre a
'aide des teneurs d'azote et du pHxa (figure 48).

Une faible tendance a 'eutrophisation peut étre décelée dans le cas des tourbes du
haut-marais intact et de celles des strates profondes des tourbes raclées pour la
production horticole, qui rejoignent ainsi des valeurs similaires a celles des strates
profondes du haut-marais intact. Cette eutrophisation est accompagnée d'une légere
baisse du pHxa.

Les changements observés en ce qui concerne les strates superficielles des tourbes
raclées pour la production horticole et celles des tourbes mises en culture ne sont
qu'apparents. Les valeurs moyennes utilisées pour le graphique de la figure 48 ne
rendent, dans ces cas, pas compte de la trés forte dispersion des valeurs qui interdit
de fait toute interprétation en terme de tendance.

Enfin, les tourbes de la lande séche a Calluna vulgaris sont les seules a présenter une
trés légére diminution des teneurs d'azote, indépendamment de la profondeur de la
nappe. La CEC n‘ayant pas augmenté proportionnellement a la minéralisation de la
MO, l'azote a probablement été lixivié, conformément aux observations de Wicky
(1988) sur des situations fortement drainées.
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Toutes ces différences d'évolution en 2 ans restent cependant trés faibles. Les fortes
variations individuelles des valeurs mesurées suggérent que la durée de
l'expérimentation n'a, dans la plupart des cas, pas permis une évolution plus
prononcée des tourbes. Le résultat global de ces changements aboutit néanmoins a
une certaine homogénéisation des différences initiales entre les 5 types de tourbes
considérés, a I'exception toutefois des tourbes mises en cultures qui se distinguent
toujours des autres par un degré trophique nettement plus élevé.

En résumé nous pouvons dire que:

* les différences de propriétés physico-chimiques des tourbes s'expriment avant
tout dans les strates superficielles;

* les changements intervenus entre les tourbes de référence et les tourbes
récoltées dans les pots aprés 2 ans sont faibles;

= le "type de tourbe" est représentatif des propriétés physico-chimiques;

* I'évolution de la matiére organique et le degré trophique sont des propriétés qui
permettent de caractériser les types de tourbes.
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5.Conclusion

Sur la base des caractéristiques des divers horizons et de leur succession sur toute la
profondeur d'un profil pédologique, divers types de sols organiques peuvent étre
décrits. Parmi ceux-ci, Succow (1988:21) s'est également intéressé a I'évolution
pédologique des sols tourbeux de bas-marais asséchés et mis en culture. L'intensité
des phénomenes pédogénétiques s'accroit avec celle du drainage en affectant d'abord
les strates superficielles, avant de se développer toujours plus en profondeur, au fur
et & mesure ol s'individualisent des horizons. Une telle évolution est comparable a
celle qui ménerait, dans le cas des humus forestiers, d'un mor a un moder puis 2 un
mull. Par analogie avec cette " Vermullung”, Succow (1988) parle ainsi a propos des
tourbes d'une "Vermulmung”, le terme allemand de "Mu/m" lui paraissant mieux
adapté aux tourbes que celui de "Mull" qui concerne les humus.

Okruszko (1993:6-7) parle de "moorsh forming process” & propos de cette évolution
pédogénétique induite par le drainage, I'aération du sol et I'oxydation de la matizre
organique qui s'ensuivent. Selon cet auteur, les "moorsh soils” correspondent aux
“muck soils " des auteurs américains et aux "vererdete” ou "vermullte Boden” des auteurs
allemands ou hollandais. ,
Il ne fait ainsi auncun doute que I'évolution de la matidre organique dans les sols
tourbeux soumis au drainage ou 2 la mise en culture constitue un facteur de
caractérisation primordial des tourbes. En ce sens, nous voyons 12 une confirmation
de l'importance prépondérante de descripteurs tels que la densité apparente ou le
rapport C/N que nous avons mise en évidence tout au long de nos propres analyses
de différents substrats tourbeux considérés en fonction d'un gradient d’intensité
croissante de l'influence humaine. La représentation des degrés trophiques a l'aide
des teneurs d'azote en lieu et place des concentrations fournit par ailleurs une
information plus cohérente. On pourrait regretter de perdre ce faisant l'information
liée au C/N, la valeur du N Ciot étant colinéaire du C/N. On se souviendra
cependant de 'excellente corrélation négative que nous avons aussi mise en évidence
dans nos analyses numériques entre les teneurs d’azote, souvent le descripteur le
plus discriminant, et le C/N. En outre, les différences de composition botanique,
mentionnées plus haut comme sources potentielles de variabilité des concentrations
élémentaires des tourbes, sont partiellement prises en considération. La densité
apparente, utilisée pour calculer les teneurs d'azote, est en effet aussi une fonction du
type de matériel végétal constituant la tourbe et de la plus ou moins grande
résistance de ce matériel végétal A la décomposition et au tassement.

Des propriétés comme les proportions de particules fines (50 uym -200 pm) ou celles
des mésopores fins et micropores (<20 gm) se sont en outre révélées discriminantes
des tourbes les plus fortement asséchées (lande 2 Calluna vulgaris). Des proportions
importantes de microagrégats (<50 pm), indices d'un début de structuration de la
matitre organique, ont quant 2 elles permis de distinguer des autres les tourbes mises
en culture. Or, ce sont précisément sur ces propriétés texturales et structurales, qui
conditionnent la porosité, qu'insiste Okruszko (1993) dans sa description de
I'évolution des sols tourbeux drainés.
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Sur la base de nos propres résultats, qui portent sur l'analyse d'un échantillon
beaucoup plus restreint de types d'histosols, nous ne pouvons que souscrire a cette
vision des choses.

Nous avons vu que, pour les tourbes des horizons témoins, les critéres de
différenciation étaient, dans 'ordre décroissant d'importance:

* les teneurs d'azote, indicateurs du degré trophique (eutrophie);

* le pHxa, indicateur du degré trophique (minérotrophie) et régulateur des
échanges ioniques;

* la fragmentation des fibres en particules fines (landes asséchées) et en
mitroagrégats (tourbes mises en cultures), indicatrice de I'amorce de phénomenes
pédogénétiques suite au drainage.

Quant aux tourbes maintenues durant deux ans en serre, l'influence du type de
tourbe (fonction de la composition botanique d'origine) est restée trés nettement
prépondérante par rapport au traitement imposé par la régulation permanente de
deux niveaux d'eau (-3 cm et -40 cm). Dans ce cas encore, les facteurs discriminants
qui ressortent des analyses rejoignent ceux mis en évidence par Succow (1988):

* la densité apparente : facteur intégrateur d’'un ensemble de propriétés aussi bien
physiques que chimiques avec lesquelles la densité apparente est bien corrélée
(Ntot exprimé en teneurs, C/N, indice pyro, porosité totale, différentes
concentrations en éléments minéraux);

« le pHxa, comme précédemment pour les tourbes témoins;

* la proportion de mésopores fins et micropores, et en particulier le rapport de ces
proportions entre la surface et Ia profondeur, en tant que révélateur des conditions
de drculation ou de rétention de l'eau;

* le Ctot et le rapport H/C, indicateurs respectivement du type de substrat et de
I'humification de la matiere organique.

Toutefois, malgré les différences parfois importantes entre les types de tourbe
considérés dans notre travail, nous n'avons pas observé de transformations aussi
conséquentes, méme dans le cas des tourbes mises en culture, que celles décrites par
Succow (1988) ou Okruszko (1993:18) a propos de tourbes de bas-marais. La
prédominance des mousses dans les tourbes de hauts-marais, par opposition aux
laiches dans les bas-marais, est mentionnée comme un facteur freinant la pédogense
(Okruszko 1993:13). Cette différence dans la composition botanique des tourbes n'est
certainement pas étrangére non plus au fait que la pédogenese des tourbes de hauts-
marais soit en général plus lente que celle des tourbes de bas-marais, en raison de
leur pH plus bas et de leurs faibles concentrations en calcium {Grosse-Brauckmann
1990). A quoi I'on peut encore ajouter la résistance importante des tissus muscinaux,
en particulier des sphaignes, a la décomposition (Clymo 1965, van der Heijden 1954).
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CHAPITRE HI

POTENTIEL DE CROISSANCE DE
TROIS ESPECES DE SPHAIGNES

REsuME

1) La croissance des sphaignes en termes de production et d'accroissement en
longueur a été mesurée sur des sphaignes placées en serre sur 5 types de tourbes
de différentes provenances et avec une régulation de la nappe d’eau & deux
niveaux différents.

2) Llexpérience a porté sur des tourbes provenant de sites qui ont fait I'objet de
perturbations plus ou moins profondes, & savoir: défrichement, drainage et
assechement d’'une lande en vue d'une exploitation de tourbe de chauffage;
défrichement et raclage superficiel avec exploitation de tourbe it usage horticole sur
plus d’'un métre d'épaisseur, transformation en prairie aprés abandon de
Uexploitation de tourbe. Une station témoin a en outre été choisie dans une pinéde
intacte, mulieu d’origine des autres stations étudiées. Chague type de tourbe était
soumis & deux niveaux de nappes différents, maintenus en permanence l'un a -1
cm 'autre & -40 cm sous la surface de la tourbe. 3 espéces de sphaignes ont été
réimplantées, & ratson de 10 individus par pot soit au total 900 individus.

3} Des différences de croissance ont pu étre mises en évidence en fonction des espéces
et des conditions abiotigues dans l'ordre d'importance décroissante suivant: espéce
> nappe > sol.

4) La croissance des sphaignes a été influencée par le type de tourbe surtout lorsque
la nappe était basse (-40 cm). Dans les situations ou la nappe était maintenue
proche de la surface les différences d’un type de tourbe & I'autre ont été atténudes
et subordonnées a la dynamique de croissance propre a chaque espéce.

5) Les propriétés des fourbes ont fmit U'objet d’analyses physico-chimiques d’out 11
ressort que les caractéristiques physiques liées a la circulation de l'eau, mais
également un déséquilibre plus ou moins important entre les proportions des
principaux ions nutritifs ont joué un role déterminant sur la croissance des
sphaignes.

6) Les résultats suggerent en outre que lorsqu’une nappe d’eau superficielle fait
défaut, d'autres facteurs que les propriétés physico-chimiques de la tourbe doivent
jouer un rile dans la réimplantation des sphaignes. Il est en effet possible
d’observer sur le terrain des sphaignes en croissance sur des tourbes a priori peu
favorables & leur dévelappement, en particulier en présence d'autres plantes, grice
a un phénoméne de commensalisme.



1. Introduction

Au Livre deuxidme, nous avons montré que la réapparition des sphaignes dans
certaines sitnations était le fait de réimplantations. Les tourbes mises & nu par
Yexploitation sont en effet généralement trop anciennes pour avoir conservé une
banque de diaspores vivantes. Des résultats de cette premiere expérience, nous avons
pu émettre un certain nombre d’hypotheéses concernant les conditions dans lesquelles
des sphaignes se sont réimplantées dans divers types de situations aprs exploitation
de la tourbe. Nous avons ainsi évoqué les roles joués par:

* la présence d'eau ensuffisance
* les propriétés physico-chimiques de la tourbe

* le commensalisme avec des especes pionnieres, en particulier en relation avec le
microclimat induit par la canopée de certaines especes de plantes supérieures

De la nappe d'eau, des propriétés physico-chimiques de la tourbe ou du microclimat
il n'est cependant pas aisé de savoir lequel de ces factenrs on combinaison de facteurs
joue en fait un rdle prépondérant pour la réimplantation de sphaignes sur une
surface de tourbe exploitée. De fagon générale, le critére prépondérant qui influence
la croissance des sphaignes est la disponibilité de I'eau, elle-méme liée a I'abondance
des précipitations et au nivean moyen annuel de I'eau dans le sol {Overbeck &
Happach 1957; Clymo & Reddaway 1971; Vitt et al. 1990; Gignac & Vitt 1990).

Ainsi, les sphaignes trouvent-elles dans les anciennes fosses d'exploitation de tourbe,
aujourd’hui abandonnées et souvent inondées, des conditions sinon optimales, du
moins trés favorables dans la plupart des cas (White 1930; Royer ef al. 1978; Bertram
1988).

Dans des situations moins favorables, les caractéristiques morphologiques et
physiologiques propres a chaque esp&ce jouent cependant également un réle
fondamental. Les aptitudes d'adaptation au stress physiologique imposé par une
carence d'eau prolongée peuvent en effet exercer une influence déterminante sur la
croissance selon les espces (Green 1968; Hayward & Clymo 1982; Luken 1985; Baker
& Boatman 1989; Li, Glime & Liao 1992). Il en va de méme des conditions physico-
chimiques du milieu dans lequel les sphaignes se développent (Clymo' 1973;
Pakarinen 1978; Sonesson et al. 1980; Aulio 1982).

Sur le terrain, dans des situations diversement perturbées par l'intervention humaine
(drainage, exploitation de tourbe, mise en culture) c'est essentiellement S.recurvum
var. mucronatum qui recolonise les milieux abandonnés par I'homme. Il était par
conséquent intéressant de comparer le potentiel respectif de croissance de diverses
especes de sphaignes en combinaison avec différents niveaux d'eau et des tourbes
ayant subi des atteintes 4 divers degrés d'intensité, afin de mieux comprendre quels
sont les avantages concurrentiels de S.recurvum var. mucronatum par rapport aux
autres espéces.
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2. Matériel et méthodes

Le dispositif expérimental utilisé a déja été décrit en détail au chapitre 1. Nous n'y
revenons donc que pour y apporter quelques compléments spécifiques a I'expérience
décrite dans le présent chapitre.

2. 1. CHOIX DES ESPECES

En fonction du dispositif expérimental tel qu'il a été congu, nous avons été obligés de
nous restreindre a I'étude de trois especes différentes. Nous avons donc d'abord
cherché & utiliser des espéces qui se distinguent nettement par leurs modes de
croissance respectifs,

Les sphaignes sont d'excellentes indicatrices des conditions écologiques caractérisant
les divers microhabitats que 'on peut rencontrer sur un gradient gouille - butte
(Cltymo & Reddaway 1971; Vitt, Crum & Snider 1975; Andrus, Wagner & Titus 1983).
Afin de rendre compte au mieux de ces différences, notre choix s'est ainsi porté en
premier lieu sur une espéce caractéristique du pdle humide du gradient (gouilles), en
second lieu sur une espece représentative de conditions moyennes (replats), et enfin
sur une troisieme espéce capable de supporter les conditions moins favorables du
pble sec (butte).

Les especes choisies devaient en outre étre bien répandues dans le Jura pour étre
représentatives de la région étudiée, mais aussi dans une grande partie de
I'hémisphere nord (voir a ce propos Horton, Vitt & Slack 1979).

Au pdle humide du gradient : les govilles

De nos propres observations de terrain quant a la régénération de groupements
dominés par les sphaignes sur des surfaces de tourbe anciennement exploitées, nous
avons d'emblée retenu Sphagnum recurvum var. mucronatum pour notre expérience.
Elle est caractéristique de stations trés humides (Horton et al. 1979; Daniels & Eddy
1985), en particulier des bords de gouilles {les "hollows" des anglo-saxons ou les
"Schlenken" des allemands). Mais elle présente apparemment un spectre écologique
plus étendu, qui Iui permet de s'adapter et de croitre dans un grand nombre de
situations différentes. Elle est par conséquent aussi 'espece pionniere la plus
fréquente, non seulement dans les anciennes fosses de tourbage, mais aussi sur les
surfaces de tourbe nue ou elle apparait méme dans des stations caractérisées par une
sécheresse estivale (Feldmeyer-Christe 1990:66-67; Matthey 1996). Ce n'est d'ailleurs
pas le moindre des paradoxes pour une espace généralement considérée comme
relativernent sténoece tant du peint de vue hydrologique que de celui du pH oudela
minérotrophie du milieu (Vitt & Slack 1984; Gauthier 1980).

Au centre du gradient : las replets

Sur le gradient gouille - butte, Sphagnum magellanicum occupe plutdt la partie
médiane, les gazons ("lawns” ou " Rasen"), et elle représente une espace caractéristique
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du haut-marais (Vitt & Slack 1975; Daniels & Eddy 1985). Dans des conditions
favorables, elle est cependant tout & fait capable de recoloniser de vastes surfaces
apres exploitation de la tourbe. Cette espéce robuste a un spectre écologique
relativement étendu (Vitt & Slack 1984; Damman & Dowhan 1981; Gignac 1987).

Au pole sec : les buttes

Enfin, & I'opposé des gouilles, sur les buttes ("hummocks" ou "Bulten™), Sphagnum
fuscum s'avere l'une des espéces les mieux adaptées a des stations mieux drainées
naturellement (Daniels & Eddy 1985; Lindholm 1990). Elle est donc plutét
représentative de I'aile séche des hauts-marais, mais n'en reste pas moins une espéce
fort répandue et abondante par endroits. Par contre, elle ne semble pas jouer un rble
déterminant dans la recolonisation de surfaces secondaires. Tout an plus la
rencontre-t-on dans des faciés de landes séches ou il n'est pas toujours aisé de
déterminer si les sphaignes y ont survécu au drainage et au défrichement, ou si elles
ont réellement réapparu par la suite.

2. 2. DISPOSITION DES POTS EN FONCTION DES COMBINAISONS
DE FACTEURS

Les trois espéces de sphaignes choisies ont été réparties sur les 5 types de tourbes et
en fonction des deux niveaux de nappes par groupe de 15 pots (voir figure 21,
chapitre 1, et figure 49). La disposition des combinaisons en lignes et en colonnes a
été modifiée d'un groupe de 15 pots a l'autre en décalant 4 chaque fois d'un rang les
lignes et les colonnes. Les groupes de 15 pots, installés sur des chariots tel qu'exposé
au chapitre I, ont ensuite été régulitrement déplacés, afin d'éviter un quelconque
effet indésirable 1i€ 4 la position dans la serre.

2. 3. ANALYSES NUMERIQUES

Les résultats ont été soumis a une analyse de variance selon la procédure GLM
(General Linear Models) du programme SAS (1988) exposée au chapitre 1. Nous ne
reviendrons donc pas sur les détails méthodologiques dans le présent chapitre.

L'ensemble des données a été soumis dans un premier temps 4 une analyse en
composantes principales (PCA} et dans un second temps 4 une analyse canonique de
redondance (RDA), 2 l'aide du programme CANOCO (ter Braak, 1987, 1988 et 1990).
Les détails méthodologiques ont été exposés au chapitre 1.

Les analyses ont porté sur la croissance moyenne des sphaignes par pot de culture
(maximum 10 plantes par pot pour le calcul de la moyenne}. Chaque combinaison
entre espéce, niveau de nappe et type de tourbe était représentée dans I'analyse par
trois répétitions, a l'exception du cas de S.recurvum var. mucronatum qui ne comptait
que deux répétitions sur quatre des cing types de tourbes avec nappe basse et sur un
des cing types de tourbes avec nappe haute. Les analyses comportaient par
conséquent 85 pots sur les 90 du dispositif expérimental.
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3. Résultats

3. 1. CROISSANCE DES SPHAIGNES

3. 1. 1. Analyse de variance

L'importance respective des divers parametres pris en considération (espece, type de
tourbe et niveau de la nappe) et de leurs combinaisons peut étre hiérarchisée selon
I'ordre suivant: espece (ESP) > niveau de le nappe (NAPPE) > ESP*NAPPE > type de
tourbe (MILIEU). Les résultats détaillés de l'analyse de variance sont exposés en
Annexe JIL Nous ne retiendrons ici que la présentation des résultats en fonction des
principales combinaisons de paramétres.

Résultals par espéces

Toutes nappes et tous types de tourbes confondus, les trois esp2ces étudiées se
différencient nettement les unes des autres (figure 50a-c et tableau 18), sauf en terme
de production (figure 51).

Sphagnum fuscum, petite espece adaptée aux stations moins humides et croissant en
buttes denses, est la moins dynamique des trois espéces, avec un trés faible
accroissement, tant en longueur qu'en poids.

Les plus fortes proportions d'accroissement en longueur et en poids pondéré de
S.recurvum var. mucronafum refletent bien dune part l'architecture liche et allongée,
d’autre part la taille relativement grande de cette espace.

Quant & S.magellanicum, la plus corpulente des trois especes et l2 plus caractéristique
des hauts-marais sous nos latitudes, elle occupe une position moyenne en ce qui
concerne l'accroissement en longueur. Les valeurs d'accroissement en poids pondéré
font apparaitre entre S.recurvum var. muctonatum et S.magellanicum une différence
inverse de celle abtenue en comparant les valeurs d’accroissement de poids réel
(figures 50b et 50c). Autrement dit, S.magellanicum n'est plus productive que
S.recuroum var. mucronatum qu'en valeur absolue, ce qui se traduit corollairement par
une meilleure production (figure 51). La feible signification de la différence de
production entre ces deux especes doit étre attribuée aux fortes variations de
croissance de S. recurvum var. mucronatum en fonction de la nappe.

Résultets par noppes

Second parametre dans l'ordre décroissant d'influence sur la variance expliquée par
le modele statistique, l2 nappe influence de maniere significative la croissance des
sphaignes aussi bien en longueur qu'en poids. La croissance est toujours
significativement meilleure en présence d'une nappe élevée.

164









Résultols por espéces et par nappes

Les résultats des mesures en tenant compte de la différenciation entre espaces et
nappe permettent d’affiner l'influence respective de ces deux paramétres,
indépendamment des types de tourbes sur lesquels les sphaignes ont poussé.
Globalement, on reconnait les différences déja exposées préalablement entre espces,
mais I'on se rend compte que l'effet de la nappe est pergu diversement par chaque

espece.

Ainsi S.fuscum est-elle la moins sensible aux différences de variations de la nappe. On
peut, & ce niveau de l'analyse, considérer S.fuscum comme relativement
indépendante du niveau de l'eau dans le sol (entre -1 et -40 cm sous la surface du
sol), I'analyse statistique ne déclarant aucune différence de moyennes entre
nappes significatives pour cette espé ce {tableau 19).

Il n'en va pas de méme pour les deux autres especes qui ont toutes deux des valeurs
d'accroissement aussi bien en longueur qu'en poids significativement différentes
entre nappe haute et nappe basse. La plus sensible des deux s'avere toutefois étre
S.recuroum var. mucronatum, dont les accroissements en longueur et en poids sont
nettement différents entre les deux niveaux de nappe, alors que pour S.magellanicum
cette différence s'estompe lorsque l'on considere I'accroissement de poids pondéré
(figure 52a-c et tableau 19).

On constate en effet que S.recurvum var. mucronatum, malgré une corpulence plus
faible que S.magellanicum, a d'une part un accroissement en longueur beaucoup plus
important et d'autre part un accroissement de poids réel sensiblement égal 2 celui de
S.magellanicum lorsque le niveau de l'eau dans le sol est élevé (figures 52a et 52b). En
terme de poids pondéré (figure 52c), S.recurvum var. mucrongtum présente par
conséquent une croissance significativement plus importante que S.magellanicum, et
ce particulitrement en présence d'une nappe d'eau élevée. Or cette situation
correspond 2 un optimum pour le développement de cette espece dans des
conditions naturelles (Overbeck & Happach 1957; Gauthier 1980; Vitt & Slack 1984).
Par contre en l'absence d'une bonne imbibition de la tourbe, S.magellanicum voit sa
croissance nettement moins affectée que ce n'est le cas pour S.recurvum var.
mucronatum.

Enfin, lorsque 1'on considere la production (figure 53), qui fait appel au nombre de
plantes par unité de surface, l'accroissement brut de biomasse n'est significativement
différent de celui des autres especes que pour S.recurvum var. mucronafum. Avec une
nappe d'eau profonde, cette espzce a une production fortement réduite d'une part
par rapport a une situation avec une nappe élevée, et d'autre part par rapport aux
deux autres especes, indépendamment du niveau de 1'eau. Avec une probabilité un
peu moins bonne ( p=0.05 au lieu de 0.01), sa croissance en présence d'une nappe
d'eau élevée est par contre meilleure que pour les deux autres especes.
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I 8. fuscum
Hivess geau  -40cm ~tom
Types de tourbes { Abixégé | moyenne +- std n |moyenne + - std n
error error

Accroissement moyen en Jongeur {mm) par plante
Pindde intacte Intact 5 A 0.5 22 7 AB 0.8 a0
Lande sdche Sec 4 A 06 19 6 A 0.5 2
Raclée profonde Cato 8 A 1.0 24 8 AB 0.8 18
Raclée surface Nue 9 A 1.1 24 7 AB 1.0 2
Agriculture Agri 7 A 1.3 17 15 8 2.3 16

Accroissement moyen en poids par poids de 1 cm de tige (mg)
Pinéde intacte Intact 1.4 A 0.2 22 1.5 A 02 2
Lande séche Sec 1.8 A 0.2 19 1.2 A 0.2 22
Raclée profonde Cato 1.2 A 0.1 24 1.5 A 0.2 18
Raclée surface Nue 1.6 A 0.2 24 1.3 A 0.1 2
Agriculture Agri 1.0 A 0.2 17 1.6 A 0.2 15

Productivité (g/m2/an)

Pindde intacte Intact 218 A 24 22 262 A 34 2
Lande séche Sec 298 A 34 19 201 A 25 a2
Raclée profonde Cato 210 A 23 22 210 A 25 18
Raclée surface Nue 268 A 26 2¢ 248 A 18 26
Agriculture Agri 183 A 33 7 221 A 28 16

TapLEAU 20. RESULTATS DE CROISSANCE DE S.FUSCUM EN FONCTION DF LA NAPPE ET DU TYPE DE TOURBE.
LES MOYENNES SIGNIFICATIVEMENT DIFFERENTES (P=0.01) SONT DISTINGUEES PAR DES LETTRES
DIFFERENTES

A NAPPE PROFONDE, UNE PLUS GRANDE VARIABILITE DE CROISSANCE

Plus de différences significatives apparaissent par contre en présence d'une nappe
plus ou moins profonde (-40 cm), & l'exception du cas de S.fuscum dont la croissance
reste insensible au type de tourbe. Les résultats sont plus nuancés pour
S.magellanicum et trds tranchés pour S.recurvum var. mucronatum.

S.magellanicum, espece la plus caractéristique du haut-marais et moyennement
sensible aux fluctuations du niveau de 1'eau, présente une croissance tout en nuance
selon le type de tourbe (tableau 21):

* tres faible sur les tourbes en provenance de milieux intacts (Sphagnion magellanici =
INTA) et de landes & Caliuna vulgaris asséchées par le drainage (SEC);

* moyenne a forte sur les tourbes raclées pour la production horticole, soit de
surface (NUE), soit de profondeur (CATO);

¢ relativement forte sur les tourbes mises en culture {(AGRI);
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i 5. mageflanicum
Miveawdeau -40cm -Tom

Types de tourbes | Abrigé | moyenne ++- std n |moyenne +-std n
error error

Accroissement mayen en longeur (rim) par plante

Pinéde intacte Intact 12 A 2.4 25 34 A 1.9 23
Lande séche Sec 17 A 2.9 15 31 A 2.3 2
Raclée profande Cato 27 B 2.1 27 34 A 1.5 26
Raclée surface Nue 23 B 4.3 28 35 A 1.9 26
Agriculture Agri 29 B 5.B 24 46 A 2.4 2

Accroissement maoyen en poids par poids de 1 cm de tige (mg)

Pinéde intacte Intact 1.0 A 1.1 25 1.7 A 1.4 23
Lande séche Sec 1.4 AB 1.8 15 2.2 A 1.7 26
Raclée profonde Cato 1.7 AB 1.3 27 2.3 A 1.7 26
Raclée surface Nue 2.0 AB 1.7 Zz8 3.0 A 1.8 2
Agriculture Agri 2.5 B 1.8 24 2.8 A 2.6 2%
Productivité (g/me/an)
Pinéde intacte Intact 134 A 17 25 212 A 20 23
Lande séche Sec 191 A 27 15 293 A 26 26
Raclée profonde Cato 220 AB 19 27 282 A 26 26
Raclée surface Nue 263 AB 26 28 37B A 26 26
Agriculture Agri 336 B 26 24 349 A 39 2

TaBLEAU 21. RESULTATS OF CROISSANCE OF S.MAGELLANICUM EN FONCTION DE LA NAPPE ET OU TYPE DE
TOURBE. LES MOYENNES SIGNIFICATIVEMENT OIFFERENTES {P=0.01) SONT OISTINGUEES PAR
DES LETTRES OIFFERENTES

Quant a S.recurvum var. mucronatum, sa trés grande sensibilité a la disponibilité de
I'eau confere un caractere exacerbé a ses réactions en fonction du type de tourbe.
Cette espece présente par conséquent une croissance pratiquement sans nuance
aucune:

 extrémement faible sur les tourbes de landes séches 2 Calluna vulgaris (SEC) et sur
les tourbes mises en cultures {AGRI);

* moyenne sur les tourbes de milieux intacts (INTA) et sur les strates profondes des
tourbes raclées pour la production horticole (CATO)

* trés forte sur les strates superficielles des tourbes raclées pour la production
horticole (NUE).
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5. fallax

Niveau desuw ~40om -1om
Types de tourbes | antrége | moyenne +-std n [moyenne +- std ]
error errar

Accraissement moyen en longeur {mm) par plante
Pinéde intacte Intact 10 B 1.8 17 82 A 3.7 15
Lande séche Sec 4 A 1.6 16 79 A 49
Raclée profonde Cato 14 8 4.3 15 §0 A 4.7 10
Raclée surface Nue 106 C 4.4 10 103 A 2.8 14
Agriculture Agri 2 A Q.9 18 101 A 5.1 1z

Accroissement moyen en poids par poids de 1 cm de tige (mg)
Pintde intacte Intact 2.1 C Q.4 17 5.6 A 0.6 15
Lande séche Sec 0.6 A 0.2 16 6.9 A 0.8 20
Raclée profonde Cato 2.7 ABC 1.0 15 4.8 A Q.7 10
Raclée surface Nue 8.0 D 1.2 0 7.0 A 1.7 14
Agriculture Agri 0.8 AB 0.3 18 6.2 A 1.0 2

Productivité (g/me/an)
Pinéde intacte Intact 132 8 20 17 293 A 33 15
Lande séche Sec 39 A 15 15 306 A 38
Raclée profonde Cato 108 A 32 15 326 . A 53 10
Raclée surface Mue 398 C 42 10 393 A 47 14
Agriculture Agri 47 A 14 18 409 A 63 12

TABLEAU 22, RESULTATS DE CRDISSANCE DE S5.RECURVUM VAR, MUCRDNATUM EN FDNCTION DE LA NAPPE ET
DU TYPE DE TOURBE. LES MOYENNES SIGNIFICATIVEMENT DIFFERENTES {p=0.01) sonT
DISTINGUEES PAR DES LETTRES DIFFERENTES

En résumé, les types de tourbes semblent influencer la
croissance des sphaignes avant tout en présence d'une nappe
d'ean profonde, donc en sltuatlon de stress pour les plantes.
De plus cette influence s'exerce différemment selon les
espéces qui ne sont apparemment pas sensibles aux mémes
propriétés des tourbes.
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3. 1. 2. La vision multidimensionnelle de la croissonce des sphaignes

Contrairemeunt 2 l'analyse de variance telle qu'exposée précédemment, l'analyse
multivariable permet d'observer les résultats de l'expérience en tenant compte
simultanément des divers descripteurs de croissance utilisés (longueur et poids) et de
discuter ainsi I'ensemble des résultats au sein d'un seul et méme modele d'analyse.
Notons encore que la production n'a finalement pas été retenue pour l'analyse
multivariable afin de mieux faire ressortir les différences d'une espece a l'autre (voir
point "Résultats de l'analyse de variance / Production” en Annexe III).

L'avantage de l'analyse canonique de redondance (RDA), outre le fait que l'on
travaille dans un environnement multivariable, est que cette méthode permet en plus
de quantifier séparément chaque effet mis en évidence 2 I'aide d'un jeu de variables
explicatives ou variables environnementales contrdlées (dans totre cas les especes,
les niveaux de nappe et les types de tourbe).

La figure 57 illustre les résultats de la RDA sur le plan des axes canoniques 1/2.
Apres régression des axes factoriels sur les variables environnementales qualitatives
liées & ['espece, a 1a hauteur de la nappe et au type de tourbe, ['analyse conserve
encore 64.4% de variance sur les trois premiers axes canoniques (coutre 99.8% en
analyse non contrainte). 86.8% de la variance restante aprés ajustemeut des variables
environnementales est exprimée sur 1'axe 1 et 12.8% sur l'axe 2 soit un total de 99.6 %
sur le plan des axes canoniques 1/2. Deux tests par permutations donnent une
probabilité d'erreur inférieure 2 1% pour les deux axes 1 et 2, mais une signification
nulle pour l'axe 3 (p=1.00}). Nous avons donc renoncé a une représentation du plan
1/3. L'ajustement du modele, mesuré par les corrélations entre les deux jeux de
coordonnées des données (dans l'espace des descripteurs de croissance et dans
l'espace des variables environnementales), s'avére excellent avec nne corrélation de
0.81 pour 'axe 1 et de 0.91 pour ['axe 2.

Faits remarquables, les projections des vecteurs représentant les descripteurs de
croissance sont d'une part tous bien corrélés avec I'axe 1, avec lequel ils forment un
angle aigu, et d'autre part la fiabilité de l'interprétation de la projection est excellente,
puisque tous les vecteurs descripteurs projetés sur ce plan 1/2 sont proches de leur
valeur réelle de 1 (en RDA comme en PCA, basée sur une matrice de corrélations,
tous les vecteurs descripteurs aboutisseut sur une hypersphere de rayon 1 dans
l'espace multidimensionnel).

En ce qui concerne les descripteurs de croissance, c'est I'accroissement en longueur
(LEN) qui est le mieux corrélé a I'axe 1. Liitt (1992), dans son étude détaillée sur la
croissance des sphaignes dans différentes conditions écologiques aprés exploitation
de tourbe, relevait également que l'accroissement en longueur était certainement le
plus plastique des descripteurs de croissance, ea particulier dans le cas d'études
portant sur de courtes périodes d'observation. Les descripteurs associés a
'accroissement eu poids permettent de nuancer quelque peu les résultats.
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Modélee canoniguse

Axis 1= 0.88 Sfuscum + 0.40 nappa ba
+ confributions résiduallas des autras variables

Ax!sz- 1.13 S.magellanicum + 0.41 Sfuscum + 0.20 nappe
basse + conmbutions résiduelles dos autras variables

Deascripteurs Objeis at variebles
environnamenialas
UWEI O
a
O d
g A4
N7 Basse
LI I 4 %
fe) O
Te O&‘%S’Pf’us cum
© ¢ O
»
<
rvumlvar. o ¥
*
»
WEIS »
S.recurvum var/nappe haute B
mucronatum  nappebassa O
S.magelianicum /nappe hautg M
nappe basse O
S.fuscum Inappe hauts &
nappe basse <
*hwd Summary LT
Axes 1 2 3 Total vartance
Eigenvalues: 0.559 0.083 0.002 1.000
Species-environment corvelations: 0808 0909 0.239
Cumulative percentage variance
of species data: 55.9 64.2 64.4
of species-environment relation: 868 996 100.0
Sum of all unconstrained eigenvalues 1.000
Sum of all canonical  eigenvalues 0644
Légende des descripteurs Légende des variables environnementales

LEN : allongernent {mm-+plante'} INTA . Haut-marais intact

UWEl  : accroissement brut de biomasse {mg+plante') SEC : Lande séche

CWEl  : accroissement brut de biomasse corrigé (mg*plante™'} NUE/CATO : Raclée surface/profonde
WEIS  : accroissement de biomasse pondéré AGRI : Agriculture

{mg+(mg+*cm™ de tige)")""}

Basse / Haute  : Niveau de nappe d'¢au

Ficurr 57, RDA AVEC CONTRAINTES SUR LES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES "ESPECE", "NAPPE” i1

*TYPE DE TOURBE".
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D'une part, on peut remarquer la bonne corrélation entre le poids brut (UWEI) des
sphaignes en fin de période de mesure et le poids pondéré (CWEI). Les erreurs
éventuelles dues a I'imprécision de I'estimation du capitulum d'origine, notamment
pour S.fuscum (voir point "Calcul des régressions” en Annexe II), ne portent donc pas
trop a conséquence sur l'interprétation des résultats.

D’autre part, si I'on distingue aisément un groupe de composantes appartenant a
S.fuscum du coté positif de I'axe 1, caractérisés par un faible accroissement en
longueur (LEN), les descripteurs liés au poids permettent de différencier
S.magellanicum de S.recurvum var. mucronatum. Ainsi, S.magellanicum est une espece
qui, en raison de la robustesse de son architecture, produit une biomasse
relativement forte, et dont la croissarice est corrélée 4 un fort accroissement de poids
(UWE] et CWE]). Mais, proportionnellement & sa taille plus gréle, S.recurvum var.
mucronatum se révele encore plus productive, et sa croissance est par conséquent
plutdt corrélée a un poids pondéré (WEIS) élevé. Notons que ces observations sont en
parfaite conformité avec celles réalisées précédemment & l'aide de ['analyse de
variance.

Au-deld de la différenciation trés nette entre les trois espéces dans trois des
quadrants du plan 1/2 de la RDA, d'autres effets intéressants sont encore décelables.
Tout d'abord, la dispersion des points des objets n'est pas aussi homogene pour
chacune des trois espéces. Si les échantillons appartenant a S.fuscum (losanges) sont
relativement bien regroupés a cheval entre le premier et le quatrieme quadrant, ceux
appartenant a S.onagellanicum (carrés) présentent une "dérive” plus ou moins
prononcée du deuxiéme quadrant vers le premier. Quant & S.recurvum var.
mucronatum, le tiers des échantillons (cercles) se retrouvent dispersés & cheval entre le
premier et le quatrieme quadrant, parmi ceux de S.fiscum. Or, outre la plus ou moins
grande sensibilité de chaque espéce aux facteurs environnementaux, cette
hétérogénéité de la répartition des objets dans I'espace multidimensionnel apparait
comme liée avant tout a la hauteur de I'eau dans la tourbe. En effet, pour chaque
espece, A l'exception de S.fuscum, les objets associés & un niveau d'eau élevé
(symboles pleins) accusent une dispersion nettement moins importante que celles
associées a une nappe profonde (symboles vides). Encore une fois, nous retrouvons la
une confirmation des observations effectuées avec I'analyse de variance, laquelle
avait permis la mise en évidence de la prépondérance d'une influence liée d'abord &
'espice puis a la hauteur de I'eau dans la tourbe. Quant a la variance associée au type
de tourbe, elle n'est pas aisée a déceler dans le diagramme de la RDA (l'appartenance
des échantillons aux divers types de tourbe n'est pas représentée sur la figure 57). Cet
aspect a été analysé plus en détail séparément et les résultats de cette analyse sont
présentés plus loin dans le texte.

Les différentes considérations qui précedent peuvent étre quantifiées & I'aide des
résultats chiffrés fournis par la RDA (tableau 23). Ainsi, les corrélations entre axes
factoriels countraints (prédits par le modele) et variables environnementales (valeurs
observées) font clairement apparaitre une opposition fondamentale avant tout entre
les trois especes de sphaignes (considérées comme variables environnementales dans
I'analyse et représentées par leurs centroides sur le diagramme de la figure 57).
S.fuscum est fortement corrélée positivement avec l'axe 1 (r=0.69), les deux autres
especes |'étant négativement (r=-0.34 pour S.magellanicum et r=-0.37 pour S.recurvum
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var, mucronatum). D’'autre part, S.magellantcum et S.recurvum var. mucronatum sont
nettement différenciées sur I'axe 2 avec des corrélations respectives de 0.82 et -0.67.

Source Corrélations

Axel Axe2 Axel
1 8 fuscum 69 -8 -.05
2 S.magellanicum -33 82 -006
3 Nappe basse .35 22 17
4  Haut-marais intact A0 05 -07
5 Landeséche A7 04 03
6 Raclée surface -20 -05 A2
7  Raclée profonde -07  -06 -08
8  S.recurvum var. mucronatum -37 -67 06
9 Nappe haute -35 -22 -17
10 Agnculture -.002 007  -002

TABLEAU 23, CORRELATIONS ENTRE AXES FACTORIELS CONTRAINTS ET VARIABLES ENVIRONNEMENTALES

Les équations des axes, calculées a 'aide des coefficients canoniques, permettent
d'apprécier le "poids" ou la contribution respective de chaque variable
environnementale & chacun des axes (voir figure 57). L'axe 1 est ainsi avant tout une
fonction des échantillons appartenant & 'espece S.fuscum et dans une moindre
mesure & l'opposition des deux niveaux de nappe. L'axe 2 est défini avant tout en
fonction des échantillons appartenanta S.magellanicum et dans une moindre mesure
par ceux appartenant a S.fuscum et a l'opposition entre les deux niveaux de nappe.
Les aulres variables descriptives, notamment les divers types de tourbes, ont des
contributions qui peuvent étre considérées comme négligeables eu égard a leurs trés
faibles coefficients de corrélation.

Les especes et le niveau de l'eau apparaissent donc clairement comme des facteurs
déterminants pour expliquer les variations de croissance des sphaignes dans notre
dispositif. Les effets respectifs de ces facteurs ont été quantifiés a I'aide d'une série de
RDA partielles, dans lesquelles la variance propre a chaque jeu de variables
environnementales {especes, nappes, types de tourbe) a été successivement sontirée
de I'analyse en introduisant les variables comme covariables (soit séparément, soit
conjointement) sur le modele de la procédure exposée par Borcard, Legendre &
Drapeau (1992).

Les résultats de cette décomposition de la variance expliquée individuellement par
chaque jen de variables environnementales sont exposés a la figure 58. Chaque carré
de la figure a une surface proporticnnelle an pourcentage de variance expliquée par
le jen de variables environnementales qu'il représente. Il en va de méme des
intersections entre carrés qui correspondent aux effets croisés entre jeux de variables.

La variable “espéce" détermine ainsi prés de la moitié de la variance de la
croissance des sphaignes observée A l'aide de notre dispositif expérimental. La
coutribution du niveau de I'ean s'éléve 3 peine  10%, avec un effet croisé avec la
variable "espéce” probablement négligeable (résultant des pourcentages de variance
arrondis pour chaque RDA partielle).
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FIGURE 58, DECOMPGSITION DE LA VARIANCE EN FONCTION DES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES
"ESPECE", "NAPPE" T "TYPE DE TOURRBE".

Quant au type de tourbe, il n'intervient que pour 5.8%, sans aucun effet croisé avec
les autres jeux de variables. Cette faible influence reste toutefois significative. C'est
pourquoi il nous a paru intéressant de rechercher, parmi les propriétés pédologiques
mesurées sur nos échantillons, laquelle, ou quelle combinaison d'entre elles
permettrait d'expliquer la variance de croissance des sphaignes observée en relation
avec les types de tourbe.

Pour les besoins de l'analyse, nous avons retenu les valeurs mesurées 2 partir des
échantillons témoins, correspondant aux conditions pédologiques qui prévalent sur
le terrain. Nous avons en effet postulé que durant les quatre premiers mois ol les
tourbes ont été maintenues en serre, leurs propriétés physico-chimiques devaient
encore étre plus proches de celles des échantillons témoins que de celles des tourbes
analysées apres un séour de quelque 17 mois dans les pots en serre. Ainsi, les
tourbes de chaque pot appartenant & un méme type de tourbe se sont-elles vues
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attribuer les mémes valeurs pour les différents descripteurs physico-chimiques
mesurés.

Cette nouvelle RDA a porté sur le méme jen de données que précédemment, avec les
modifications suivantes:

x les cinq types de tourbes ont été remplacés par 34 variables ou combinaison de
variables issues des résultats des analyses physico-chimiques des tourbes; seules
les strates superficielles ont été prises en considération, sauf pour une partie des
propriétés physiques des tourbes pour lesquelles un quotient entre les valeurs des
strates superficielles et celles des strates profondes a été calculé et utilisé comme
variable indépendante. Les résultats de cette RDA sont illusirés a la figure 59
(plan des axes canoniques 1/2). 98.3% des 5.7% de variance totale conservée sont
exprimés sur 'axe 1, mais la signification de ce dernier est mauvaise (p=022, test
par permutations). Tous les descripteurs de croissance des sphaignes sont bien
corrélés avec I'axe 1, mais I'ajustement du modele est plus faible que ce n'était le
cas pour la RDA globale (avec les effets "ESPECE" et "NAPPE") puisque le
coefficient de corrélation entre les deux jeux de coordonnées {dans les espaces
respectifs des descripteurs de croissance et des variables environnementales) n'est
que de 0.26 pour l'axe 1.

* apreés avoir introduit comme covariables les 3 espces de sphaignes étudiées et les
deux hauteurs de la nappe d'eau utilisées, une procédure préliminaire du
programme CANOCO ("forward selection”) nous a permis de sélectionner 2
variables pédologiques qui & elles seules sont représentatives de 5.7% de la
variance (avec chacune p<=0.02, test par permutations) sur les 5.8% de variance
totale exprimée par toutes les variables environnementales. La diminution
drastique du nombre initial de variables par la procédure de sélection
préliminaire s'explique d'une part par le fait qu'un grand nombre de variables ne
sont pas du tout corrélées avec les descripteurs de croissance des sphaignes (angle
proche de 90°), et d'autre part par les fortes corrélations qui lient entre elles les
quelques variables qui apportent une contribution significative, bien que faible, 2
1a variance totale (tableau 24).

C 1.0000

pH eau .0056 1.0000

TxFi 0.0859 07054  1.0000

F50 02524 08525 09371  1.0000

K/Ca 0.030% 09612 08174 08961  1.0000

Mg/Ca 0.06 09682 07889  0.8878  0.9980  1.0000
C pHeau  TxFi F50 K/Ca Mg/Ca

TABLEAL 24. COEFFICIENTS OE CORRELATIONS ENTRE LES PRINCIPALES VARIABLES ENVIRONNEMENTALES
PEDQLOGIQUES
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FIGURE 59, RDA AVEC CONTRAINTES SUR VARIABLES ENVIRONNEMENTALES PEDOLOGIQUES
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Les deux variables retenues par la procédure préliminaire de sélection sont: le
rapport Mg/Ca (mmol.dm?} et le % C total. Elles ont toutes deux une contribution
quasiment équivalente mais de signe opposé sur l'axe factoriel 1 de la RDA, ce
dernier étant seul significatif (avec p=0.01, test par permutations).

Une proportion élevée de Mg par rapport au Ca s'avere donc négativement corrélée
avec la croissance des sphaignes. On peut en dire autant d'une forte proportion de K
par rapport au Ca, ainsi que d'un taux élevé de particules fines (entre 50 et 200ym),
ces deux variables étant trés étroitement corrélées au rapport Mg/Ca. De méme, un
faible taux de fibres {particules >200pm) et un pH trés acide en surface jouent en
défaveur des sphaignes (corrélations négatives élevées avec le rapport Mg/Ca). Dans
une moindre mesure, on pourrait encore ajouter, en tant que propriété défavorable a
la croissance des sphaignes, le rapport K/Na, bien corrélé au X/Ca (r=0.69), ainsi que
des teneurs élevées en X, Na, et Mg, et au contraire une faible teneur en Ca. A
l'inverse, la seule corrélation positive avec les descripteurs de croissance est exprimée
par le % C total le long d'une direction relativement indépendante {pas de corrélation
importante avec les autres variables environnementales).

Cette analyse met bien en évidence deux types de tourbes, dont les propriétés sont
précisément caractérisées d'une part par un rapport Mg/Ca tr2s élevé et d'autre part
par une plus forte teneur en C total.

Les premitres sont les tourbes de lande séche 3 Calluna vulgaris, a trés fortes
teneurs en Mg, K et Na, mais avec relativement peu de Ca et un pH trés acide. En
cela elles se distinguent des tourbes agricoles, qui sont elles aussi relativement riches
en minéraux mais qui ont en plus une forte teneur en Ca. Ce sont aussi celles qui ont
le taux de fibres le plus faible, au profit essentiellement des particules fines entre 50
et 200ym, mais sans trace d'agrégation (microagrégats <50ym) comme c'est par
contre le cas des tourbes agricoles.

Quant aux secondes, il s'agit des strates superficielles des tourbes raclées et mises a
nu pour la production horticole, dont toutes les propriétés sont situées a peu prés
au niveau des valeurs moyennes de I'ensemble des échantillons, & I'exception du
%C total. 1l est fort probable que I'importance accordée par I'analyse numérique a
cette propriété en relation avec la croissance des sphaignes ne soit due qu'au fait que
le % C total soit le seul critere distinctif de ces tourbes par rapport aux autres.
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4. Discussion

4. 1. LA CROISSANCE EN SERRE COMPAREE A CELLE EN
CONDITIONS NATURELLES

La trés grande majorité des travaux de recherches sur la croissance des sphaignes
sont effectués dans des situations naturelles, oli les sphaignes croissent en tapis plus
ou moins denses. Dans de telles conditions, la croissance individuelle des plantes
importe peu, et c'est par conséquent l'accroissement moyen en longueur et la
production des sphaignes qui permettent au mieux de comparer diverses
populations. Les méthodes utilisées pour estimer la production varient cependant
d'un auteur & l'autre (méthodes de mesure, durée de l'expérimentation, différences
taxinomiques ambigués), rendant ainsi souvent aléatoire toute comparaison au-dela
d'un simple ordre de grandeur.

Nous nous sommes par conséquent restreints dans le tableau 25 & emprunter a Liitt
(1992) ses données compilées a partir de la littérature pour comparer nos propres
résultats avec ceux fournis par des auteurs ayant utilisé la méthode de la correction
du capitulum. Nous avons en outre conservés les résultats de Liitt elle-méme ainsi
que ceux cités par elle de Liitke Twenhtiven (1992), bien que la maniere de calculer la
production utilisée par ces deux auteurs soit plus proche de celle utilisée avec les
"cranked wires” (voir point "Méthodes/Calcul de la production"). L'intérét des
résultats de Liitt (1992) réside cependant dans le fait qu'ils proviennent d'une région
biogéographiquement plus proche de la Suisse que ne le sont la Scandinavie ou
I'Amérique du Nord par exemple. La croissance des sphaignes varie en effet assez
étroitement avec le caractdre plus ou moins océanique du climat sur un gradient
croissant Nord-Sud et Est-Ouest (Pakarinen 1978:17-18; Horton et al. 1979; Wieder &
Lang 1983; Gignac 1989).

A défaut de valeurs obtenues par la méme méthode que nous pour S.fuscum, nous
avons encore intégré au tableau 25 les valeurs fournies par Lindholm & Vasander
(1990} et obtenues par une méthode comparable a celle des “"cranked wires” de Clymo
(1970). Selon Francez {1992:30) cette méthode surévaluerait quelque peu la
production par rapport a la correction du capitulum. Pour d'autres valeurs, nous
renvoyons le lecteur aux tableaux comparatifs de Liitt et de Lindholm & Vasander

(ap. cit.).

La durée de nos propres expériences est probablement parmi les plus courtes
comparée a celles d'autres auteurs. Mais les longues durées de mesures peuvent
conduire a des erreurs d'estimation par pertes dues a un début de décomposition
(Clymo 1970:21). Nos résultats sont donc a considérer comme des minima en terme
de croissance annuelle. Toutefois, Gaberscik & Martincic (1987:107) et Francez
(1992:28) ont montré que l'essentiel de la croissance des sphaignes sous nos latitudes
s'effectue d’avril & fin aofit. Lindholm (1990:68) consideére comme période de
végétation celle durant laquelle la température journali?re moyenne est supérieure a

5°C, soit de mai & début octobre, bien que la croissance des sphaignes puisse étre
observée des 0°C (Lindholm 1990:75). Or, selon les données résumées par Matthey
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(1971:385) pour le Haut-Jura Suisse, il faut généralement attendre fin avril a début
mai pour voir la température mensuelle dépasser 5°C et, selon les années, cette
température est encore atteinte en octobre mais pas au-dela.

Dans le tableau 25, les différentes especes sont présentées dans 'ordre décroissant de
leurs valeurs respectives d'accroissement en longueur et de production. De méme, les
résultats de chague espece sont ordonnés dans l'ordre décroissant par type de
microhabitat. En raison du caractere expérimental et donc artificiel de nos propres
mesures, NOUs n'avons pas pu caractériser les conditions de croissance de nos plantes
en terme de microhabitats. Mais par analogie avec le nivean moyen de la nappe dans
les divers microhabitats considérés, la comparaison se fera au mieux entre d'une part
les situations & nappe haute et les gouilles, d'autre part les situations a nappe basse et
les buttes. De l'examen de ce tablean, il ressort ainsi que nos propres résultats se
situent parfaitement dans la moyenne de ceux de {'Allemagne du Nord et du
Massif central.

Espice Microhabitat  Acaoissement Production Auteur(s) Région d'étnde
en longueur 2nm
(oan) ®m"
Section Cuspidaia
S.cuspidatim Gouille 40.0- 480 790 Clymo 1970 Royaume-Uni
Gouille 121 ca 420 Clymo & Reddaway 1971 Royaume-Uni
S.ecirmgnver.  |Inondé-Gazon  119.4-1708  761- 990 Liite 1992 Allemagne du Nord
mcTonatiun Inondé - Tremblant 1692-2199  537- 769 Liite 1992 Allemagne du Nord
Tremblant 16.7-1148 505 Francez 1992 Massif Central, France
Gouille 55.0 587- 818 Liitke Twenhoven 1992 Allemagne du Nord
550~ 908 276~ 463 Lan 1992 Allemagne du Nord
Gazon 410 Liitke Twenhoven 1992 Allernagne du Nord
437 -~ 760 203-312 Liitt 1992 Allemagne du Nord
Butte 221-509 Liitke Twenhoven 1992 Allemagne du Nord
299-5¢9  77-325 Lutt 1992 Allemagne du Nord
Nappe haute 83.0 341 présente étude
Nappe basse 20.0 123 pr ésente étude
S.recurvin Tremblant 70,0 610 Wieder & Lang 1983 W.-Virginia, USA
Gouille 123 ca 420 Clymo & Reddaway 1971 Royaume-Uni
Gazon 34 ca 300
Butte - 2.8 ca130
Section Sphagna
S.anageflanicum | Tremblant 59.0 540 Wieder & Lang 1983 W.-Virginia, USA
Couilles 46.0 579~ 674 Liitke Twenhdven 1992 Allemagne du Nord
Gouilte 24.7-59.0 161- 384 Litht 1992 Allemagne du Nord
Cazon 4310 501- 704 Litke Twenhdven 1992 Allemagne du Nord
Gazon 195-383  103-207 Litt 1992 Allemagne du Nord
Gazon 423-424 157 Feancez 1992 Massif Central, France
Butte 123-524 73-335 Latt 1992 Allemagne du Nord
Butte 210 228 Liitke Twenhéven 1992 Allemagne du Nord
Nappe haute 35.0 kel 5 présente ftude
Nappe basse 21.0 232 prisente Stude
S.papillosum Gouille 27.7-382 172-229 Liitt 1992 Royaume-Uni
Gazon 43.0 320 Clymo & Reddaway 1971
Allemagne du Nord
Section Aculifolin
S.ubetlim Butte 260-592  206- 462 Liatt 1992 Royaume-Uni
Butte 8.0 ca180 Clymo & Reddaway 1971
S.capilhifolium Butie 13,1265 143 Francez 1592 Massif Central, France
§ fuscum Butte 60-180  270-320 Lindholm & Vasander 1990 Sud Finlande
Nappe haute 8.4 2% pr ésente étude
Nappe basse 70 238 présente ftude

ETUDIEES.

TavieAal 25. COMPARAISON DES VALEURS DE CROISSANCE ET DE PROOUCTION DES ESPECES DE SPHAIGNES
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4. 2. LA PRESEANCE DES MODES DE CROISSANCE SPECIFIQUES ET
DES FACTEURS HYDROLOGIQUES

Les facteurs qui influencent la niche écologique des sphaignes peuvent étre de
différents ordres: hydrologiques (Hayward & Clymo 1982), trophiques (Clymo 1973;
Pakarinen 1978; Sonesson ef al. 1980), climatiques (llomets 1982; Liitt 1992:150;
Francez 1992:32; Gignac 1993) ou méme génétiques (Luken 1985). Les réponses a ces
facteurs varient d'une espece a l'autre (Clymo 1973; Hayward & Clymo 1983). Tl est
cependant établi que le taux d’humidité du capitulum, siege des méristémes de
croissance {Clymo 1970) et de l'essentiel de l'activité photosynthétique (Clymo &
Hayward 1982), détermine le taux de photosynthése chez les sphaignes (Silvola &
Aaltonen 1984; Silvola 1985; Rydin & McDonald 1985b; Murray, Tenhunen &
Kummerow 1989). Le niveau de l'eau dans le sol a amené a distinguer des
microhabitats sur un gradient allant des gouilles inondées aux buttes s'élevant a
environ 30-70 cm au-dessus de la nappe (Overbeck & Happach 1957; Clymo &
Reddaway 1971; Lindholm & Vasander 1990). Le long de ce gradient, la hauteur des
sphaignes au-dessus du niveau moyen de l'eau conditionne la niche effective de
chaque espace (Vitt et al. 1975; Andrus et al. 1983). Le niveau de l'eau dans la tourbe
apparait donc clairement comme un facteur écologique déterminant pour le
développement des sphaignes.

Il est par conséquent plutdt surprenant de constater la tres faible influence du facteur
"niveau de l'eau” pour expliquer la croissance des sphaignes dans notre expérience.
De nos propres résultats, il ressort en effet trés nettement que la croissance d'une
sphaigne dépend d'abord de son appartenance a une espéce et ce dans une
proportion beaucoup plus importante que du niveau de I'eau ou des propriétés
physico-chimiques de la tourbe. Quelles sont donc les autres propriétés,
intrinseques a chaque espece, qui permettraient d'expliquer les différences de
croissance que nous avons observées?

Une source de variation dans la croissance des différentes especes de sphaignes
aurait pu provenir de la qualité chimique des eaux de pluie utilisées pour l'arrosage
des plantes. Toutefois, la pollution atmosphérique en Suisse est relativement faible,
méme dans les régions industrialisées, lorsqu’on la compare a celle d'autres pays
européens (tableau 26).

S0, NO, NH;

Suisse suburbaine 1978/80 ? 61 29 k)|
Suisse rurale 1983 @ 35 19 32
Suisse suburbaine 1994 36 29 39
Suisse rurale 1994 21 21 34
Allemagne rurale 1979/81% 70 30 -
Holme moss, UK 1980/82 ¢ 165 74 69
Berwyn Mountains, UK 1980/82 < 105 31 23

¥ d'apres Fuhrer (1986) ® d’apres NABEL (1995) © d’apres Press, Woodin, Lee {1986)

TABLEAU 26. POLLUANTS DANS LES PRECIPITATIONS HUMIDES EN SUISSE ET DANS D’AUTRES REGIONS
EURGFEENNES (CONCENTRATIONS EN MMGL LITRE ™}
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Cela est particulierement vrai pour SO,?, dans la mesure ol la Suisse est a I'écart des
plus grandes zones industrielles d'Europe (Fuhrer 1986). Les données récentes du
programme national d'observation de la pollution atmosphérique NABEL 1995) font
méme état d'une diminution constante des dépositions de SO,* depuis 1985. En ce
qui concerne NO; et NH/*, les quantités fournies aux sphaignes durant notre
expérience peuvent étre considérées comme inférieures aux seulils critiques, convertis
en kgN-ha'.an?, et définis par Tybirk, Bak & Henriksen (1995). Le fait que les eaux de
pluies, récoltées durant notre expérience, aient toujours séjourné relativement
longtemps dans les tonneaux a c6té de la serre avant d'étre utilisées, a certainement
aussi permis aux micro-organismes d'assimiler une partie des composés azotés
présents.

Un autre facteur exergant une influence différente sur la croissance des diverses
especes de sphaignes est 'ombrage. Mais avec 80% de lumiére incidente dans la
serre, les conditions d'éclairage étaient meilleures que celles reportées par Neuhéusl
(1975) pour un Pino - Sphagnetum magellanici d'Europe centrale. Or, Sphagnum
recurvum var, mucronatum, S.magellanicum et S fuscum sont des espéces communes
dans ce type de milieu ol elles apparaissent en populations méjangées.

Certains auteurs ont suggéré que la stabilité du niveau de l'eau jouait un réle plus
important que le niveau annuel moyen (Andrus ef al. 1983; Rydin & McDonald
1985a). Mais leurs observations ont été faites avec des nappes relativement élevées,
fluctuant dans les 20 a 30 premiers em sous le capitulum des sphaignes. Dans notre
expérience, la stabilité des nappes d'eau était assurée en permanence pat un systéeme
de régulation, mais une nappe a 40 cm de profondeur exerce de toute fagon un stress
hydrologique important sur la plupart des especes (Rydin 1993b:157).

L'humidité de I'air peut aussi exercer une influence prépondérante (Backéus 1988)
sur des plantes poikylohydriques comme les sphaignes (pas de régulation du taux
d'humidité des tissus par contrdle stomatal). D'une part, plusieurs travaux font état
d'une plus grande diversité d'especes en régions cbtieres par rapport aux régions
plus continentales (Damman 1977; Horton et al. 1979; Vitt ef al. 1990; Slack &
Hallingbidck 1992). D'autre part, les années seches provoquent une forte réduction de
la croissance des sphaignes {Luken 19853). Par conséquent, avec des conditions
d’humidité ambiante peu favorables comme ce fut le cas dans notre expérience
(fortes températures estivales, faible humidité ambiante et faible taux de
précipitations artificielles) le stress hydrologique doit étre d'autant plus conséquent,
et ce en particulier pour les situations A nappe profonde.

L'intervalle de 10 jours entre deux arrosages dans notre expérience peut paraitre
relativement court et pourrait dés lors expliquer la faible influence du niveau de l'eau
dans les analyses multivariables. Mais, comparé aux conditions de terrain, le rythme
des précipitations, artificielles, dans la serre a été plus faible. Les sphaignes croissant
avec une nappe basse se desséchait ainsi déja deux ou trois jours apres les arrosages,
tandis que celles croissant avec une nappe haute sont restées humides en
permanence. Des différences dans le degré de dessiccation ont également été
observés d'un type de tourbe a T'autre.

C'est donc bien daus la gestion de I'eau, mais surtout daus l'aptitude i utiliser au
mieux méme de faibles ressaurces en eau, que réside la clé d'une bonne croissance
chez les sphaignes. Et & ce titre chaque espéce préseute des aptitudes trés
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différentes qui se sont fort bien exprimées aun travers de 'analyse de nos résultats.
Dans cette lutte permanente pour maintenir un taux d’humidité suffisant pour la
photosynthase, les sphaignes ont développé toute une panoplie de moyens différents,
qui conferent & chaque esp2ce des particularités physionomiques et physiologiques
propres. Ces particularités sont a la base de la distinction des différentes sections
taxinomiques mais aussi des regroupements en espaces "de buttes”, "de gazons"” ou
"de gouilles”. Le choix des espéces pour notre expérience est d'ailleurs basé sur ces

mémes critéres de distinction.

4. 2. 1. Une résistante : Sphagnum fuscum, espéce de buttes par
excellence

Les moyens ‘de résister a2 la dessiccation sont essentiellement basés sur la
morphologie des différentes espeéces. Les sphaignes, dépourvues de systémes
vasculaires, transportent I'eau par l'intermédiaire d'un film capillaire externe aux
plantes (Hayward & Clymo 1982). Les especes de buttes, avant tout de la section
Acutifolia, ont ainsi une capacité de transport de 1'eau nettement meilleure que les
especes de gouilles grace 2 la taille de leurs feuilles et & 1a densité de leurs rameaux
qui forment un résean capillaire trés efficace. Hayward & Clymo (1982) ont mesuré
une quantité d'espaces capillaires beaucoup plus importante chez S.capillifolium que
par exemple chez S.papillosum, une espéce de la section Sphagnum. Avec un
abaissement progressif de la nappe d'ean jusqu'a 22 cm de profondeur, Rydin (1985)
a mesuré des teneurs en eau des capitula décroissantes dans l'ordre des espeéces
suivant: S.fuscum > S.rubellum > Sbalticum > S.tenellum. Enfin, Andrus et al.
(1983:3136) observent une plus grande amplitude altitudinale de distribution des
especes de buttes par rapport aux especes de gouilles, le long d'un gradient buttes-
gouilles.

La résistance de S.fuscum & une nappe d'eau relativement éloignée de la surface est
aussi la meilleure dans notre expérience, puisque c'est la seule esp2ce qui ne présente
aucune différence significative de croissance, quel que soit le descripteur de
croissance considéré (longueur, poids, production). Cette propriété de S.fuscum n'est
pas due a une meilleure résistance a la dessiccation des sphaignes de la section
Acutifolia (Clymo 1973:861) ni & un meilleur taux de photosynth2se en relation avec
un faible taux d’humidité (Johansson & Linder 1980:189; Rydin & McDonald
1985b:583), mais avant tout & sa plus grande capacité de transport de 1'eau par
capillarité. Lindholm (1990} attribue 2 l'architecture particulitrement dense de
S.fuscum la capacité de cette espece a s'élever plus haut que les autres au-dessus de
I'eau. De méme, Rydin (1993b:156) releve que S.fuscum est souvent la seule espace au
sommet des buttes les plus élevées du haut-marais. En outre, selon Silvola &
Aaltonen (1984), S.fuscum réussit & se maintenir plus ou moins en permanence & un
taux d’humidité optimal pour la photosynthese, alors que le taux d’humidité de
S.angustifolium varie beaucoup plus, aussi bien en dessous qu'en dessus d'un
optimum. Dans le méme ordre d'idées, Wallén, Falkengren-Grerup & Malmer (1988)
mentionnent des niveaux d'eau optimaux pour la photosyntheése 2 -10 cm pour
S.magellanicum et -20 cm pour S.fuscum et S.rubellum.

Si I'on songe d'autre part au fait que les sphaignes sont & l'origine de la constitution
de leur propre milieu de vie, puisqu'elles croissent sur leurs propres restes accumulés
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au fil du temps, on appréciera d'autant mieux I'influence exercée par l'interface des
sphaignes mortes entre les individus vivants et la tourbe proprement dite (Johnson,
Damman & Malmer 1990). Gréce a un faible taux de décomposition de leurs parties
mortes (Johnson & Damman 1991:239), les sphaignes de buttes croissent ainsi sur un
substratum qui leur assure un transport optimal de I'eau par capillarité.

4.2. 2. Moins résistante mais avec des faculiés d'adaplalion : Sphagnum
magellanicum, une espéce de gazans

Malgré la densité moindre de ses peuplements et la structure plus lache de ces
rameaux, S.magellanicum s'est avérée peu indépendante de la nappe d'eau dans notre
expérience. Cette espece présente en fait un large spectre écologique au vu de sa
distribution dans les différents microhabitats des hauts-marais (Gauthier 1980:60;
Damman & Dowhan 1981:1356; Vitt & Slack 1984:1425). Sa distribution en relation
avec le niveau de l'eau peut méme &tre bimodale (Clymo & Hayward 1982:235;

@kland 1986; lomets 1988). Mais sa résistance & une nappe d'eau aussi profonde que
40 cm fait probablement appel 2 une autre faculté de cette espece, a savoir son
aptitude 2 modifier sa morphologie. Li et al.. (1992) ont montré les facultés
d'étiolement de cette espece qui non seulement s'allonge plus mais produit aussi
moins de rameaux en présence d'une nappe élevée. L'inverse est aussi vrai: avec
1'abaissement de la nappe les peuplements de S.magellanicum deviennent de plus en
plus denses, les rameaux sont plus nombreux et plus courts, et les capitula forment
une surface trés réguliere et ferme, un peu a l'image d'un chou-fleur. Nos propres
observations, aussi bien sur le terrain que lors de notre expérience en serre,
confirment I'importance de ce phénomene. 1l ne fait aucun doute que cette adaptation
morphologique joue un réle fondamental sur I'approvisionnement en eau des capitula
par capillarité (Green 1968; Li et al. 1992).

4. 2. 3. Peu résistante mais avec une croissance rapide et forte dans de
bannes canditions: Sphagnum recurvum var. mucronatum une
espéce de gouille

Les sphaignes des gouilles se desséchent plus facilement que celles des buttes
(Overbeck & Happach 1957; Rydin 1985; Rydin & McDonald 1985b) notamment
parce que les gouilles s'assechent régulizrement eu été (Matthey 1971; Andrus
1986:421) et que les especes de gouilles ne sout pas A méme de maintenir un flux
capillaire suffisant a cause des structures trop laches de leurs peuplements. Le taux
de décomposition des litieres est en outre, comme nous l'avons déja vu
précédemment, plus important chez les especes de gouilles que chez celles de buttes
(Clymo 1965; Johnson & Damman 1991:239). La structure des "litieres” des especes de
gouilles n'est donc probablement pas aussi efficace pour assurer urn transport d'eau
par capillarité (Rydin 1993a:420-421; Andrus 1986:422). C'est en tous les cas une cause
supplémentaire non négligeable de la sensibilité accrue de S.recurvum var.
mucronatum a un abaissement de la nappe d'eau, par rapport a S.magellanicum ou
S.fuscum,

Mais si cette espece croft fort mal en conditions séches, elle met mieux a profit que les
deux autres des conditions de croissance favorables (Titus & Wagner 1984:1773).
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Pakarinen (1978), Clymo (1973:854 et sqq.) et Hayward & Clymo (1983:850 et sqq.)

consid2rent que les especes de gouilles ont un meilleur potentiel d‘allongement que
d'autres groupes d'espces en conditions d’humidité optimales. Le résultat de ce qui
ne pourrait étre qu'un simple phénoméne d'étiolement est que la lumitre pénetre

plus profondément dans le tapis des sphaignes, que la chlorophylle est distribuée sur

une plus grande proportion dans chaque plante (Overbeck & Happach 1957:340;
Clymo 1970) et que la photosynthese est donc également plus importante. Ainsi,

proportionnellement a la taille des plantes respective de chaque espece, S.recuroum

var. mucronatum présente dans notre expérience a la fois le meilleur allongement et le

plus fort gain de poids en présence d'une nappe d'eau élevée.

4. 3. FACTEURS EDAPHIQUES

Cette prééminence des facteurs biotiques et hydrologiques ne doit pas masquer les
effets des propriétés physico-chimiques de la tourbe, Toutefois, cette influence ne
s'exerce de manitre significative que sur la croissance de S.recurvumi var. mucronatum,
et dans une moindre mesure sur celle de S.magellanicum, comme 1'ont montré les
résultats de ['analyse de variance et ceux de ['analyse multivariable (RDA). En outre,
des différences de croissance significatives d'un type de tourbe a l'autre ne sont
apparues qu'en condition de stress hydrologique, avec une nappe basse 4 -40 cm de
profondeur.

La structure des peuplements est probablement en cause pour expliquer la plus
grande sensibilité de S recurvum var. mucronatum. Les tapis formés par S.recurvum var.
mucronatum sont en effet plus laches que ceux des autres espéces et ['interface entre
les sphaignes vivantes et le substrat tourbeux est elle aussi différente. Les restes de
S.recurvum var. mucronatum se décomposent par exemple plus rapidement que ceux
de S.magelianicum (Litt 1992:103). La décomposition serait également plus
importante avec un abaissement du niveau de l'eau, ce qui ne serait pas le cas de
S.magellanicum. Rappelons que nous avons nous-mémes observé le plus de pertes de
plantes par décomposition en cours de saison pour S.recurvum var. mucronatum sur
nappe basse (voir "Résultats / Taux de récupération des plantes’, en Annexe III). Liitt
(1992:113) attribue cette différence a la structure plus lache des peuplements de
S.recurvum vay. mucronatum qui forme des buttes moins élevées et moins convexes,
avec comme corollaires une meilleure diffusion de la chaleur vers la profondeur et
ainsi une stimulation accrue de l'activité microbienne. Par conséquent, en raison de
leur plus grande résistance a la décomposition, les litidres de S.magellanicum et de
S.fusewm ont tendance a mieux isoler la couverture de sphaignes vivantes du substrat
tourbeux que ce n'est le cas pour S.recurvum var. mucronatum (Boelter 1964 et 1965, in
Andrus 1986:422). C'est précisément cette isolation qui permettrait a S.fuscum et a
S.magellanicum de mieux s'affranchir en quelque sorte des contingences associées aux
différents types de towbes. De tels phénomenes ont été observés dans des
successions naturelles (Bellamy & Rieley 1967; Karlin & Bliss 1984; Ciller & Wheeler
1988:854-855) ol des "les a sphaignes”, sous forme de buttes acides et oligotrophes,
se sont développées sur des bas-marais minérotrophes. S.magellanicum ou
S.capillifolium étaient arrivées a s'implanter sur un tapis de sphaignes colonisatrices et
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plus tolérantes comme S.squarrosum qui leur fournissait une interface isolante
appropriée.

Pour ce qui est de S.recurvum var. mucronatum, nous avons vu que seules quelques
propriéiés des tourbes exergaient une influence plus ou moins marquée sur la
croissance des sphaignes. Parmi les propriétés physiques, ce sont avant tout les
textures organiques (proportions relatives des différentes tailles de particules) qui
jouent un role, en particulier la proportion des particules moyennes {(entre 50 et
200um). Ce descripteur est en outre trés &troitement corrélé avec deux propriétés
chimiques qui traduisent un déséquilibre des proportions entre les principaux ions
nutritifs (rapports Mg/ Ca et K/Ca). Ces propriétés exercent en fait une influence
avant tout négative sur la croissance des sphaignes, alors qu'a 1'opposé, seule une
forte teneur en C total parait plus favorable.

4.3. 1. Une silualian trés défavarable: les landes séches

L'importance des textures organiques pour la caractérisation des tourbes n'est plus a
démontrer (SSSA 1974; Lévesque & Dinel 1982). Mais au-dela des criteres
taxinomiques, les textures organiques permettent aussi d'appréhender des propriétés
fonctionnelles des tourbes, notamment en relation avec 1'évolution de la matiére
organique lors de modifications importantes dues par exemple au drainage ou a
I'extraction de tourbe (Gabat, Grosvernier & Matthey 1986, Buttler, Dinel & Lévesque
1994).

Il est intéressant de relever que la strate superficielle des tourbes de la lande séche a
Calluna vulgaris est le seul échantillon a se placer dans la catégorie des tourbes
fibriques a dominance de particules moyennes (Fm) selon les propositions de Gobat
et al. (1991). Cette tourbe partage avec les tourbes agricoles, des valeurs élevées de
densité et d'indice pyro par exemple, ainsi qu'un rapport C/N relativement bas,
traduisant une plus ou moins forte minéralisation. Mais contrairement aux tourbes
agricoles, elle ne présente quasiment pas de début d'agrégation. Or 2 parosité
équivalente ['agrégation plus ou moins importante de la matiere organique peut
jouer un réle prépondérant sur la circulation de I'eau. Les tourbes agricoles, soumises
au labour périodique, et dont les taux de microagrégats sont nettement plus élevés
que ceux des tourbes de la lande séche, pourraient ainsi étre un peu mieux
structurées et par conséquent plus perméables (IATE 1992:28). En condition de
sécheresse, avec une nappe maintenue en permanence a 40 cm de profondeur, une
telle différence de perméabilité pourrait trés bien exercer une action déterminante sur
les sphaignes. Ainsi, le descripteur "microagrégats” dans I'analyse numérique est
plutét corrélé avec un bon accroissement en longueur des sphaignes, tout comme le
taux de fibres (figure 59)! A l'inverse, dans les tourbes de la lande seche, 2 forte
proportion de particules fines mais non structurées, les remontées capillaires
pourraient bien &tre limitées (Clymo 1983:168-169).

Mais tout aussi importants apparaissent les déséquilibres ioniques des tourbes
superficielles de la lande s&che. L'analyse numérique a révélé l'influence
prépondérante des rapports Mg/Ca et K/Ca. Les tourbes de haut-marais intact sont
trés proches des propriétés de tourbes de haut-marais de Sudde (Damman 1978:486)
ou de Grande-Bretagne (Clymo 1983:194) par exemple, avec des teneurs plus élevées
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en Ca et Mg (tableau 27). L'environnement géologique calcaire des tourbires du Jura
n'est certainement pas étranger a ce fait (Glaser 1987, in Mitsch & Gosslink 1993:384).
Cependant ces teneurs en Ca sont encore bien inférieures 2 celles mesurées par
Francez (1990) dans un bas-marais a Sphagnum recurvum var. mucronatum du Massif
Central, qui considere lui-méme ses valeurs comme "faibles”! Or, les tourbes
superficielles de la lande séche a Calluna vulgaris sont justement caractérisées par une
faible teneur en Ca, comparativement aux autres types de milieux.

Teneurs(mg-g’) ca Mg K Na N

Damman 1978 12 05 08 05 5
Clymo 1983 10 06 04 03 -
Francez 1990 - 39530912 1-12 9105

Haut-marais intact 2.7 18 05 05 b7

Lande seche 0.4 09 08 06 206

Raclée surface 33 03 01 01 141
Raclée profonde 64 04 01 02 89
Tourbe agricole 85 10 08 07 202

TABLEAU 27. COMPOSITION IONIQUE OES STRATES SUPERFICIELLES OF TOURBE EN COMPARAISON AVEC
O’ AUTRES SITES EN EURCPE ’

En tenant compte de la densité beaucoup plus élevée de ces tourbes de lande seche
(tableau 28), les déséquilibres dans la composition ionique sont encore plus flagrants.
Ainsi, les faibles teneurs en Ca ne sont que peu compensées, comparativement aux
tourbes de haut-marais intact. A l'inverse, les teneurs en Mg, K et Na sont a peu pres
aussi élevées que celle des tourbes mises en cultures.

Teneurs (nmol-dm®) ca Mg K Na N
Haut-marais intact 27 1.7 05 09 16.3
Lande séche 2.3 85 47 60 3385
Raclée surface 14.0 21 04 07 1712
Raclée profonde 128 i3 02 07 50.9
Tourbe agricole 489 94 47 7.0 3319

TABLEAU 28. COMPOSITION IONIQUE DES STRATES SUPERFICIELLES DE TOURBE RAPPORTEE A LA DENSITE
APPARENTE

Bates & Brown (1974, in Brown 1982:423) ont relevé la toxicité potentielle de fortes
concentrations de Mg. Mais une teneur élevée en Ca pourrait contrecarrer
efficacement la toxicité du Mg. En ce qui concerne le Na, le mécanisme précis des
effets toxiques de cet ion sur les mousses en général n'est pas bien connu, mais Evans
& Sorger (1966, in Brown 1982:421) supposent qu'une absorption accrue de Na est
accompagnée de pertes correspondantes en K qui affectent la structure tertiaire, et
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par conséquent les fonctions, des protéines. Ainsi, Bates & Brown (1975, in Brown
1982:421) ont montré une diminution de photosynthese, de synthése de protéines et
de concentrations en chlorophylle chez des mousses non cdtieres traitées avec des
solutions artificielles d'eau de mer. A nouveau, la présence de Ca en suffisance a
permis de limiter ces effets toxiques du Na. En ce sens, Mg apparait par ailleurs
nettement moins efficace que Ca. Touffet (1972) montre également que les cations
bivalents sont absorbés préférentiellement aux monovalents.

Touffet (1971:299) tient quant 2 lui le Na comme principal agent toxique,  fortes
concentrations, sur la croissance des sphaignes. Ce phénomene est encore renforcé
lorsque le Na est administré en combinaison avec des mtrates qui favorisent la
pénétration des ions de signes opposés. La toxicité du Na peut cependant étre
quelque peut limitée par le maintien d'un pH acide.

En résumé, plusieurs conditions semblent réurnies pour que les tourbes de la lande
seche a Calluna vulgaris, soumises a un drainage profond (de I'ordre de 802 100 cm)
mais non travaillées pour les besoins de l'agriculture, s'avérent particulizrement
défavorables a la croissance des sphaignes. A leurs mauvaises propriétés texturales
et microstructurales s'ajoutent en effet une toxicité potentielle du Na et du Mg, liée
& nne "carence" en Ca et favorisée par l'aération du sal et la minéralisation de
I'azate sons forme de nitrates. Elles se distinguent ainsi des tourbes mises en culture,
dont les tres fortes teneurs en Ca "tamponnent” probablement les effets toxiques des
autres ions, sans pour autant atteindre le seuil critique de 10 mgg* au-dela duquel
Francez (1990) observe une disparition des sphaignes.

4.3. 2. Un cas parficulier: les tourbes mises en culture

11 faut encore relever a ce propos les résultats divergents de la craissance respective
de S.magellanicum et de S.recurvum var. mucronatum sur les tourbes de milieux
agricoles. S.nagellanicum supporte en principe beaucoup moins bien que S.recurvum
var. mucronatum une combinaison entre de fortes concentrations de Ca dans le milieu
et un pH relativement élevé (Clymo 1973:859). Toutefois, ces observations sont
valables pour un pH > 7, alors que le pH des tourbes de milieux agricoles dans notre
travail ne dépasse pas 5.5. Par contre, dans ces conditions, Liitt (1992:149) releve le
fait qu'un pH faiblement acide et une conductivité plus élevée (bien corrélée a la
charge globale en ians du milieu) exercent une influence positive sur la croissance de
S.nagellanicum mais négative sur celle de S. recurvum var, mucronatum. Ses conclusions
rejoignent les observations de Vitt & Slack (1984:1425) qui relévent une plus grande
sensibilité de S.recurvum var. mucronatum, par comparaison avec notamment
S.magellanicum et S fuscum, a la conductivité et aux teneurs du milien en Ca, Mg et K
le long d'un gradient buttes-gouilles.

4. 3. 3. Un cas surprenant en bien: les taurbes mises & nu paur la
praduction horticole

Le carbone total est apparu a l'analyse numérique comme contribuant au mieux a la
variance de la croissance des sphaignes. Cette influence est 2 mettre en relation avec
le fait que c'est probablement la seule propriété qui distingue les strates superficielles
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de la tourbe nue, raclée pour la production de tourbe horticole, des autres types de
tourbes utilisés dans notre expérience. Le type "raclée surface” a en effet un ensemble
de propriétés physico-chimiques relativement "moyennes”. Ses teheurs en éléments
nutritifs minéraux sont plutét faibles, comparativement aux tourbes de haut-marais
intact {tableau 28). Mais ces carences apparentes sont compensées par une densité
sensiblement plus élevée. Ses propriétés physiques jouent certainement un rdle
important pour une meilleure rétention et une meilleure restitution de ['eau par
capillarité.

Autrement dit, c'est vraisemblablemeut bien plus cet ensemble de propriétés
médianes qui permettent d'expliquer la trés bonne croissance de S.recurvum var.
mucronatum sur ce type de tourbe. L'ordre de grandeur des différences de C total
entre les divers types de tourbes étudiés n'est a notre avis en tout les cas pas
suffisamment conséquent pour étre réellement interprétable. Il suffit pour s'en
convaincre de considérer les strates profondes de ces mémes tourbes nues, dont le %
de C total est pourtant [e deuxidme plus élevé des 5 types de tourbes, et sur lesquelles
la croissance des sphaignes est moyenne, comparable a celle mesurée sur tourbe de
haut-marais intact.
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5.Conclusions

Les espéces les mieux adaptées au stress hydrologique

Chaque espece de sphaigne est capable, théoriquement, de se développer dans un
spectre de microhabitats relativement variable et étendu, comme en témoignent les
essais de transplantation de Clymo & Reddaway (1971). Et pourtant, malgré cette
grande faculté d'adaptation, toutes les especes ne se rencontrent pas dans tous les
types de milieux.

Partant du méme type d'expérimentations, Rydin (1986:1822) suggere & ce propos
que la niche écologique effectivement réalisée sur le terrain pour chaque espice de
sphaignes s'avére en général plus restreinte que la niche fondamentale, laquelle
recouvre l'ensemble des milieux potentiellement favorables. Vitt & Slack (1984:1429)
considérent par conséquent les sphaignes comme des étres vivants préférant les
situations aux conditions écologiques en équilibre, par opposition a d'auntres
organismes plus opportunistes et plus éclectiques quant a leurs exigences. Selon ces
auteurs, les sphaignes occupent en effet, en conditions naturelles, des niches bien
déterminées par le recoupement de leurs positions relatives le long de quatre
gradients fondamentaux, a savoir: la hauteur au-dessus de la nappe d'eay, le pH, la
conductivité et l'ombrage porté par la présence d'arbres. Mais qu'en est-il lorsque
I'équilibre est rompu, lorsque les conditions écologiques du milieu sont totalement
bouleversées par des interventions humaines toujours plus conséquentes, allant du
drainage & l'exploitation de la tourbe et finalement & la "mise en valeur” sous forme
de cultures?

Selon nos observations de terrain, la restauration de peuplements de sphaignes sur
des surfaces ayant été racl€ées ou excavées pour l'extraction de tourbe est avant tout le
fait de S.recurvum var. mucronatum. Il est admis que cette espéce, tout comme
S.cuspidatum par exemple, joue un réle prépondérant dans la recolonisation par
atterrissement d'anciennes fosses d'exploitation de la tourbe ol s'accumule de ['eau
du haut-marais. Plusieurs auteurs témoignent en effet de la vitalité de croissance des
sphaignes de la section Cuspidata en hydrosere secondaire, aussi bien dans le Jura
frangais (Royer et al. 1978) qu'ailleurs en Europe {Green & Pearson 1968; Moore 1978,
in Moore 1986; Bertram 1988; Jortay & Schumacker 1989; Liitt 1992).

Mais fort peu de travaux, sinon aucun, ne décrivent de successions secondaires
faisant intervenir un processus de paludification oi les sphaignes se développent
dans des conditions de sécheresse plus ou moins prononcées. Or de telles situations
sont loin d'étre exceptionnelles dans le Jura suisse (Matthey 1996).

Parmi les deux séries évolutives terrestres mises en évidence par Matthey (1996)
certaines stations, en particulier dans les stades initiaux de Ia recolonisation par les
sphaignes, se sont avérées relativement sdéches, avec des niveaux annuels moyens de
la nappe d'eau inférieurs & 40 cm, voire l'absence d'une nappe d'ean libre
permanente! Dans de lelles conditions, on s'attendrait & rencontrer avant fout des
especes de la section Acutifolia comme S.fuscum ou S.rubellum.
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Pourtant S.fuscum est un mauvais colonisateur. Il est intéressant de relever que c’est
cette espece, avec d'autres de la méme section Acutifolia comme S.rubellum par
exemple, qui forme encore des peuplements reliques sur les landes séches a Calluna
vulgaris drainées sur plusieurs décimetres de profondeur. Des buttes s'y
maintiennent tant bien que mal, et il faut plutét y voir une forme de résistance a des
conditions extrémement défavorables qu'une régénération d'un couvert muscinal
dynamique. Mais dans des situations fortement perturbées, aprés une destruction
totale du couvert muscinal, la recolonisation des milieux ne peut étre le fait, dans les
stades initiaux, que d'individus isolés (propagules). Or, nous I'avons vu plus haut,
S.fuscum doit sa résistance avant tout a I'architecture particuliere des peuplements
trds denses formés par cette espece. Titus & Wagner (1984) ont bien montré comment,
grice a ses propriétés morphologiques, S.fuscum résout cet apparent paradoxe. La
résistance a la dessiccation des espeéces de la section Acutifolia, en terme de
reviviscence, est en effet plutot faible (Clymo 1973:861; Titus & Wagner 1984:1773).
Enfin, S.fuscum est une espce & croissance lente, en ce sens qu'elle n'est pas
particulierement apte & occuper rapidement un espace méme dans une station o les
conditions hydrologiques sont favorables (Rydin 1993a:420).

On peut en fait distinguer deux stratégies principales de survie dans des conditions
hydrologiques défavorables (Wagner & Titus 1984:185):

* l'une basée sur la solidarité entre individus, qui consiste & ménager ses forces et &
résister a la dessiccation en formant des peuplements denses, & I'exemple des
Cymbifolia et des Acutifolia, a réduire au minimum les pertes d'eau pour maintenir
le plus longtemps possible une activité photosynthétique

* T'autre, plus "va-t-en-guerre”, qui consiste a profiter au maximum de conditions
méme trds temporairement favorables pour croitre, quitte 4 entrer dans une forme
de latence en période défavorable, ou a repartir de zéro a la prochaine occasion
comume on |'observe chez les Cuspidata.

Pour la recolonisation de milieux a4 priari peu ou pas favorables a la croissance des
sphaignes, S.recurvum var. mucranatum présente en fait des propriétés bien adaptées
(Clymo & Hayward 1982:235), méme si elle est hiabituellement exclue des milieux les
plus secs du marais. Les avantages de cette espéce tiennent aux caractéristiques
suivantes:

* une bonne tolerance face a la dessiccation

* une aptitude a réinitier rapidement une activité photosynthétique
en profitant au mieux d'une amélioration, méme trés temporaire,
des conditions hydrologiques

Les résultats d’expériences portant sur la reviviscence des sphaignes aprés dessiccation
ne permettertt pas de tirer des conclusions générales quant aux avantages respectifs des
espéces de gouilles ou de buttes (Rydin 1993b:168). Green (1968:49) montre une faible
reprise de croissance de S.recurvum apreés déja 6 jours de dessiccation a 'air. Mais
Wagner & Titus (1984:185) observent chez S.recurvum par. mucronatum, par
camparatson avec d'autres espéces, unt meilleur taux de photasynthése en relation avec
un faible taux d"humidité. D’autre part, en comparant S.recurvum var. mucronatum et
S.nemoreum, ils relévent un metlleur bilan entre activité photasynthétique et
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respiratoire pour S.recurvum var. mucronatum. Celtte propriété confere a S recurvum
var. mucronatum une optitude de reviviscence meilleure et plus ropide oprés une
période de sécheresse, méme prolongée. Peut-étre est-ce dil plus o une résistance & la
sécheresse qu’n une véritable dessiccation prononcée des tissus.

* une croissance rapide, permettant de former au plus vite un
tapis plus ou moins dense et de générer ainsi progressivement
son propre microhabitat

e une capacite a croitre horizontalement, d'ou une meilleure
occupation immédiate de l'espace et une plus grande surface
utile pour la photosynthése '

Les sphoignes de la section Cuspidata ont en général un toux de photosynthése
(Johansson & Linder 1980) et une production plus élevés que les autres (Overbeck &
Happoch 1257; Clymo & Reddaway 1971). Elles bénéficient en outre d'un meilleur
potentiel d’allongement par étiolement en période humide (Clymo 1973:854 et sqq.,;
Hayward & Clymo 1983:850 et sqq.; Brock & Bregman 1989:47) ce qui peut étre un
avantage concurrentiel par rapport & d'eutres especes. Les individus les plus petits d'un
tapis de sphaignes ont en effet tendance  étre plus.souvent recouverts et ainsi éliminés
par leurs voisins plus grands (Haig 1989, in Rydin 1993b:175).

Grdce 6 U'architecture plus lache des peuplements de S recurpum var. mucronatum, la
chlorophylle est distribuée sur une plus grande profondeut chez cette espece (Clymo
1970). Sa faculté & croitre horizontalement (Brock & Bregman 1989:50; Haig 1989, in
Rydin 1993b:174), comme c’est le cas chez d’autres espéces de gouilles (Boatman &
Tomlinson 1977; Damman & Dowhan 1981; Rydin 1286) favorise encore cette plus
grande distribution de la chlorophylle et lui permet également de coloniser plus
rapidement un espace donné. Enfin, Andrus (1986:423) observe que des espéces de
gouilles comme S.cuspidatum et S.ripariyum ont tendance o produire des pousses
adventices a la base de leurs tiges plutit que de former des fourches comme c’est le cas
chez les especes de buttes. Ce mode de reproduction végétative peut étre mieux adapté a
la recolonisation de milietix asséchés.

La croissance rapide, un taux d'accroissement de population €levé dés que les
conditions sont favorables, une production élevée, une grande "mobilité" des
diaspores permettant de coloniser de nouveaux milieux, une certaine résistance & des
conditions climatiques variables et imprévisibles sont autant de propriétés qui
caractérisent 8.recutrvum var. mucronatum, lorsque cette espéce colonise des milieux
vierges. Par analogie avec d'autres plantes, S.recurvum wvar. mucronatum présente
ainsi plusieurs des caractéristiques d'une espéce rudérale 3 stratégie "r"
conformément aux criteres retenus par Pianka (1970, in Dajoz 1985). Plus qu'une
stratégie, il s'agit plut6t d'une tactique, procédant par ajustements successifs dans la
mesure ol1 ce processus “est plus analogue aux réactions d'un bataillon de fantassins
qu'aux cogitations d'un généralissime" (Godron 1984). Andrus (1986:423) parle
d'especes "opportunistes” par opposition aux especes de buttes plus "conservatrices”.
Heikkila & Lindholm (1988) parlent également d'especes & caractere rudéral & propos
de S.molle et de 5.tenellum, deux espéces pionnieres de gouilles sur tourbe nue.
L'intérét de S.recurvum var. mucronatum réside dans le fait que cette espece ne suit en
fait que temporairement une tactique a sélection 1", & savoir tant qu'elle n'arrive pas
4 s'affranchir des conditions extrémes en situation pionniére. A partir du moment ot
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elle réussit a former un peuplement plus stable, on peut admettre que sa tactique
glisse progressivement vers une sélection de type "K" caractérisant des
écosystemes matures.

S.recurvum var. mucronatum initie ainsi une succession secondaire qui peut mener
progressivement a la restauration de groupements végétaux proches de ceux du
haut-marais primaire. Ce rdle de "préparation" du milieu a également été mis en
évidence par Maore (1986), ou encore par Giller & Wheeler (1988) lesquels observent
que l'installation de S.recurvum var. mucronatum est un préalable indispensable 2
Tapparition d'autres especes, plus caractéristiques d'un écosystdéme mature, comme
Sanagellanicum ou S.rubellum. Le passage de tacticiens "r” & des tacticiens "K" en
fonction des successions écologiques est un phénomene bien décrit par Blondel
(1976), a propos de populations d'viseaux par exemple, au encore par Lachaise (1979,
in Dajoz 1985) chez certaines especes de Drosophilidés de la savane de Cote d'lvoire.
De telles madulations des tactiques démographiques constituent un avantage
indiscutable pour une espece colonisatrice de milieux instables.

Mais plus qua la description des successions de restauration elles-mémes, c'est aux
stades initiaux de celles-ci que nous nous sommes intéressés dans le but de cerner les
facteurs-clés qui en quelque sorte "déclenchent” le phénomane de restauration. Or
dans ces stades initiaux, S.recurvum var. mucronatum bénéficie souvent d'un appui
non négligeable grace au commensalisme avec d'autres espéces. Ce commensalisme
lui permet, au moins temporairement, d'étendre la niche écologique effectivement
réalisée au-dela de la niche fondamentale de 1'espéce. Rydin (1985:378) expose un
exemple de commensalisme ol S.balticum profite d'un apport d'eau latéral par
S.fuscum pour se hisser plus haut au-dessus de la nappe d'eau que ne le Jui
permetirait ses propres capacités. Liitt (1992:159) fait les mémes observations a
propos de S.recurvum var. mucronatum croissant dans un tapis de S.magellanicum. Et
d’'autres exemples du méme type sont répertoriés par Rydin (1993b:170) pour
S.recurvum var, mucronatum dans un gazon a S.memoreum (Titus & Wagner 1984),
S.tenellum dans un peuplement mixte de S.rubellum/S balticum (Heikkils & Loytonen
1987) et S.papillosum dans un gazon & S.nagellanicuin (Li et al. 1992).

Selon nos propres observations dans le Jura suisse, le commensalisme peut aussi
s'exercer en relation avec d'autres mousses que des sphaignes, voire avec des
plantes supérieures. Un tel phénoméne peut méme jouer un rile fondamental pour
la reconquéte de sites tourbeux perturbés d'ol: les sphaignes ont été éliminées par
I'exploitation de la tourbe. Une hypothése semblable a déja été formulé par
Overbeck & Happach (1957:344) qui attribuaient a la protection offerte par Calluna
vulgaris contre une évaporation excessive le fait que S.recurvum se développe aussi
bien qu‘ailleurs malgré une nappe d'eau relativement plus profonde.

» Ainsi, le microclimat favoriserait la recolonisation et la
croissance de S.recurvum var. mucronatum dans des
situations hydrologiquement trés défavorables.

Ces réflexions nous ont amenés a évaluer le role joué par cette forme de
commensalisme dans la restauration de groupements a sphaignes dans des sites
perturbés. Conformément aux conclusions de la présente expérience, nous avons
retenu S. recurvum var. mucronatum pour poursuivre notre étude.
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CHAPITRE IV

INFLUENCE DU MICROCLIMAT SUR LA
REAPPARITION DE SPHAIGNES DANS DES
MILIEUX PERTURBES

Resume

1) La croissance (biomasse, allongement, production) des sphaignes a 6té testée sur le méme le
disposttif que décrit précédemment soit 5 types de tourbes (haut-marais intact, lande séche,
strate superficielle et strate profonde d’'une tourbe raciée pour la production horticole et
tourbe mise en culture) et deux niveaux de nappe d’eau (-3 et 40 cm).

2) Les tests ont porté sur trois types de microclimats a savair: une couverture du pot de
culture au moyen d’un film plastique perforé pour créer un "effet de serre” (humidité
relative proche de la saturation permanente); un ombrage réalisé au moyen d'un textile 2
grosses mailles (protection contre une trop forte insolation); une absence de protection en
gurse de témoin (forte insolation, pas de limitation de l'évapotranspiration). Chaque
microclimat a été combiné factoriellement avec les cing types de tourbes et les deux niveaux
de nappe. Une seule espéce de sphaigne a ét¢ réimplantée (Sphagnum recurvum var.
mucronatum) afin de ne pas introduire une variable supplémentaire dans le dispositf
expérimental. 6 imdividus ont été implantés dans chague pot soit un total de 540. Un tel
échantillonnage a permis une analyse de variance qui a révélé le caraciére trés représentatif
et statistiquement valide des résultats.

3) Des différences de croissance trés importantes ont pu étre mises en évidence en fonction des
conditions microclimatigues, en particulier dans les cas ou la nappe éiait basse. Dans les
situations ou la nappe était maintenue proche de la surface les différences d'un type de
tourbe a l'autre ont été nivelées.

5) Les mémes propriétés des tourbes que mentionnées & propos de |'expérience 2, & savoir par
exemple la capacité de rétention en eau ou la porosité pourraient avoir joué un réle
déterminant en combinaison auec le type de microclimat.

6) Ces résultats suggerent que lorsquvne nappe d'eau permanente fait défaut, les conditions
microclimatiques peuvent contribuer de maniére prépondérante & assurer le succes d'une
réimplantation de sphaignes. Confrontés aux observations écologiques de terrain, ils
apportent en tous les cas une confirmation expérimentale des hypothéses émises en début
de travail.



1. INTRODUCTION

Dans le chapitre précédent, nous avons vu que la présence de I'eau plus ou moins
proche de la surface conditionne fortement la croissance des sphaignes, et que son
influence s'exerce de manidre différente selon les espéces considérées. En fonction de
ses propriétés physiques, la tourbe peut en outre également influer sur la croissance
des sphaignes en favorisant ou au contraire en limitant la circulation de I'eau.

Or, sur le terrain, dans des situations apparemment trés défavorables du point de
vue des conditions hydriques (drainage profond), des sphaignes sont réapparues
apres I'abandon des exploitations de tourbe. Comme nous l'avons démontré au Livre
Deuxi®me, ces sphaignes se sont, dans la plupart des cas, réimplantées & partir de
diaspores en provenance de milieux réservoirs avoisinants et n'ont pas régénéré sur
place, I'exploitation de la tourbe ayant en général atteint de trop grandes
profondeurs.

A la faveur de quel(s) facteur(s) ont-elles eu la faculté de se réimplanter et de se
développer dans des milieux a priori hostiles? Comment une esp2ce aussi hygrophile
que Sphagnum recurvum var. mucronatum peut-elle jouer un role pionnier dans des
stations de facies pionniers arides oi1 la nappe reste en permanence au-dessous de 40
cm de profondeur (Matthey 1996)?

Dans nos hypotheses de travail, nous avions émis I'idée, en observant sur le terrain
différentes situations apres abandon de I'exploitation de la tourbe, que les sphaignes
pouvaient, dans certains cas, profiter de conditiouns microclimatiques particulidres
grace a d’autres plantes. Parmi ces derniéres, deux plantes jouent un réle important
en tant que pionnieres recolonisatrices de surfaces de tourbe nue (Wein 1973, Wein &
MacLean 1973, Collins 1976, Bowden 1991), a savoir Polytrichum alpestre (figure 60) et
Eriophorum vaginatum (figure 61). La description de séries évolutives, ou ces plantes
jouent un role fondamental, a fait I'objet d'une étude paralidle a la notre (Matthey
1996). La figure 62 (extraite de Grosvernier et al. 1995) illustre de manidre succincte
'évolution d'une surface de tourbe uue en fonction de la recolonisation soit par
E.vaginatum soit par P.alpestre. La réapparition progressive des sphaignes jusqu’a la
formation d'un tapis continu menant & une nouvelle édification de tourbe constitue
I'élément essentiel de ces séries évolutives,

En observant bien, notamment dans le cas de 1a série a E.vaginatum, I'emplacement
précis oi1 les sphaignes font leur réapparition, on se rend compte que les premiers
coussinets de sphaignes se forment sous le couvert de la couronne de litiére
d'E.vaginatum. L&, dans cette minuscule "cavité” régnent, comme le démontre des
mesures effectuées in situ (figure 63, extraite de Grosvernier et al. 1995), des
conditions microclimatiques particulieres: les fluctuations de température y sont
fortement atténuées et I'numidité relative de l'air y est nettement plus élevée!
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Or ce sont précisément les trds fortes fluctuations thermiques et hygrométriques qui
selon Wicky (1988) empéchent la réapparition des sphaignes sur les surfaces de
tourbe nue (trop forte évapotranspiration, forte minéralisation de la tourbe). Et
effectivement, les coussinets de sphaignes apparus a l'abri de E.vaginatum ne se
rejoignent peu a peu pour former un tapis continu que lorsque les touradons de
E.vaginatum sont suffisamment proches les uns des autres pour que leurs feuilles
s'entrecroisent et atténuent ainsi les écarts microclimatiques également dans 1'espace
entre ]es touradons.

De la méme manitre, mais & une échelle plus petite, P.alpestre, a partir d'une certaine
densité de peuplement, peut jouer un role modérateur sur le microclimat au sol et
permetire deés lors une réapparition de pieds isolés de sphaignes. Une telle évolution
peut s'étendre sur plusieurs décennies avant méme que la premiere sphaigne
n'apparaissent (Matthey 1996). Mais la nature bénéficie de cet avantage sur nous
qu'elle a Je temps!

Ce sont ces considérations qui nous ont amenés & concevoir une expérience pour
évaluer les effets du microclimat (a 1'échelle de l'environnement immédiat de la
sphaigne) sur les potentialités de réimplantation et de croissance des sphaignes en
milieux pionniers secs. Mais dans cette nouvelle expérience, nous avons tenu a
travailler dans des conditions aussi proches que possible de la réalité du terrain. C'est
pourquoi nous avons utilisé des pieds isolés de sphaignes et non plus avec des tapis
entiers, comme lors de la premigre expérience (Chapitre ITI), afin de simuler au mieux
les conditions dans lesquelles une sphaigne doit tenter de se réimplanter dans un
milieu hostile. Ce contact direct entre les sphaignes et la tourbe ne permettait plus
d'avoir le matelas de liti2re auquel nous avons attribué, dans l'expérience précédente,
un effet tampon face aux propriétés physico-chimiques des différents types de
tourbes utilisés. Nous nous attendions par conséquent & observer en plus de celle du
microclimat, une influence sur la croissance des sphaignes de certaines propriétés
physico-chimiques des tourbes, voire un effet croisé entre propriétés physiques (taille
et distribution des pores, capacité de rétention en eau) et niveau de la nappe d'eau.
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2. MATERIEL ET METHODES

Pour cette deuxiéme expérience en serre nous avons repris intégralement le dispositif
mis en place lors de la premiere année, & savoir les six blocs de 15 pots avec 2 niveaux
de nappes (-3 an et -40 cm) et 5 types de tourbes.

L'expérience a duré de mai a aoit 1991. Conformément & nos observations de 1990, la
prolongation de l'expérience au-deld du mois d'aolit nous aurait fait prendre le
risque de voir la base des tiges des sphaignes se décomposer. Cela était
particulidrement vrai pour Sphagnum recurvum var. mucronatum en septembre 1990 et
nous avait amené & rejeter bon nombre de plantes (voir Annexe III). Malgré leur
bonne croissance, ces plantes avaient en effet une tige dont la base était trop
décomposée pour permettre encore un calcul du poids du capitulum d'origine (voir
méthade de la correction du capitulum, Chapitre I). Ainsi, en aott 1991, 522 plantes
sur les 540 implantées en mai ont pu étre récupérées, soit 97%.

2. 1. CHOIX DE L'ESPECE ET IMPLANTATION DES SPHAIGNES SUR LA
TOURBE DES POTS

CHOI DE LESPECE

Nous avons discuté en détail au Chapitre III des avantages compétitifs de Sphagnum
recurvum var. mucronatum lors de la recolonisation de milieux tourbeux nus et de son
role de préparation du terrain pour la réimplantation d'autres especes plus
strictement ombrotrophes. C'est donc sur cette espce pionnidre que notre choix s'est
tout naturellement porté pour mener cette nouvelle expérience.

REGRESSION TIGE - CAPITULUM

Partant de I'tdée que nous allions simuler an mieux les conditions de terrain, nous
avons volontairement coupé les sphaignes & 3 cm au lieu de 5 cm comme le voudrait
la méthode de la correction du capitulum. Sur le terrain en effet, la plupart des
sphaignes qui colonisent des surfaces de tourbe nue sont en général trés petites, les
rameaux des capitula entrant souvent en contact direct avec le sol.

La régression linéaire entre le poids de la tige dénudée et celui du capitulum (figure
64) s'étant avérée excellente méme avec seulement 2 cm de tige, rien ne s'opposait par
conséquent & ce que nous procédions de la sorte.

DISPOSITION DES PLAMTES DANS LES POTS

Désireux de tester la capacité des sphaignes a résister aux conditions microclima-
tiques hostiles de la tourbe nue, 6 sphaignes par pot ont été repiquées 2 méme la
tourbe (la base de Jeur tige étant enfoncée d'environ 1 cm dans un petit trou creusé
dans la tourbe 2 1'aide d'un plantoir). Ces 6 plantes étaient distantes les unes des
autres d'environ 2 cm et se trouvaient également & 2 cm au moins du bord du pot afin
d'éviter tout "effet de bord".
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2. 2. CLIMAT AMBIANT DE LA SERRE

Le climat de la serre a été contrdlé en permanence & 'aide d'un thermo-hygrographe
installé dans un cabanon ombragé et aéré a environ 1 m de hauteur (voir Chapitre I).
Les valeurs moyennes de température et d'’humidité relative ont été calculées sur la
base des enregistrements du thermo-hygrographe 2 1'aide des équations proposées
par I'Institut Suisse de Météorologie afin de garantir la comparaison avec les données
fournies par cet institut pour le site de terrain dans la vallée de la Brévine. Les
équations sont les suivantes:

Température moyenne journaliére : T, =n-k({n-Min)

o n = moyenne arithmétique des 3 relevés de 7h*, 13h* et 19h™®

k = facteur variant légerement selon le mois et la localisation de la station
de mesure (pour le Jura et Neuchatel: k juin = 0.20, k juillet = 0.19, k

aofit = 0.18)
Min = minimum de Ja température enregistré entre l'observation du soir

précédent et celle du soir-méme
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Humidité de l'air moyenne journalidre : U,=n-c{n-Midi)

ot n = moyenne arithmétique des 3 relevés de 7h®, 13h* et 19h*

¢ = facteur variant légeérement selon le mois et la localisation de la station
de mesure (pour le Jura et Neuchatel: k juin = -0.40, k juillet = -0.40, k
aolit =-0.30)

Midi = valeur méridienne relevée a 1'observation de 13h®

2. 3. MICROCLIMATS

2. 3. 1. DEFINITION DES TROIS SITUATIONS MICROCLIMATIQUES CREEES

Suite aux observations de terrain (sphaignes cachées sous le couvert des feuilles
d’Eriophorum vaginatum, dans une niche ombragée et humide), nous avons simulé,
tout en cherchant a les amplifier quelque peu, trois situations a microclimat différent,
a savoir:

* par analogie aux conditions microclimatiques qui régnent sur une surface de
tourbe nue : une situation & découvert, sans protection contre l'insolation ni
l'évaporation, correspondant au climat ambiant de la serre et comparable, en terme
de lumi?re incidente (environ 50%), aux conditions du Pino mugo -Sphagnetum
décrit par Neuhdusl (1975:75)

* par analogie a l'ombrage de la canopée des herbacées, comme Eriophorum
vaginatum,: une situation ombragée, mais aérée, créée en surface du pot de culture
a l'aide d'un treillis textile a fils entremélés noirs et verts de 1 mm de diamatre et a
maille de 3 mm sur 1 mm, ne laissant filtrer approximativement que 20% de
lumiere incidente

= par analogie a 'ombrage de la canopée et aux conditions d’humidité élevée qui
régnent sous le couvert de la litidre d'Eriophorum vaginatum (voir figure 63), au
pied du touradon: une situation peu ombragée (40% de lumidre incidente,
comparativement a 50% dans la serre} mais a forte humidité ambiante, créée en
surface du pot de culture a V'aide d'une feuille de plastique verte translucide,
perforée d'ouvertures cirulaires de 1 cm de diamatre et disposées sur une maille de
Scm

La disposition des pots en fonction des combinaisons de facteurs (figure 65) a été
exposée en détail au Chapitre 1.
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2. 3. 2. MESURES POUR LA CARACTERISATION DES MICROCLIMATS

A cause de la trop petite taille des pots de culture, il ne nous a pas été possible
d'effectuer des mesures de température et d humidité relative durant 'expérience en
été 1991. L'installation des sondes de mesure aurait en effet trop perturbé les
quelques sphaignes isolées implantées & méme la tourbe. Le cloisonnement du haut
des pots en deux parties 4 l'aide d'une paroi de Plexiglas ne faisait que renforcer
encore ces difficultés. C'est pourquoi nous avons réinstallé en été 1992 une série de
huit pots de culture, comprenant deux carottes de tourbe pour chacun des quatre
milieux de référence, a savoir, le hant-marais intact, 1a lande séche a Calluna vuigaris,
la tourbe nue raclée pour la production horticole et la prairie agricole. Pour des
raisons de temps et de matériel a disposition, nous avons renoncé aux strates
profondes de la tourbe nue raclée pour la production horticole. Pour chaque type de
tourbe, un pot était installé avec une nappe hante {-1 cm) et un second avec une
nappe basse (-40 cm).

Au début du mois d'aoht 1992, nous avons ainsi procédé durant une semaine a des
mesures précises de température et d’humidité en surface de chaque pot de culture
par tranche de 24h, a l'aide de sondes thermistors et de sonde de mesures de
I'humidité de I'air couplées a deux enregistreurs antomatiques de type Squirrel-
GRANT (figure 66). Chaque période de 24h était consacrée aux mesures
microclimatiques de 4 pots, un par type de tourbe, tous avec le méme nivean de
nappe et le méme microclimat recréé comme en 1991. Les valeurs de température et
d'humidité ont été enregistrées toutes les 5 minutes et les moyennes ont été calculées
directement & partir de ces données.

En parallele aux sondes, un évaporimetre Piche (figure 67) a été installé dans chaque
pot pour estimer un volume relatif d'eau évaporé par tranche de 24h. De méme, un
évaporimetre a fonctionné en permanence a cété de la cabane abritant le thermo-
hygrographe pour fournir une mesure de I'évaporation dans la serre.

2. 4. MINERALOMASSE DES SPHAIGNES

La minéralomasse des sphaignes en fin d'expérience, ainsi que pour un certain
nombre d'échantillons de terrain en guise de témoins de référence a été effectuée
selon le méme procédé analytique que celui décrit pour les tourbes (Chapitre II).

Le petit nombre de plantes a disposition a toutefois nécessité de regrouper toutes les
sphaignes des trois répétitions d'un méme traitement, afin d'cbtenir une masse de
matiére seche suffisante pour les besoins des analyses chimiques.

2. 5. ANALYSES NUMERIQUES

Les résultats ont fait 1'objet d'une analyse de variance selon la procédure GLM
(General Linear Models) du programme SAS (1988) exposée au Chapitre 1. Les
données ont ensuite été soumises a une série d'analyses canoniques de redondance
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(RDA), a I'aide du programme CANOCO (ter Braak, 1987, 1988 & 1990). Les détails
méthodologiques ont été exposés au Chapitre I, nous n'y reviendrons donc pas dans
le présent chapitre.

Les analyses canoniques ont porté sur la croissance moyenne des sphaignes par pot
de culture (maximum 6 plantes par pot pour le calcul de la moyenne). Chaque
combinaison entre microclimat, niveau de nappe et type de tourbe était représentée
dans Y'analyse par trois répétitions. Les analyses portaient par conséquent sur les 90
pots du dispositif expérimental.
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3. RESULTATS

3. 1. CUMAT

3. 1. 1. CLMAT DE LA SERRE

Dans la mesure ol notre expérience a ét€ menée en serre, et qui plus est a Neuchétel
a une altitude (environ 450 m) bien inférieure 2 celle ol 1'on rencontre des hauts-
marais dans le Jura, il nous fallait tenir compte non seulement du microclimat créé
artificiellement au-dessus de chaque pot, mais aussi du climat ambiant de la serre.

Quelques valeurs mensuelles moyennes d’humidité relative de l'air de la Brévine, a
1'000 m d'altitude dans le Haut-Jura (source: Institut Suisse de Météorologie), sont
reportées au tableau 29a et peuvent étre comparées avec celles de la figure 68 qui
présentent les mesures de température et d' humidité relative effectuée dans la serre a
Neuchétel au début du mois d'aoit 1992. 1l s'agit 12 d"une semaine quelque peu plus
chaude et ensoleillée que la moyenne, mais elle nous servira plus loin de référence
pour l'analyse des microclimats. La courbe de fluctuation de I'humidité relative de
l'air dans la serre reste cependant bien représentative des conditions crées par
l'humidification artificielle a2 heures fixes d&s la fin de la journée et durant la nuit. Les
moyennes journalidres qui sont reportées sur le graphique de la figure 68 sont
quelque peu plus élevées que celles de la Brévine. Par contre, les valeurs du début de
l'aprés-midi sont tout 2 fait comparables 2 celles du terrain, oscillant entre 40 et 60%.

a) Humidité relative (%)} moyenne
a 7h30 13h30 19h30 Moyenne
Juin La Brévine 87 58 65 75
Juitlet La Brévine 87 53 68 74
Agit La Brévine 91 42 60 69
b) Température ("C) moyenne
Min .
a 7h30 13h30 19h30 moyen Moyenne Min Max
Juin Serre 16 20 22 15 19 11 31
La Brévine g 15 13 6 11 -2 24
Juillet Serre 24 30 31 24 27 17 40
La Brévine 14 22 18 8 16 0 28
Agdt Serre 19 27 27 19 23 16 30
La Brévine 10 23 17 6 15 -2 30

TABLEAU 29. DONNEES CLIMATIQUES COMPARATIVES ENTRE LE HAUT-JURA ET LA SERRE A NEUCHATEL
ENTRE JUIN ET AQUT 1991,
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Le tableau 29b présente une comparaison des températures mensuelles moyennes de
la station météorologique de la Brévine avec celles, calculées de la méme manidre, 2
partir de nos propres mesures dans la serre & Neuchatel.

1l apparait clairement que la température moyenne dans la serre est plus élevée que
dans les conditions de terrain du Haut-Jura, les écarts oscillant méme entre 8 et 11°C!
Si l'on considere les températures aux trois heures de référence, soit a 7h*, 13h* et
19h*, on se rend compte que c'est en fait non pas en journée mais bien plutdt le soir
et durant la nuit que les écarts sont les plus marqués. En effet, dans la serre, la
température n'est jamais descendue en-dessous de 11°C en juin, respectivement 16°C
et 15°C en juillet et aofit, alors qu'elle a atteint 0°C, voire -2°C & la Brévine durant la
méme période.

Bien que beaucoup plus chaudes que dans le Haut-Jura, ces conditions de
température n'en restent pas moins relativement réalistes par rapport au maintien
d'une végétation de haut-marais. Elles ne sont pas si éloignées de celles qui prévalent
sur le Plateau suisse. Dans une tourbitre comme celle du Chlepfibeerimoos (SO) par
exemple, a environ 430 m d'altitude, la végétation dominante de marais de transition
a sphaignes minérotrophes est actuellement progressivement remplacée par un
Sphagnion magellanici au cortege floristique caractéristique.

3. 1. 2. MICROCLIMAT DES POTS
EVAPORATION QUOTIDIENNE MOYENNE

Des valeurs quotidiennes moyennes d'évaporation ont été calculées sur la base des
valeurs quotidiennes fournies par les évaporimatres Piche durant une semaine de
mesure, en regroupant toutes les situations d'un méme microclimat,
indépendamment de la hanteur de la nappe d'eau dans le pot ou du type de tourbe.
Les différences liées soit au type de tourbe, soit a 1a nappe, sont en effet difficilement
interprétables (voir Annexe IV), et nous manquons au demeurant d'un nombre de
mesures suffisantes pour effectuer des comparaisons valables.

Afin d'éviter les différences liées aux variations de températures journalieres
moyennes, les mesures n'ayant pas pu étre effectuées simultanément sur tous les
traitements, les moyennes sont en outre exprimées en pourcentage de I'évaporation
quotidienne moyenne mesurée dans la serre. Les résultats sont représentés dans le
graphique de la figure 69,

A microclimat découvert, donc sans protection particuliere, on constate néanmoins
une certaine réduction de 1'évaporation par rapport 2 la serre (60-70%). L'enceinte
protégée du haut du pot de culture, avec son rebord de 5 ¢cm de hauteur, et la
proximité de la tourbe semble contribuer a limiter un peu I'évaporation.

Avec I'ombrage, la réduction de I'évaporation est un peu plus sensible (environ 50%),
mais pas trés différente de celle 2 microclimat découvert.
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Evaporation moyenne par microclimat

{en % de celle mesurée dans la serre)
70.0 i oy

60.0

découvert ombrage plastique

FIGURE 69. MOYENNES QUOTIDIENNES DES EVAPGRIMETRES PICHE (4+{- ERREUR-TYPE)

Par contre, le microclimat sous la feuille de plastique perforée contribue
nettement 4 réduire I'évaporation (<40%) par rapport i la serre.

HUMIOITE RELATIVE

Il n'est par conséquent pas trés surprenant de constater, & 1'examen des courbes de
fluctuation de'humidité relative par tranche de 24 heures (voir Annexe IV), que
les différents types de tourbes ou les deux niveaux de nappe d'eau dans les pots
n'influencent guere I'humidité de l'air en surface. Tout au plus, la baisse de
Phumidité relative durant la journée est-elle un peu moins marquée sous le
couvert du microclimat "ombrage” en présence d'une nappe haute. Ce n'est
qu'avec le microclimat "plastique' que des différences sensibles apparaissent au
niveau de I'humidité relative entre types de tourbes et niveaux de nappe.

La figure 70 illustre la fluctuation de I'humidité relative de l'air dans les pots en
fonction des 4 types de tourbes étudiés, sous le couvert du microclimat
"plastique” et en présence d'une nappe d'eau basse (-40 cm). Les différences
d'humidité relative de l'air au-dessus des types de tourbes ne sont apparentes
qu'en cours de journée, la nuit Vair étant saturé dans toutes les situations. Les
mesures ont été effectuées le 6.8.1992, une journée chaude avec une moyenne de
24°C (figure 68} et une humidité relative en serre inférieure i 60% entre 10h30 et
17h30. Durant cette méme période, sous le microclimat "plastique®, I'humidité
relative sur tourbe de haut-marais intact n'est pas descendue au-dessons de 60%, .
fluctuant entre 60 et 80%. Sur les trois autres types de tourbes, 'humidité relative
est descendue au-dessous de 60%, comme dans la serre, mais elle est restée
supérieure & 50% sur la tourbe nue raclée pour la production horticole.
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les mesures, dans ce dernier cas, ont été effectuées le 5.8.1992, une des deux
journées les moins chaudes de la semaine (24°C} et que la courbe moyenne
d'humidité relative del'air dans les pots est probablement plus élevée qu'elle ne
l'aurait été le 3.8.1992 ou1 ont été mesurés les pots a microclimat “plastique” et a
nappe bassel!

TEMPERATURE

Les figures 72a et b représentent les courbes des températures de l'air a 2 am au-
dessus de la tourbe et de la tourbe elle-méme 4 1 cmn de profondeur. Nous avons
choisi pour ces deux figures le cas particulier du microclimat "ombrage” pour
lequel les mesures ont é1é effectuées au cours de deux journées chaudes et bien
ensoleiliées. Quelques observations, valables également pour les autres
microclimats, peuvent étre faites sur la base de ces deux figures.

51 la température de la tourbe ne varie pas de manitre sensible en fonction du
microclimat (voir aussi Annexe IV), quelques différences apparaissent par contre
entre les types de tourbes. Ainsi, en présence d'une nappe d'eau basse (situation
seche) la tourbe du haut-marais intact et celle dela lande séche a Calluna vulgaris
ont tendance a s'échauffer un peu plus (1-2°C) que les autres durant la journée
(figure 72a). Par contre avec une nappe élevée (situation humide) c'est la tourbe
raclée pour la production horticole qui reste un peu moins chaude (1-2°C} que les
autres (figure 72b). Globalement, ces écarts sont toutefois assez faibles.

L'inertie thermique de la tourbe permet a cette dernidre non seulement d'éviter
un trop fort échauffement en cours de journée, mais également de moins se
refroidir de nuit que ce n'est le cas pour l'air. La nuit, la tourbe est ainsi en
général environ 5°C plus chaude quel ‘air juste au-dessus, le niveau de la nappe
d'eau étant quant a Jui sans influence la nuit.

Latempérature de l'air accuse donc une plus grande amplitude de variation que
la tourbe, conformément aux observations de terrain effectuées par Matthey
(1996). Globalement, 1'échauffement de lair au contact de la tourbe est plus
important en situation seche qu'humide, comme en témoignent les écarts entre
températures dans les pots et température ambiante de la serre. Llinertie
thermique de l'eau, qui absorbe plus de 70% de I'énergie pour se chauffer elle-
méme (Schmeidl 1978), contribue trés certainement a ce phénomene.

En outre, la situation avec une tourbe de haut-marais intact se distingue des
autres. En présence d'une nappe d'eau basse, I'échauffement de l'air y est moins
important (4-5°C) que sur les autres types de tourbes (figure 72a), en particulier
durant les périodes les plus chaudes, et cela indépendamment du microclimat
considéré. Avec une nappe d'eau élevée, le méme phénomene se produit sur la
tourbe du haut-marais intact et parait encore amplifié sur la tourbe agricole
(figure 72b). L'écart est cetie fois-ci un peu plus important a “découvert" (4-5°C)
que sous les microctimats "ombrage” (2-3°C) ou “plastique” {1-2°C).
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En résumé, & I'examen du tableau 30, nous pouvons dire que les différents
micreclimats créés sur les pots de culture ne se différencient vraiment qu'en
situation séche, avec une nappe d'eau basse (-40 cm). Dans ces conditions, le
microclimat qui réunit le plus de propriétés favorables a la croissance des
sphaignes est le microclimat "plastique”.

n s
5 ©
— .
E 5| 2
g 2z =
_ 2 25 | 28 | 25 | e
= = 5 | = = E 2= c .2
3 E 2 c b S - 2%
o - o _E =1 By = g |55
2 2 2 2 | £ | EE | E2
2 Ex = 8% | £38 gz | £3
= = — x 3 g I o a -
Intact
Plastique {Raclée surface
Autres
Ombrage jintact
Basse Autres
Découvert |Intact
Autres
Intact
Plastiqgue [Agriculture
Autres
Intact
Haute |Ombrage [Agriculture
Autres
Intact
Découvert {Agriculture
Autres
I <2 vorable 3 la croissance des sphaignes
__-un peu favorable 3 |a croissance des sphaignes

TABLEAU 30. EVALUATION COMPARATIVE DES EFFETS DES DIFFERENTS MICROCLIMATS EN RELATION AVEC LA
CROISSANCE DES SPHAIGNES.

Conformément a nos hypothéses de travail, nous pouvens donc admettre que
nous avons réussi i simuler, par le microclimat "plastique", les conditions
d'humidité et de température i fluctuation atténuée qui ont été mises en
évidence par Matthey (1996) sous le couvert de la litiere de Eriophorum
vaginatum. Ce phénom2ne est en outre plue marqué sur les tourbes du haut-
marais intact, et dans une moindre mesure sur celles de la tourbe nue raclée pour
la production horticole.
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3. 2. CROISSANCE DES SPHAIGNES

3. 2. 1. ANALYSE DE VARIANCE

Les différents traitements, a savoir la hauteur de la nappe d'ean (NAPPE), le type de
microclimat (MICROCLIMAT) et le type de tourbe (TOURBE), ainsi que leurs
combinaisons factorielles, ont été introduits comme facteurs dans l'analyse de
variance (voir Annexe II1). Leurs contributions respectives a la variance du modgle
peuvent étre hiérarchisées dans I'ordre d'importance décroissante suivant:

NAPPE >> MICROCLIMAT >> TQURBE > NAPPE‘TOURBE > autres
combinaisons (toutes significatives 4 p=0.01).

Cette hiérarchie vaut aussi bien pour I'accroissement en longueur qu'en poids, mais
elle différe en ce qui concerne I'étiolement. L'ombrage créé au-dessus de certains
pots était en effet susceptible de provoquer un étiolement des plantes. C'est
pourquoi, conformément aux suggestions de Clymo (1970), nous avons calculé une
valenr d'étiolement basée sur le rapport entre l'accroissement en longueur et
I'accroissement de poids pondéré. Or, dans ce cas, Vordre décroissant des
contributions des lacteurs a la variance du modele est:

MICROCLIMAT > TOURBE > NAPPETOURBE > MICROCLIMAT-NAFPPE >
MICROCLIMAT-NAPPE ‘TOURBE > autres combinaisons (non significatives).

La prépoundérance trés nette de I'influence de la nappe d'eau sur la croissance de
Sphagnum recurvum var. mucronatum est presque une trivialité. Il est par contre fort
intéressant de voir le microclimat devancer largement le type de tourbe dans
I'analyse de variance. De plus, si I'on considére l'étiolement, on peut méme
constater que c'est le microclimat qui coutribue de fagon majeure a la variance du
modéle, les autres facteurs ayant des contributions beaucoup plus faibles, et la nappe
une contribution qui n'est méme plus significative! La nappe ne joue alors plus qu'un
rble secondaire en combinaison avec le microclimat.

Enfin, si le type de tourbe présente nne contribution significative dans tous les cas,
il est remarquable de voir que c'est amnssi le cas de la combinaison NAPPE
*TOURBE. Un effet croisé entre le niveau de la nappe d'eau et les propriétés des
tourbes semble donc aussi influencer de maniére significative la croissance des
sphaignes.

Pour le reste, les résultats détaillés de 'analyse de variance sont exposés en Annexe
III. Nous ne retiendrons ici que la présentation des résultats en fonction des
principales combinaisons de facteurs.

RESUILTATS PAR MAPPE ET MICROCLIMAT

La figure 74 présente les résultats de croissance en longueur et en poids, et ceux
d'étiolement, de Sphagnum recurvum var. mucronatum en fonction des combinaisons
entre hauteur de la nappe d'eau et microclimat.
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Comme le montrent bien les valeurs correspondantes du tableau 31, c'est
l'accroissement en longueur qui s'avere le plus sensible aux différents traitements,
toutes les moyennes étant significativement différentes les unes des autres. L'effet de
la nappe y est maximal, dans la mesure oG toutes les valeurs a nappe basse (-40 cm)
sont plus faibles qu'a nappe élevée (-1 cm). En outre, les microclimats sous
"plastique” et "ombrage” s'avérent les plus propices a l'allongement des sphaignes, et
en particulier sous “plastique”. Nous retroavons 13, fort bien démontrée, une des
propriétés essentielles de Sphagnum recurvum var. mucronatum (voir Chapitre 11I,
point 4.2.3) et des sphaignes de gouilles en général, a savoir leur excellente aptitude a
mieux mettre 3 profit que d'autre espéces les conditions d'humidité élevée (Clymo
1973:854 et sqq., Hayward & Clymo 1983:850 et sq9.) qui caractérisent leur niche
écologique optimale (Horton, Vitt & Slack 1979). Relevons aussi le réle important des
microclimats "ombrage” et "plastique” pour le maintien de conditions d’humidité
relative élevée, ou tout au moins de taux d'évaporation moindre par rapport au
microclimat a "découvert”, comme nous l'avons vu a propos des mesures a l'aide
d'évaporimetres de Piche (point 3.1.2).

Niveau d'eau
=40 cm -1 cm
Microglimat  |moyemnne + - sid n moyenne + - std n
efror error

Accroisaement en lengeur par plante {(mmy}

Découvert 9 06 88 A D 33 1.5 83
Ombrage 21 1.6 84 B E 57 2.0 87
Plastique 26 2.0 89 C F a7 23 86

Accroissement en poids par poids de 1 cm de tige {mg)

Découvert 0.7 Q06 88 B C 20 018 &89

Ombrage 0.5 006 54 A C i4 ON 87

Plastique 1.4 010 89 c 0o 3.2 023
Eficlement { mm / {mg / mg par cm de tige)}

Découvert 22 3 88 A A 33 5 89

ombrage as 13 54 B B 64 8 87

Plastique 28 3 89 A A 41 3 86

TABLEAU 31. VALEURS MOYENNES DE CROISSANCE {+ OU - ERREUR-TYPE ) EN FONCTION OES TRAITEMENTS
“HAUTEUR DFE NAPPE"” ET "MICROCLIMAT”, LES GRDUPES DE VALEURS DESIGNES PAR DES
LETTRES DIFFERENTES DANS LES DEUX COLONNES CENTRALES SONT SIGNIEICATIVEMENT
DIFFERENTS A P={.01.

Une image similaire, quoique nuancée différemment, est visible a I'examen des
résultats concernant I'accroissement en poids. Les valeurs sont plus élevées a nappe
haute que basse, mais cette fois le microclimat sous "plastique” permet aux sphaignes
de produire une biomasse équivalente a celle produite a nappe élevée mais a
"découvert” ou sous "ombrage"! Autrement dit, le microclimat sous "plastique”
permet aux sphaignes de compenser 1'absence d'une nappe élevée par le maintien
d'une humidité ambiante suffisante!

-
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Par contre, le microclimat "ombrage" freine la photosynthése et si les sphaignes
sallongent de mani®re presque aussi importante que sous "plastique”, la biomasse
produite est quant a elle nettement inférieure. A nappe basse, elle est méme un peu
inférieure a celle observée a "découvert”. Corollaire de ces mauvais résultats de
croissance sous "ombrage”, les sphaignes ne font que s'étioler, comme en
témoignent les valeurs correspondantes d'éticlement (tableau 31). Le microclimat
sous "plastique” quant a lui ne provoque pas plus d'étiolement que la situation
témoin a "découvert”.

Enfin, il faul rappeler ici, comme nous l'avons vu plus haut & propos de I'analyse de
variance pour l'étiolement, que l'influence de la nappe est nulle et que I'éticlement
varie essentiellement en fonction du microclimat. Tout au plus, les écarts de valeurs
observés entre les différents microclimats sont-ils encore quelque peu amplifiés 2
nappe basse (faible effet croisé NAPPE-MICROCLIMAT).

RESULTATS PAR NAPPE, MICROCLIMAT ET TYPE DE TOURBE

Bien que relativement faibles, quelques différences significatives apparaissent
néanmoins en fonction des types de tourbes (tableaux 32 et 33) et, de maniére moins
nette, en combinaison avec le niveau de la nappe. Dans les deux graphiques des
figures 75 et 76 nous n'avons représenté en couleurs que les valeurs qui se
distinguaient nettement des autres, afin de mettre en évidence avant tout des
tendances qui se dégagent en relation avec les types de tourbes.

A NAPPE ELEVEE, LA TOURBE DU HAUT-MARAIS INTACT RESTE LA PLUS FAVORABLE AUX SPHAIGNES

L'accroissement en longueur des sphaignes ne varie que trdés peu sur les différents
types de tourbes lorsque la nappe est élevée. La prépondérance du facteur eau et
celle du microclimat sont frappantes. Mais & part sous le microclimat "plastique” ol
toute tendance liée aux propriétés des tourbes est estompée, la tourbe du haut-marais
intact semble garantir un meilleur allongement, 'effet étant surtout flagrant a
“découvert”. A défant d'un microclimat particulier, c'est donc la tourbe du haut-
marais intact qui reste la meilleure, en conditions humides.

Le phénomene est en outre confirmé et méme amplifié an niveau des valeurs
d’accroissement de poids. A nappe élevée, l'accroissement de poids est toujours
maximal sur la tourbe du hant-marais intact.

Le microclimat sous "plastique" s'avére en outre tout particuliérement favorable
aux sphaignes sur tourbe de haut-marais intact et nappe haute. En effet, les fortes
valeurs d'accroissement en longueur également observées sur les autres types de
tourbes ne s'accompagnent pas, dans ces derniers cas, d'un accroissement de poids
proportionnel, une bonne partie de J'allongement n'étant des lors rien d'autre que de
I'étiolement.
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A NAPPE BASSE, LA CROISSANCE DES SPHAIGNES SUR LA STRATE SUPERFICIELLE DE LA TOUREBE RACLEE POUR
LA PROOLUCTION HORTICOLE EST UN PEU MEILLEURE

Lorsque la nappe est abaissée, la croissance des sphaignes est fortement ralentie
sur tous les types de tourbes, a I'exception de la strate superficielle de 1a tourbe
nue raclée pour la production horticole. Sous microclimat "ombrage”, cet
allongement est avant tout un étiolement un peu plus important que sur les autres
types de tourbes, comme en témoignent les trés faibles écarts de valeurs
d'accroissement de poids correspondants. Mais sous microclimat "plastique", voire
méme a “"découvert"”, la surface de la tourbe nue raclée offre aux sphaignes un
substrat de croissance tout a fait approprié.

Encore une fois, le microclimat joue un réle important, et en particulier le
microclimat sous "plastique”. Dans ce cas en effet, les valeurs d'accroissement de
poids se situent, surtout sur la surface de la tourbe nue raclée, mais aussi sur les
autres types de tourbes, dans la moyenne de celles que I'on peut observer dans toutes
les autres situations a nappe élevée!
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3.2.2. LAVISION MULTIDIMENSIONNELLE DE LA CROISSANCE DES SPHAIGNES

Comune pour l'expérience comportant 3 especes de sphaignes différentes (Chapitre
I11), nous avons procédé a une analyse multivariable & l'aide du programme
CANOCO (ter Braak 1987, 1988 et 1990). Nous avons opté pour un modele quantitatif
linéaire, avec des données dimensionnellement non homogenes, et choisi par
conséquent ]'analyse canonique de redondance, ci-aprés RDA (voir Chapitre [,
Méthodologie).

CHOMX DES DESCRIFTEURS PEOOLOGIQUES DISCRIMINANTS

Une premiere RDA, incluant encore les 5§ types de tourbes en tant que variables
qualitatives binaires a fourni un modele certes excellent, avec 62.7% de variance
contrainte, mais quelque peu insatisfaisant. En effet aucun effet croisé entre type de
tourbe et hauteur de la nappe d'eau n'a pu étre mis en évidence, alors qu'en fonction
de l'analyse de variance, cet effet croisé apportait une contribution non négligeable a
la variance du modgle. Pour mieux tenir compte de I'influence des propriétés de la
tourbe sur la croissance des sphaignes, nous avons effectué une RDA avec comnme
variables environnementales les valeurs quantitatives des différents descripteurs
physico-chimiques mesurés sur les tourbes a la fin de 1'expérimentation en serre.!
Afin de réduire le nombre de descripteurs pédologiques et de n'en conserver que les
plus discriminants, nous avons utilisé la procédure de sélection préalable ("forward
selection”) de CANOCO. Sur les 32 descripteurs pédologiques initiaux, 3 ont ainsi été
conservés pour la RDA. Ils contribuent globalement pour pres de 26% de variance
contrainte du modele. Ta proportion de micropores et mésopores fins (<20 ) s'est
avérée comune le descripteur le plus important avec une contribution de 13%, suivi
du stock de Naw (mmol-dm?) avec 8% et enfin du Ciwt avec 5%. Tous les autres
descripteurs n'apportent plus de contribution importante & la variance du modele, le
résultat détaillé de I'analyse ayant montré une forte autocorrélation entre de
nombreux descripteurs.

A ce propos, le tableau 34 présente les corrélations les plus significatives entre les
trois descripteurs pédologiques retenus par la procédure de sélection préalable et les
autres descripteurs.

A T'examen de ce tableau il ressort trés nettement que les trois descripteurs
sélectionnés déterminent trois ensembles différents de propriétés des tourbes. Le plus

important de ces descripteurs, la proportion de pores <20 pm (P@0), est avant tout
corrélé négativement avec les autres classes de tailles de pores: les mésopores

moyens et grossiers, compris entre 20 et 200 ym (P2@), et les macropores, plus

1 Nous n'avons retenu que les valeurs pour les strates saperficielles (0-5 ¢m), I'analyse des résultats sur
les strates superficielles et profondes (40-45 cm) ayant bien montré gue des différences de qualité des
tourbes apparaissaient surtout en surface (Chapitre I1). D'autre part, les sphaignes étant des plantes
dépourvues de systdme racinaire, elles sont plus sensibles aux propriétés de la tourbe avec laguelle
elles sont en contact immédiat. En ce qui cancerne la porosité des tourbes, rappelons que naus avans
caleulé les rapports entre valeurs pour les strates superficielles et les strates profondes, afin d'évaluer
dans quelle mesure la distribution des pores de différentes tailles pouvait jouer un réle important en
relation avec la circulation de l'eau et par conséquent avec la croissance des sphaignes. Les traitements
liés a la hauteur de la nappe ou aux microclimats n'ont pas été introduits comme covariables dans la
RDA afin de conserver les éventuels effets croisés entre ces facteurs et les propriétés physico-
chimiques des tourbes,
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grands que 200 gm (P20@). Il détermine par conséquent un axe entre tourbes

poreuses (2 P20 et P200 élevés) et tourbes ayant subi un tassement (a PO élevé), suite
a des modification soit mécaniques (drainage) soit chimiques (minéralisation). La
distribution verticale des pores fins (SP0@) y est également trés bien corrélée,
témoignant ainsi du réle qu'elle peut jouer en relation avec la croissance des
sphaignes.

Le stock de sodium (Na) est quant & lui fortement corrélé aux autres stocks
d'éléments minéraux (K, Mg, Fe, N et P), ainsi qu'avecla CEC, la densité apparente
et la somme des cations (Ca, Mg, K, Na}. La corrélation est un peu plus faible avec
l'indice pyro mais néanmoins significative. L'ensemble de ces propriétés désigne par
conséquent des tourbes minéralisées, plus ou moins eutrophes et a densité apparente
élevée. Enfin, le Cewt n'est bien corrélé, négativement, qu'avec le rapport H/C et
détermine ainsi un axe indépendant en relation avec I'humification plus ou moins
prononcée de la matiére organique.

Il est & notre avis remarquable de voir que les propriétés discriminantes des tourbes
(axe "forte minéralisation - porosité élevée”) que nous avons discutées en détail au
Chapitre II, contribuent pour un peu plus du quart de la variance du modele en
relation avec la croissance des sphaignes. Par contre, il faut relever la contribution
négligeable du pH, qui constitue pourtant un descripteur plus discriminant que le
Crot ou le rapport H/C pour les différentes tourbes étudiées dans notre travail (voir
Chapitre II).

ORDINATION DE LA CROISSANCE DES SPHAIGNES

Suite & la procédure préalable de sélection des descripteurs pédologiques, nous
avons donc pu effectuer une RDA sur les données de croissance des sphaignes avec
pour variables explicatives les variables environnementales binaires décrivant la
hauteur de la nappe d'eau (basse ou élevée) et le type de microclimat (découvert,
ombrage, plastique) créé sur chaque pot de culture des sphaignes, et les trois
variables quantitatives pédologiques retenues au préalable.

La figure 77 illustre les résultats de la RDA sur le plan des axes canoniques 1/2. Les
descripteurs de la croissance des sphaignes sont les mémes que pour I'expérience
avec les 3 especes, a savoir: 'accroissement en longueur (LEN) et les accroissement en
poids non corrigé (UWEI]), corrigé (CWEI} selon la méthode de la correction du
capitulum (Clymo 1970) et pondéré (WEIS) par rapport a la taille initiale des plantes.
L'étiolement (ETIO) des sphaignes en fonction des traitements avec différents
microclimats étant apparu comme un descripteur complémentaire intéressant, nous
I'avons également inclu dans la RDA.

L'analyse contrainte conserve 62.4% de la variance totale, dont 62% sur les 2 premiers
axes canoniques. Deux tests par permutations ont fourni une signification a p=0.01
pour ces deux axes, le troisiéme n'étant plus significatif. L'ajustement du modele,
mesuré par les corrélations entre les deux jeux de coordonnées des données (dans
I'espace des descripteurs de croissance et dans celui des variables
environriementales) est trés bon avec pour les deux premiers axes des corrélations
respectives de 0.83 et 0.78.
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En outre, 74.3% de la relation entre descripteurs et axes canoniques est exprimée sur
l'axe 1 et 24.9% sur l'axe 2, soit un total de 99.2% sur le plan des axes 1/2.

Axe 2
9.95
-9.95 H46.95 -33!{493
ETIO -8.95 -8.3
Descriptors / .
Emrronmentat variables
(a]
(m]
Bn
n]
P @Eb"ﬂ R
D
\L_
A 3
< )
-<>¢ o)
*s
Low <
¢.
¢
4
<+
L2214 Sumry *adw
Axes 1 2 3 4 Total variahce
Eigenvalues 1 463 156 004  0.000 1.000
Species-environment, correlations : .828 783 282 218
Cumulative percentage variance
of species data 463  61.9 62.3 624
of species-environment relation : 743 99.2 100.0 1000
Sum of all unconstrained eigenvalues 1.000
Sum of all canonical  eigenvalues B24

FIiGURE 77. DIAGRAMME DE LA RDA (PLAN DES AXES 1/2) ET RESUME DE L'ANALYSE, COMMENTAIRES DANS
LE TEXTE.
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L'axe 1 est étroitement corrélé avec les différents vecteurs descripteurs de
l'accroissement de poids. Ces trois vecteurs sont par ailleurs bien corrélés entre eux,
attestant la cohérence des mesures d'accroissement de poids, quelle que soit la
maniere dont cette derniere soit calculée. Les vecteurs des descripteurs
d'accroissement de poids corrigé (CWE]) et pondéré (WEIS) ont tontefois une
meilleure contribution 4 la variance exprimée sur I'axe 1, leur projection étant un peu
plus proche de leur valeur réelle de 1.

Le vecteur descripteur de ['allongement (LEN) est un peu moins bien corrélé avec
l'axe 1 avec lequel il forme néanmoins un angle aigu. Sa projection sur le plan des
axes 1/2 est par contre excellente puisque trés proche elle aussi de sa valeur réelle de
1.

Enfin, le vecteur descripteur de I'étiolement contribue essentiellement a 1a variance
exprimée le long de 1'axe 2 avec lequel il est étroitement corrélé. Sa projection est trés
bonne sur ce plan des axes 1/2, méme si elle s'avere a peine plus faible que celle des
autres vecteurs descripteurs. Surtout, et contrairement a ce que nous avions observé a
propos de l'expérience comportant trois especes différentes de sphaignes,
I'éticlement contribue dans ce cas a introduire une deuxiéme dimension intéressante
et indépendante, dans I'environnement contraint des variables environnementales.

Si l'on consideére ces résultats en fonction des projections des variables
environnementales, un premier axe tres important se dessine entre les deux
centroides des variables décrivant la hauteur de la nappe ( HIGH et LOW). C'est I'axe
le mieux corrélé avec 'axe 1 de la RDA (tableau 35). Il ressort clairement que la nappe
contribne de maniere prépondérante a expliquer la variance de la croissance des
sphaignes. On retrouve ainsi sur la droite de I'ordination de la RDA toutes les
situations a nappe élevée (symboles pleins) ol1 la croissance des sphaignes est
nettement plus importante, par opposition aux situations 2 nappe basse (symboles
vides) dispersées sur la gauche du graphique. Si I'allongement des sphaignes (LEN)
est le mieux corrélé a I'axe représenté par les deux centroides associés a la hauteur de
la nappe, les descripteurs de l'accroissement en poids sont eux trés bien corrélés
positivement avec le centroide du microclimat "plastique” (PLAS), mais aussi
négativement avec la proportion de mésopores fins et micropores (P0@)! Tous deux
sont par ailleurs bien corrélés avec 1'axe 1 de la RDA (tableau 35). Autrement dit, une
nappe élevée et/ ou un microclimat "plastique”, associé a une faible microporosité
sont un ensemble de conditions optimales pour la croissance des sphaignes.

Axe 1 *Axe 2
HIGH | ©8.589 SHAD | @.523
PLAS | ©.449 C 8.379
Na @.165 HIGH ©.275
C -9.061 Na 9.193
UHCO -9.178 P o2 9.091
SHAD -0.271 PLAS -0.092
F 00| -0.430 Low -0.275
LOwW | -8.589 UNCO | -9.431

TABLEAU 35. CORRELATIONS ENTRE AXES FACTORIELS CONTRAINTS ET AXES DE L'ESPACE OES VARIABLLS
ENVIRONNEMENTALES
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La variance associée a I'éticlement des sphaignes s'exprime essentiellement sur I'axe 2
et permet de distinguer une opposition assez nette entre les résultats obtenus en
fonction des deux microclimats "a découvert” (UNCO) et "ombrage” (SHAD) qui sont
les mieux corrélés avec cette axe de la RDA (tableau 35). L'ombrage stimule en effet
I'étiolement, contrairement 2 la situation "a découvert”. En fonction du troisieme
microclimat, la couverture "plastique” (PLAS), les points objets représentants les
différents pots de culture se distribuent par conséquent sur un triangle et ce dans les
deux moitiés de l'ordination correspondant chacune & un niveau de nappe donné.
C'est ce que nous avons représenté a 1'aide d'ellipses de couleurs différentes,
surface colorée ou non en fonction respectivement d'une nappe d'eau élevée ou
basse.

Ce n'est finalement qu'a l'intérieur de ces ellipses que s'exprime encore la variance
due aux propriétés physico-chimiques des tourbes. Les tourbes des strates profondes
de la surface raclée pour la production de tourbe horticole et celles de la lande séche
a Calluna vulgaris s'avérent les moins favorables a la croissance des sphaignes, les
points objets correspondants aux pots de cultures sur ces tourbes étant toujours sur la
gauche au sein de chaque ellipse (pdle négatif de 1'axe 1 et donc de la croissance des
sphaignes). Elles sont caractérisées par de fortes proportions de micropores et

mésopores fins (P@@), par opposition aux situations sur tourbes du haut-marais
intact, toujours sur la droite de chaque ellipse. Le Cwt quant 2 lui imprime un
gradient corrélé a l'axe 2 de la RDA (tableau 35) le long duquel les strates profondes
et superficielles de la tourbe nue raclée pour la production horticole s'opposent a
celles du haut-marais intact.

Cette opposition sur les deux axes de la RDA surtout entre les situations sur strates
profondes de la tourbe nue raclée pour la production horticole et sur tourbes du
haut-marais intact n'est pas sans rappeler celle déja observée a propos des résultats
de I'analyse de variance!

Au centre de chaque ellipse, on retrouve enfin les situations sur tourbes agricoles,
plus minérotrophes que les autres, cette minérotrophie étant exprimée dans la RDA
par le vecteur de la variable environnementale Naiot (voir corrélations aux tableau 34)
dont la contribution est cependant tres faible.

Au-dela de cette analyse détaillée des résultats de la RDA, le phénomene le plus
intéressant qui ressort de l'ordination présentée a la figure 77 est sans conteste le
chevauchement des deux ellipses correspondant aux traitements "nappe
haute/microclimat 4 découvert" et "nappe basse/microclimat plastique! Ce
chevauchement représente le fait qu'en I'absence d'une nappe d'eau élevée mais
avec un microclimat humide grice a la couverture de plastique (ellipse vert pile 2
surface non colorée), la croissance des sphaignes peut étre au moins aussi bonune
qu'en situation naturelle avec présence d'une nappe d'eau élevée sans microclimat
particulier (ellipse saumon 2 surface colorée)! Il concerne avant tout les points objets
des situations 2 nappe basse sur tourbes du haut-marais intact et sur strates
superficielles de la tourbe nue raclée pour la production horticole (symboles marqués
d'une croix, respectivement 3 points en bas et 3 points en haut de I'intersection entre
les deux ellipses)!
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QUIANTIFICATION QU MODELE

Les coefficients canoniques de la RDA permettent de quantifier les différentes
tendances mises en évidence ci-dessus en déterminant les équations des axes
canoniques calculés 2 partir des variables environnementales (tableau 36).

Axe 1 Axe 2
EIG= 2.463 EIG= | @.156
PLAS @.479 SHAQO[@®.828
Na @.126 C @.582
HIGH* Na Q.242
UNCD* - PLAS 0.230
SHAD -0.097 P 90 9.167
¢ -9.142 HIGH* -
P 00 -@.466 UNCO* -
LOW -0.606 LON -9.370
* variables colinéaires
AXE 1 = -@.61-LOW+0.48-PLAS-0.47.P€1
AXE 2 = .83.SHAD+.58Ctat

TABLEAU 36. C OEFFICIENTS CANONIQUES ET EQLIATIONS DES DEUX PREMIERS AXES

Seuls ont été retenus dans les équations des deux axes les coefficients dont les
contributions an modeie sont les plus importantes. L'axe 1 reflte donc avant tout
I'influence sur la croissance des sphaignes de la hauteur de la nappe (opposition
LOW/HIGH), accompagnée par le microclimat “plastique” (PLAS) et la
microporosité (P@@). L'axe 2 est quant & lui déterminé par 1'opposition entre
microclimats "ombrage”’ (SHAD) - "2 découvert” (UNCO) et par le Ctot. Ces résultats
confirment en les quantifiant les observations effectuées précédemment & I'aide de
I'ordination de la RDA.

Par I'examen d'une série de RDA dans lesquelles les variables environnementales
sont introduites les unes apres les autres comme covariables, il est en outre possible
de quantifier l'influence respective de chaque variable ou groupe de variables en
terme de pourcentages (Borcard, Legendre & Drapean 1992). Les résultats de cette
procédure sont exposés A la figure 78.

Comparativement 2 la hiérarchisation des facteurs de Yanalyse de variance, une
différence intéressante est A relever. Si la nappe conserve une influence
prépondérante par rappott au microclimat, cette influence est cependant
indissociable des propriétés des tourbes avec lesquelles elle partage un effet croisé
non négligeable! Il fant préciser 2 ce propos que l'analyse de variance ne tenait
compte que du type de tourbe (parametre qualitatif) alors que la RDA est basée sur
une sélection de variables environnementales quantitatives dont les valeurs ont été
mesurées individuellement pour chaque pot de culture {(objets de Ja RDA). C'est ce
qui explique Ja contribution nettement plus importante des propriétés des tourbes 2
la variance expliquée par la RDA.
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Microclimat {3 couvertures)
21.5%

Tourbea (3 propriétés
discriminantes) Hauteur de la nappe
24.8% d'eau {2 niveaux)
25.5%

FrcUure 78. DECOMPOSITION DE LA VARIANCE EN EONCTION DES DIFFERENTS TRAITEMENTS

La contribution du microclimat est par conséquent plus importante que celles de la
nappe ou des propriétés des tourbes considérées sans leur effet croisé! Or l'influence
du microclimat soit sur l'accroissement en poids des sphaignes soit sur I'étiolement
de ces dernitres n'est de loin pas sans signification sur le plan écologique en relation
avec la régénération de population de sphaignes dans des situations a priori
défavorables!

3.3. MINERALOMASSE DES SPHAIGNES

Autre propriété susceptible de s'étre modifiée en fonction des traitements subis, et ce
méme indépendamment d'une plus ou moins bonne croissance, la minéralomasse
des sphaignes en fin d'expérience a fait I'objet d'une série d'analyses pour mesurer les
teneurs en différents éléments nutritifs essentiels. Les plantes des trois répétitions par
combinaison de traitements ont cependant d étre regroupées faute de matériel en
suffisance pour les besoins des analyses chimiques élémentaires. La validité du
modele statistique n'est par conséquent pas aussi bonne que pour l'analyse des
résultats de croissance des sphaignes.

Les teneurs élémentaires des sphaignes en Ca, Mg, K, Na, Mn, Fe, N, P et C ont été
mesurées et introduites comme descripteurs dans I'analyse numérique. Le niveau de
la nappe d'eau dans les pols de culture, le microclimat créé en surface et les
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différentes propriétés physico-chimiques des tourbes (moyenne des valeurs mesurées
sur les strates superficielles des 3 répétitions) ont été utilisées comme variables
environnementales. Le nombre de ces dernidres étant beaucoup trop élevé par
rapport aux 30 objets de la matrice de données, nous avons procédé a une procédure
de sélection préalable ("forward selection” dans CANOCO) afin de réduire le nombre
des propriétés physico-chimiques des tourbes utiles a 'analyse. Ont ainsi été retenues
comme variables environnementales, outre le niveau de la nappe d'eau et le
microclimat, dans I'ordre décroissant de leurs contributions respectives a la variance:
le pHkaw, la proportion de mésopores moyens et grossiers (20-200 p), le quotient
K/Na et les teneurs en C, Ca et Fe.

La RDA exprime 77% de variance contrainte, dont 60% sur les deux premiers axes. La
décomposition de la variance, représentée a la figure 79 montre I'importance
prépondérante des propriétés physico-chimiques des tourbes pour expliquer la
minéralomasse des sphaignes (prés de 63%), sans négliger pour autant ni le niveau
de la nappe d'eau ni le microclimat avec lesquels les propriétés des tourbes partagent
une part de leurs contributions respectives a la variance du modgle.

Nappe d'eau (2 niveaux)
13 %

Tourbes (8 propriétés
discriminantes) 63 %

Microclimats (3 couvertures)
18 %

FIGURE 79. DECOMPOSITION DE LA VARIANCE DE LA RDA PORTANT SUR LA MINERALOMASSE DES
SPHAIGNES

Les sphaignes voient donc leur minéralomasse fortement influencée par les stocks
d'éléments nutritifs 3 disposition dans les tourbes!
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FIGURE 80. ORDINATIDN DE LA RDA PORTANT SUR LA MINERALDMASSE DES SPHAIGNES SUR LE PLAN DES

AXES1/2.

Trois tendances principales se dégagent a l'examen de ['ordination de la RDA
représentée a la figure 80. Du c6té positif de I'axe 1, les sphaignes ayant cru sur les
tourbes dn haut-marais intact et en présence d'une nappe d'eau élevée (objets
rassemblés au sein de l'ellipse saumon a surface colorée) sont caractérisées en
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particulier par un C/N élevé, ainsi que par des teneurs relativement élevées en K et
Na. Ces propriétés sont & mettre en relation avec les trés faibles stocks de Ntot, et a
l'inverse par les stocks de K élevés qui caractérisent les tourbes du haut-marais intact.
Ce sont aussi ces tourbes qui présentent les plus fortes proportions de mésopores
mayens et grossiers {20-200 u), d’ol1 I'importance de ce facteur en relation avec la
position excentrée des sphaignes ayant cri sur ce type de towrbe. Il faut cependant
relever l'influence non négligeable de la nappe d'eau sur ce phénoméne. Les
sphaignes ayant crt sur les tourbes du haut-marais intact mais avec une nappe d'eau
basse (ellipse saumon 2 surface non colorée) se retrouvent en effet proches de
l'origine des axes.

Du cOté positif de I'axe 2, ce sont les sphaignes qui ont crit sur les tourbes agricoles
et avec une nappe d'eau élevée qui se démarquent nettement (ellipse verte & surface
colorée). Elles sont caractérisées par des teneurs relativement élevées en Ca, Mu, P
et Fe, toutes propriétés étroitement en relation avec le pH (ka ou eau) des tourbes,
ainsi qu'avec les teneurs de ces derniéres en Ca et Fe. Elles sont également
relativement riches en K, les tourbes elles-mémes ayant des stocks de K encore plus
élevés que ceux des tourbes du haut-marais intact. Dans ce cas aussi, la tendance est
mieux marquée en présence d'une nappe élevée qu'avec une nappe basse (ellipse
verte a surface non colorée).

En ce qui concerne les sphaignes qui ont crli sur les trois autres types de tourbes, 2
savoir celles de la lande séche & Calluna vulgaris, et celles des strates superficielles ou
profondes de la tourbe nue raclée pour la production horticole, elles présentent une
minéralomasse "moyenne” sans grandes particularités. Dans les situations 2 nappe
basse (ellipses brunes a surfaces non calorées), la minéralomasse des sphaignes qui
ont cru sous le microclimat "plastique’ (ellipse brune a trait épais et surface non
colorée) rejoint les caractéristiques qui prévalent en situation 2 nappe élevée (ellipse
brune 2 surface colorée)!

D'une fagon générale, toutes les situations sous microclimat "plastique” se retrouvent
dans la moitié droite de l'ordination oit dominent les situations & nappe élevée!
Comme nous 'avons observé a propos de la croissance des sphaignes, le microctimat
"plastique' permet donc également de freiner quelque peu la concentration
excessive des éléments minéraux dans les sphaignes, ponr maintenir des teneurs
suboptimales comparables & celles qni caractérisent les sphaignes croissant en
présence d'une nappe d'eau élevée!

Une analyse plus détaillée des minéralomasses des sphaignes en relation avec les
stocks élémentaires des tourbes reste cependant tres difficile, comme le montrent les
quelques exemples graphiques en Annexe IV. Les tendances qui se dégagent sont:

de plus fortes teneurs en Ca dans les sphaignes croissant sur les tourbes mises en
culture

* une absorption préférentielle de K et de Na en présence d'une nappe élevée
comparativement aux situations & nappe abaissée

« un C/N deux fois plus élevé pour les sphaignes croissant sur tourbe du haut-
marais intact avec une nappe d'eau élevée

* tous types de tourbes confondus, une minéralomasse moins concentrée en Ca, Mg
et N dans les sphaignes ayant cri sous microclimat "plastique”
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4. DISCUSSION

Parmi les facteurs contrdlant la craissance des sphaignes, le niveau annuel moyen
de I'eau dans le sol est saus conteste I'un dés plus fondamentaux. Nombreux sont
par conséquents les travaux se rapportant a 1'étude de la distribution ou a la
description des niches écologiques des sphaignes le long d'un gradient "butte -
gouille” en haut-marais (Clymo & Reddaway 1971, Vitt, Crum & Snider 1975,
Horton, Vitt & Slack 1979, Andrus, Wagner & Titus 1983).

Les résultats de nos propres investigations ne font pas exception. Lors de I'expérience
incluant trois especes différentes (Chapitre III), le niveau de l'eau dans le sol s'était
avéré comme le meilleur facteur explicatif de la croissance des sphaignes apres les
facteurs liés aux especes elles-mémes. En conditions naturelles, le niveau de 1'eau
dans le sol, qui conditionne la présence ou l'absence et la distribution des différentes
especes de sphaignes dans les habitats le long du gradient butte-gouille, ést
directement influencé par le climat, puisqu'il dépend du bilan hydrique, et
essentiellement de la balance entre précipitations et évapotranspiration.

Dans la présente expérience, qui ne faisait intervenir qu'une seule espéce, le niveau
de I'eau est apparu comme un facteur de premiere importance dans les résultats de
I'ANQOVA portant sur Y'allongement et 'accroissement de poids des sphaignes. Par
contre, en ce qui concerne I'étiolement, le microclimat s'est avéré comme un facteur
plus influent que le niveau de l'eau dans le sol. L'analyse multivariable a en outre
montré que la conttibution du micraclimat était au moins aussi importante que
celle du niveau de 1'eau ou que celle des propriétés physico-chimiques du
substratum tourbeux. Si l'on ne tient compte que des contributions exclusives de
chaque facteur, sans les effets croisés avec I'un des autres facteurs, le microclimat
constitue méme le facteur le plus déterminant!

4.1. UIMPORTANCE DU CLIMAT POUR LA CROISSANCE DES
SPHAIGNES

4.1.1. MACRO- ET MESOCLIMAT

L'importance du climat pour la croissance des sphaignes est reconnue de longue date
(Overbeck & Happach 1957, Moore & Bellamy 1974). Nous retiendrons dans le
présent travail les définitions de Dajoz (1977:17) qui définit le macroclimat comme
étant "le résultat de la situation géographique et orographique”, les variations locales
de ces éléments déterminant quant & eux le mésoclimat. Le microclimat par contre
"correspond au climat qui régne & I'échelle et au niveau de l'organisme”. La plupart des
travaux consacrés aux facteurs climatiques en relation avec les sphaignes et de
maniere plus générale avec les marais au sens large traitent avant tout du
macroclimat ou du mésodimat. :
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Dans une étude récente basée sur l'analyse de photographies par satellites et de
données météorologiques de stations de mesure terrestres, Lottes & Ziegler (1994)
délimitent la répartition des marais tourbeux a 'aide d"une zone oix les précipitations
mensuelles moyennes dépassent 40 mm durant la périade de végétation (mois a
température plus grande ou égale a 10°C). Proctar (1995:288) suggére que
I'établissement et le maintien de marais ombrotrophes dépend fondamentalement du
macroclimat et nécessite un bilan global positif euntre précipitations et
évapotranspiration potentfielle. La limite méridionale des hauts-marais bombés dans
I'hémisphre Nord, située aux alentours de 50°N (Terasmae 1977), carrespond ainsi
environ a la limite des zones ot le déficit hydrique estival n'excéde pas 100 & 150 mm.
Pour le Royaume Uni, Lindsay et al. (1988:11) constatent que la quasi totalité des
marais tourbeux sont restreints aux zones o1 les précipitations journalitres exc2dent
25 mm durant plus de 200 jours par année. En ce qui concerne les sphaignes enfin,
Gignac (1993:194) estime que leur distribution dans 'ouest canadien est restreinte
aux zones dont le rapport moyen aunuel eutre évapotranspiration potentielle et
précipitations est inférieur ou égal a 1.

TYPES OE MARATS ET D'HABITATS, ET CROISSANCE DES SPHAIGNES : N GRADIENT NCRD-SUD

Pour la plupart des auteurs, les précipitatious et I'évapotrauspiration potentielle,
ainsi que la température annuelle moyenne, sont par conséquent les facteurs
climatiques primordiaux pour l'établissement et le maintien de marais i
sphaignes. Des régions polaires aux zones tempérées s'établit un gradient Nord-Sud
qui détermine I'existence de types de hauts-marais et de formes d'habitats différents.
En Terre Neuve, Damman (1986) observe que les marais tourbeux sont pour la
plupart ombrogénes dans les régions nordiques, grace a un fort excédent de
précipitations d{ & une faible évapotranspiration, a I'image des “aapa” finlandaises.
Plus au Sud, ils sont topogenes, l'existence d'une réserve d'eau au sol étant alors
nécessaire pour compenser le déficit hydrique estival. En Sudde méridionale, Backéus
(1984:42) constate que dans les marais excentriques (ambrosoligénes) des zones les
plus nordiques les mares sont nombreuses, de grandes tailles et parfois coalescentes.
Plus au Sud, avec un climat plus sec et plus doux, les marais sont de type
concentriques, les mares y sont beaucoup plus rares et petites, et les pinédes,
absentes au Nord, font leur apparition. Quant & Lindsay ef al. (1988:16), ils délimitent
au Royaume Uni {rois zones séparées par les isothermes annuelles de 8°C, 9°C et
10°C qui déterminent du Nord au Sud un gradient le long duquel les mares de hauts-
marais diminuent en nombre et en taille. '

Le long de ce gradient Nord-Sud, les hauts-marais suisses occupent une position
particuliére, puisque trés méridionale. A quelques exceptions pres, ils doivent leur
existence avant tout & une répartition altitudinale assez élevée, aux alentours de 1'000
m dans le Jura et au-dessus de 800 m dans les Préalpes (Griinig 1994), ol ils
retrouvent des précipitations suffisamment abondantes (d'environ 1'400 mm dans le
Jura a plus de 2'000 mm dans les Préalpes) et des températures moyennes annuelles
relativement fraiches (4°C & 7°C).

Grace a I'abondance des précipitations, supérieures 2 celles de la majeure partie des
zones plus nordiques, les marais excentriques soligénes sont relativement nombreux
en Suisse, en particulier dans les Préalpes ol le substratum siliceux permet le
développement d'une végétation acide. Dans le Jura, en raison du substratum
calcaire dominant, ils sont plutdt de type concentrique topogéne (Griinig, Vetterli &
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Wildi 1986). Mais, malgré un régime des précipitations a caractere océanique, des
habitats tels que les mares sont plutdt rares, en particulier dans le Jura, et la
végétation qui caractérise le mieux les hauts-marais d Enrope centrale au sens large
est celle des pinddes de pin de montagne, Pino mugo - Sphagnetum magellanici,
entrecoupées par les gazons du Sphagnetum magellanici (Ribnicek 1984:190, Succow &
Jeschke 1986, Steiner 1992).

Dans le Jura, selon les données de 1'Institut Suisse de Météorologie, le nombre moyen
de jours avec des précipitations significatives pour la végétation (> 1 mm) est
d'environ 150 jours par an, une valenr tout a fait comparable a la limite de 200 "rain-
days" (précipitations > 0.25 mm) observée par Lindsay et al. (1988) pour la répartition
des principaux marais tourbeux du Royaume Uni. La comparaison est d'autant plus
valable si I'on tient compte des jours avec des brouillards matinanx qui peuvent,
selon Matthey (1971:383), déposer jusqu'a 0.3 mun d'ean par nuit.

A défaut de mesures climatiques précises, nous avons calculé 1'évapotranspiration
potentielle 2 1'aide de I'équation de Thornthwaite (1948, in Mitsch & Gosslink
1993:97) et obtenu pour I'année 1991 une ETP annuelle de 468 mm pour les sites du
Cachot dans le Hant-Jura suisse (tableau 37). Francez (1990a:87) obtient 540 mm pour
un haut-marais du Massif Central, mais utilise une équation établie par des
météorologues pour la région d'étude. Considérant qu'avec 6°C la température
annuelle pour ce site du Massif Central est plus élevée de prés de 1.5°C par rapport a
celle du Cachot, nous pouvons estimer que la valeur calculée a l'aide de I'éqnation de
Thornthwaite est nne bonne approximation. Le rapport enire I'ETP et les
précipitations mensuelles est en moyenne inférieur a la valeur limite de 1 proposée
par Gignac (1993) comme seuil maximal pour la croissance des sphaignes. Tontefois,
a l'exemple du mois d'aofit 1991, une année an climat proche de la moyenne calculée
de 1904-1966, des périodes de sécheresse penvent se produire. Pour ce mois d'aofit
1991 par exemple, le rapport ETP/P est de 4.0. Ce déficit hydrique reste cependant
trés modeste et temporaire et le bilan estival largement excédentaire.

Mois Température P ETP ETP/P P - ETP
C) (mm) (mm) {(mm)
Jan. =51 90 Q Q 90
Féav 6.6 61 Q Q 61
Mar 35 97 20 0.2 77
Avr z9 66 16 Q2 50
Mai 5.9 90 35 0.4 55
Jui 1" 202 71 0.4 130
Jui 18 144 109 08 35
Aou 15.4 26 104 4.0 -78
Sep 128 165 B3 0.5 82
Oct 456 129 27 02 102
Nov 06 165 3 0 1682
Déc - -3.8 179 Q Q 179
Moyennes
1991 47 1424 468 0.33 955
19041966 48 112

TABLEAU 37. EVAPOTRANSPIRATION POTENTIELLE POUR L'ANNEE 1991. TOURBIERE DU CACHOT, JURA
StussE.

En ce qui concerne les températures, elles conférent au climat des hauts-marais de
Suisse an caractére plus continental. Tous les mois de l'année présentent
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généralement des valeurs de température minimale négative, et les amplitudes de
variation diurne des températures durant la saison de végétation peuvent atteindre
ou dépasser 30°C. Ces conditions expliquent ainsi probablement le caractere
subcontinental dominant de la végétation.

DivERSITE SPECIFIOUE OES SPHAIGNES : UN GRADIENT OCEANIQUE - CONTINENTAL

Ce gradient Nord-Sud exerce également une influence sur les sphaignes elles-mémes,
notamment sur leur production. Wieder & Lang (1983) montrent que globalement,
toutes especes confondues, la production des sphaignes augmente en général vers le
Sud, méme si Rochefort, Vitt & Bayley (1990:1997), comparant diverses sources de
données, ne trouve un gradient de production croissant en fonction des latitudes
décroissantes que pour S.magellanicum.

Mais plus que sur la production, c'est au niveau de la diversité spécifique et de la
distribution des différentes esptces que le climat exerce son influence. Ainsi,
Damman (1977) et Glaser (1992) pour la cote est des USA, Vitt et al. (1990} en
Colombie Britannique, Slack & Hallingbick (1992) sur la cote est de la Suzde par
exemple font état d'une plus grande diversité spécifiques dans les régions cotieres
a climat océanique par rapport aux régions continentales. Du poiut de vue des
esptces, Horton, Vitt & Slack (1979) relevent que, d'une manitre générale, les
sphaignes des sections Cuspidata et Acutifolia ont une répartition a tendance plut6t
continentale, celles de la section Sphagnum une distribution a tendance plus
océanique. Ainsi, Svensson (1988) compare au gradient coutinental - océanique
observé actuellement d Est en Ouest la succession stratigraphique d'une tourbiere du
Sud de la Suede, o1 se succtdent des tourbes a S.fuscum, puis a S.rubellum et S.fuscum
et des especes de la section Cuspidata, et enfin des tourbes & S.magellanicum.

Gignac & Vitt (1990) considerent pour leur part que S.fuscum est la plus répandue et
la plus indépendante de gradients cdimatiques ou minérotrophiques parmi les
especes rencortrées dans l'ouest canadien, une observation que faisait également
Dierssen (1977) dans le Nord de la Norvege. S.angustifolium, S.magellanicum et
S.capillifolium sont elles aussi trés répandues et relativement indépendantes d'un
gradient climatique (Gignac 1993), S.magellanicum étant probablement l'espce la
plus répandue dans le monde (Daniels & Eddy 1985). Enfin, en ordonnant les especes
de I'Ouest canadien selon leur répartition en fonction de l'indice d'aridité (IA) (de
Martoune 1926), Gignac (1992) consid2re S.tenellum comme senle espéce
hyperocéanique (1A>140 mm°C?), S.rubellum et S.papillosum comme espéces
océaniques (IA>60 mm°C?) et S.warnstorfii comme espéce snbcontinentale {IA <70
mm°C").

PRECIPITATIONS ET TEMPERATURES : UN EQUILIBRE A "GEOMETRIE VARIABLE"

L'indice moyen d'aridité de de Martonne calculé pour La Brévine dans le Haut-Jura
pour les années 1904-1953 se monte a 954 mm™ et dénote un caractere que nous
qualifierons plutdt de subocéanique vu la présence seulement sporadique de
S.tenellum ou de S.papillosum dans le Haut-Jura. Gignac (1993) précise er effet que les
especes 2 large distribution (par exemple S.mageilanicum) sont moins abondantes
dans les régions océaniques, ce qu'il attribue a Ja meilleure compétitivité des especes
aocéaniques dans leur aire de distribution préférentielle. Or c'est précisément le
contraire que nous observons dans le Jura ot S.magellanicum, S.recurvum var.
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mucronatum ou S.fuscum sont abondantes, ce qui suggere par conséquent que
S.tenellum et S.papillosum se développent en marge de leur optimum climatique,
malgré I'abondance des précipitations dans le Jura.

Ces considérations mettent bien en évidence I'interdépendance des précipitations et
de la température annuelles moyennes en tant que facteur explicatif de la plus ou
moins bonne croissance des sphaignes. Mais la distribution des précipitations au fil
des mois, et non pas seulement la somme annuelle des précipitations, semble jouer
un role primordial. Sur la base de la compilation des résultats de Wieder & Lang
(1983) le long d'un gradient latitudinal important, Moore (1989) a calculé une
corrélation positive entre croissance des sphaignes et température annuelle moyenne,
mais ne trouve ancune corrélation significative avec les précipitations annuelles
moyennes. Bomets (1982:105) obtient par contre en Estonie une meilleure corrélation
entre production des sphaignes et précipitations sur une base mensnelle et suggere
également que l'abondance des précipitations hivernales stimulerait la croissance
printaniére des sphaignes. Backéus (1988) en Suede met en évidence la meilleure
corrélation entre production des sphaignes et l'indice pluviométrique de Birot, qui
tient compte de la répartition des précipitations, plutét que l'indice d'aridité de de
Martonne, qui ne prend en considération que les précipitations annuelles. Comme
ceux d'Hlomets (1982), ses résultats démontrent en outre nne influence
prépondérante des précipitations de l'antomne-hiver (aofit 2 janvier) sur la
croissance des sphaignes de I'année suivante, alors que Freléchoux (in prep) constate
que la croissance des arbres en marais est liée aux précipitations printanieres. Ainsi,
les sphaignes ont-elles besoin d'une recharge hydrique hivernale du marais pour bien
amorcer la saison de végétation, tandis que les arbres sont plus dépendants des
précipitations qui coincident avec le début de leur croissance saisonnire.

Brock & Bregman (1989), étudiant des peuplements de Sphagnum recurvum en sous-
bois de bétulaies aux Pays-Bas, considerent la hauteur de la nappe comme le facteur
limitant la croissance des sphaignes en années séches, et la température annuelle
moyenne en années humides. Cette relaiton éfroite entre température et
précipitations et ses incidences sur le stress hydrique des sphaignes est également
mentionnée par Francez (1992:32) dans le Massif Central Ce dernier obtient une
bonne corrélation entre production des sphaignes et d'une part les précipitations
mensuelles, d'autre part la température superficielle du tapis de sphaignes. Mais il
reléve avec Murray, Tenhunen & Kummerow (1989) I'influence négative de trop
fories tfempératures associées a de faibles précipitations. Enfin, dans le modgle
élaboré par Litt (1992:150) pour deux hauts-marais secondaires en régénération en
Allemagne du Nord, la somme des températures maximales de la surface du tapis de
sphaignes s'avére comme le parametre le plus stimulant pour la croissance des
sphaignes. Mais elle observe également que des températures extrémes (42°C),
associées a un stress hydrique induit par un abaissement trop prononcé de la nappe
d'eau (jusqu'a -28 et -38 cm), ont été fatales aux sphaignes (Lutt 1992:157). Par contre,
avec une nappe 10 cm moins profonde dans un autre site, les mémes températures
extrémes n'ont pas affecté les sphaignes.

Si le macroclimat jurassien se préte globalement bien & la croissance des
sphaignes, il faut cependant garder & l'esprit que les précipitaiions, bien
qu'abondantes, ne sont pas réparties uniformément sur I'ensemble de I'année.
Pour la tourbigre du Cachot dans le Haut-Jura, Matthey (1971:381) signale une
alternance de périodes & années seches et 4 années plus humides qui se produit sur

243



un cycle d'environ 5 ans (observations de 1904-1969). Au cours d'une année, tous les
mois peuvent s'avérer tour a tour les plus pluvieux, sans qu'il y ait de saison
régulierement plus humide que les autres. Enfin, des périodes séches de plus de 10
jours consécutifs sans pluie se produisent chaque année durant la saison de
végétation, méme lors des années a plus forte pluviosité que la moyenne. En 1991 par
exemple, une année A pluviosité et température annuelles trés proches de la
moyenne, Matthey (1996) observe une période de 15 jours sans pluie en mai, puis une
période de 13 jours sans pluie en aofit séparée senlement par un orage d'uve autre
période de 9 jours.

Afin de comparer les conditions mésoclimatiques de la serre & Neuchétel avec celles
qui prévalent sur le terrain de la tourbieére du Cachot dans le Haut-Jura, nous avons
calculé, suivant les suggestions de Gignac (1993) et de Backéus (1988) discutées plus
haut, les indices d'aridité de de Martonne et les indices pluviométriques de Birot sur
une base mensuelle. Le tableau 38 présente les valeurs des indices calculés pour les
mois de juin, juillet et aofit 1991, qui correspondent a la durée de notre
expérimentation en serre. Nous avons en outre calculé I'indice pluviométrique de
Birot de deux manieres différentes en tenant compte ou non des brouillards
matinaux, réels dans le terrain (selon les données de I'lnstitut Suisse de
Météorologie) et simulés en serre par une vaporisation quotidienne des sphaignes
avec en moyenne 40 ml d'eau. Cette simulation des brouillards matinaux en serre
correspondait ainsi & un apport quotidien de 2.8 mm d'eau par pot et permettait de
compenser un peu le déficit pluviométrique par rapport aux counditions de terrain,
déficit imposé par des impératifs techniques (voir Chapitre I). L'année 1991 fut une
année proche de 1a moyenne (voir tableau 37} du point de vue de la température et
des précipitations annuelles, mais la répartition de ces dernieres fut différente avec
un mois de juin particulierement humide, un mois de juillet proche de la moyenne et
un mois d'aolt au contraire trés sec.

Mois  |Site Température| Précipitations| Indice d'aridité |Indice d'humidité de 8irot
*C mm de de Martonne avec /|sans brouiltards
en 1991 | en1991 | de1904-1966

Juin Serre 186 62.0 2.2 220 10 -

Cachot 110 201.5 96 459 440 162
Juillet |Serre 27.4 620 1.7 158 7 -

Cachot 160 1438 5.5 181 162 153
Aot |Serre 231 62.0 1.9 187 8 -

Cachot 15.4 25.8 1.0 17 13 1

TaBLEAU 38, INDICES MENSUELS O'ARIDITE OE DE MARTONNE ET PLUVIDMETRIQUES DE BIROT COMPARES
ENTRE LA SERRE A NEUCHATEL ET LA TOURBIERE DU CACHOT DANS LE HAUT-J URA EN ETE 1991.

L'incidence de l'intégration dauns le calcul de l'indice pluviométrique de Birot du
nombre de jours avec des précipitations ressort nettement de la confrontation des
résultats avec ou sans tenir compte des brouillards matinaux. En serre, l'arrosage des
sphaignes par 300 ml d'eau par pot (équivalent & 62 mm) ne se faisant que tous les 10
jours, seuls 3 jours par mois peuvent étre considérés comme jours "avec des
précipitations”. La prise en considération des "brouillards" quotidiens (équivalents a
2.8 mm ) distribue ainsi les précipitations sur 30 ou 31 jours au lieu de 3, tout en
doublant la somme des précipitations mensuelles. Les résultats pour la serre s'en
trouvent par conséquent fondamentalement différents et en méme temps plus
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proches d'un état réel. Par contre, l'intégration des quelques journées avec des
brouillards matinaux sur le terrain ne modifie que trés peu les résultats pour le site
du Cachot.

L'indice le mieux adapté a notre expérience nous parait étre par conséquent l'indice
pluviométrique de Birot avec la prise en compte des "brouillards” matinaux. Ce
faisant on suit les suggestions d'llomets (1982), Backéus (1988) ou Francez (1992)
quant a I'tmportance de la distribution des précipitations. Vu sous cet angle, le climat
de la serre parait donc trés prache de celui du site du Cachot illustré par les valeurs
indicatives comparatives calculées sur la base des moyennes de 1904-1966, et ce
d'autant plus que ces dernidres sont calculées sans tenir compte des brouillards
matinaux.

4.1.2. MICROCLIMAT ET TEMPERATURE

Si les sphaignes du haut-marais intact, non perturbé par I'exploitation de la tourbe ou
le drainage, supportent aisément des fluctuations saisonni¢res grace au mésoclimat
globalement favorable, il peut en aller tout autrement dans des situations
secondaires, asséchées et oli la tourbe a été mise a nu. Dans de telles conditions, le
microclimat peut jouer un role fondamental quant a la réimplantation et a la survie
des sphaignes. Moore (1989) insiste d'ailleurs sur I'importance prépondérante des
facteurs micraclimatiques et hydrologiques sur le macroclimat en relation avec la
croissance des sphaignes. Nos propres observations de terrain nous avaient
également amenés a poser I'hypotheése que, en dehors des successions en hydrosdre
dans les anciennes fosses de tourbage ot s'accumule de I'eau, les sphaignes ne
s'étaient réimplantées qu'a la faveur d'un microclimat particulier.

En ce sens, la tourbe nue exposée sans aucune protection aux radiations solaires peut
s'avérer particulierement hostile. Schmeidl (1978) a mesuré des températures
pouvant atteindre 70°C a 1 an de profondeur dans de telles situations, et méme 76°C
sur des versants de fosses de tourbage orientés au Sud-Est! Aucune réimplantation
de végétation ne se produit sur ces surfaces, alors que des sphaignes ou d'autres
mousses recolonisent peu a peu des surfaces moins exposées. Le méme auteur
mentionne encore qu'il est relativement fréquent de mesurer des températures
supérieures a 70°C dans des gazons de Polyirichum alpestre exposés au Sud-Est sur les
versants de buttes. Dans le Jura, Matthey (1996:132) indique une température
maximale de 39.8°C en surface d'un gazon a P.alpesire, mais sur un terrain plat, tout
en remarquant que 'échauffernent en surface de ce type de végétation est supérieur a
celui d'une surface de tourbe nue voisine de quelques metres. Dans un autre site
jurassien, Matthey (1996:129) mesure par contre un maximum de 55.9°C 2 1 em de
profondeur dans un stade initial d'une succession de recolonisation de la tourbe nue
par Eriophorum vaginatum, signalant en plus que les mesures de températures n'ont
pas été effectuées durant la période la plus chaude etla plus seche de l'année.

De telles températures pourraient s'avérer fatales aux sphaignes. Selon Norr (1974, in
Rydin 1984) les sphaignes seraient capables de résister a de trés hautes températures
(plus de 85°!) pour autant qu'elles soient séches. Mais, humide, S.nemoreum par
exemple ne résisterait pas au-dela de 44-46°C. Dans notre propre expérience, les
températures de l'air & 2 cm au-dessus de la tourbe, a hauteur des capitula des
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sphaignes, n'ont atteint 46°C qu'a de rares exceptions prés, et ce uniquement dans le
cas du microclimat "& découvert” (sans protection) et sur tourbe asséchée par une
nappe basse (-40 an). Dans les autres situations a nappe basse, la température de l'air
a 2 cm au-dessus de la towrbe est restée inférieure a 45°C. Lorsque la nappe était
&levée (-1 cm), les températures de l'air 4 2 ¢cm au-dessus de la tourbe sont restées
inférieures a 40°C, a I'exception des situations sous microclimat plastique ot 4 cause
de 'effet de serre produit par le plastique les températures ont atteint 40°C a 45°C.
(QQuant aux tourbes, leur température a 1 cm de profondeur est constamment restée
entre 25°C et 30°C, quel que soit le microclimat en surface. Nous pouvons dotic
raisonnablement penser que les conditions de culture dans notre expérience en
serre n'ont pas été trop extrémes pour les sphaignes du point de vue des
températures.

Nos résultats sont en outre similaires aux observations microclimatologiques menées
dans le terrain par divers auteurs. Dans une "lande de dégradation” asséchée a
Calluna vulgaris en Bohéme, Neuhausl {1975) mesure, 2 la fin du mois de mai, une
température maximale de I'air de 39°C a 5 cm au-dessus du sol, soit 10°C de plus que
dans le Sphagnetum magellanici voisin! En juillet, la température de l'air de cette méme
"lande de dégradation” atteignait un maximum de 35°C mais a 20 cm de hauteur au
lieu de 5 cm. Or Matthey (1996:129) mesure 10°C de plus 2 2 cm qu'a 20 em au-
dessus du sommet d'un touradon d'Ertophorum vaginatum dans un faciés pionnier sur
tourbe nue drainée! Ce qui laisse penser que la température a 2 cm au-dessus du sol
dans la "lande de dégradation” étudiée par Neuhdusl (1975) devait approcher 40-
45°C en juillet. Enfin, Matthey (1996:131) observe les températures en surface du tapis
muscinal (1 ¢cm de profondeur) dans les différents stades d'une succession secondaire
de recolonisation de la tourbe nue par Polytrichum alpestre puis par des sphaignes. Il
note les maxima estivaux suivants: 39.8°C dans le stade initial & P.alpesire et 35.4°C
dans une jeune butte de sphaignes régénérée. Quant a la surface de la tourbe,
Neuh#usl (1975) mesure un maximum de 23°C a fin mai, soit 16°C de moins que l'air
sus-jacent, mais ne donne malheureusement pas d'indication pour 1'été. 11 reste que
les températures de I'air et de Ia tourbe mesurées dans notre expérience en serre
sous Jes différents microclimats créés sont tont a fait dans les mémes ordres de
grandeur que celles qui prévalent dans les faciés secondaires drainés décrits par les
auteurs précités. Et c'est bel et bien dans ces conditions initiales parfois extrémes
que nous voulions comparer les chances de réimplantation de sphaignes.

De plus, les températures mesurées au niveau des capitula de sphaignes formant des
tapis continus en pleine croissance dans des hauts-marais intacts nous confortent
dans l'idée que les températures mesurées dans notre propre expérience sont tout a
fait réalistes, méme par rapport aux conditions "nosmales" de croissance des
sphaignes dans le terrain. Ainsi, dans des régions plus nordigues comme en Sudde
Rydin (1984) observe des maxima entre 25°C et 35°C selon que les sphaignes sont
respectivement séches ou humides. Mais en Bavigre, Schmeid] (1978) mesure un
maximun de 40.5°C dans le Sphagnetum magellanici sans I'ombrage de C.vulgarrs et de
34.7°C sous le couvert lache de Cwulgaris. Les courbes de fluctuations des
températures nycthémérales du tapis de sphaignes et de la surface de la tourbe
présentées par Jensen (1961), Neuhdusl (1975:55), Schimeidl {1978:88), Matthey
(1971:390) ou Matthey (1996:125) sont en outre parfaitement comparable a celles
présentées plus haut au point 3.1.2 (figure 72) pour notre propre expérience.
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4.1.3. MICROCLIMAT ET LUMIERE

Cutre les températures élevées qui peuvent étre mesurées dans un tapis de sphaignes
exposé totalement aux radiations solaires, sans 1'ombrage protecteur d'une strate
herbacée ou chaméphytique par exemple, nne insolation excessive pent s'avérer
fatale an moins aux espéces a tendance sciaphile. Murray ef al. (1989) attribuent a
un phénomeéne de photoinhibition les chloroses qui apparaissent certaines atnées
chez Sphagnum squarrosum dans une chaine montagneuse de I'Alaska lorsque cette
espéce se développe en dehors des fourrés de saules (Salix spp) ot elle se rencontre
habituellement. '

Le r6le protectenr de I'ombre pour les sphaignes a été abordé de maniére
expérimentale par plusieurs auteurs. Clymo (1973) et Hayward & Clymo {1983) ont
comparé la croissance de plusieurs espéces de sphaignes selon respectivement trois
ou cinq classes d'absorbance de lumieére ( 0, 45, 82%; et 0, 54, 80, 91 et 96%) et trois ou
cinqg classes de profondeur de la nappe d'eau (0, 3, 10 cm; et 0, 3, 6, 10, 14 cm). Dans
les deux cas, 'accroissement de biomasse des sphaignes diminue régulierement,
tandis que leur étiolement s'accroit avec un ombrage d'intensité croissante. Mais les
especes réagissent différemment les unes par rapport aux autres en ce qui concerne
leur allongement. Ainsi, Sphagnum recurvim préseute un optimum de crotssance en
longueur a 54% d'absorbauce (Hayward & Clymo 1983:851), 'effet étant amplifié
avec une nappe d'eau plus proche de la surface. Sonesson et al. (1980:206) ont quant a
eux comparé la croissance de S.iparium (une espéce de la section Cuspidata
apparentée a S.recurvum var. mucronatum) dans une mare naturelle de haut-marais,
donc en conditions hydriques non limitantes. Parmi les cinq classes d’absorbance de
lumiére testées (0, 49, 85, 94 et 97%) ils observent également uu optimum de
croissance i 49% d'absorbance et un étiolement maximum a 85% d'absorbance.

Ces résultats sont tout a fait similaires aux nétres. Rappelons que 1'ombrage ambiant
de la serre correspondait a environ 50% de lnmiére incidente, une condition
semblable a celle qui prévant dans les groupements peu boisés du Pino mugo -
Sphagnetum magellanici (Neuhdusl 1975:74), groupement dominant des hauts-marais
intacts du Jura. Les sphaignes cultivées sous microclimats "a déconvert" et
"plastique" I'ont donc été dans des conditions d'ombrage snboptimales, avec
respectivement 50% et 60% d'absorbance de lumiére incidente. 11 n'est par contre
pas surprenant de constater que les sphaignes cultivées sous le microclimat
"ombrage”, avec 80% d'absorbance, ait vu leur croissance en biomasse fortement
réduite, surtout avec une nappe d'eau abaissée a 40 cm de profondeur (voir figure 74
au point 3.2.1). De maniere tout aussi cohéreute par rapport aux résultats des auteurs
précités, 1'étiolement des plantes a été nettement plus marqué sous le microclimat
"ombrage", et ce quel que soit le niveau de la nappe d'eau.

Nous avons en outre mesuré un léger échauffement de l'air (3 a 5°C) sous le
microclimat “ombrage”, par rapport au témoin "a découvert”, mais seulement dans
les situations asséchées avec une nappe d'eau abaissée a 40 cm de profondeur. Cet
effet de serre est cependant moins prononcé que sous le microclimat “plastique”, ot i
se produit en plus aussi avec une nappe d'eau proche de la surface (voir figure 73 au
point 3.1.2). Mais avec 80% d'absorbauce, la Jumiére iucidente était trop faible pour
que cette température un peu plus élevée puisse contribuer & une meilleure
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croissance des sphaignes comme le supposent Sonesson et al. (1980} pour leurs
observations avec seulement 49% d’absorbance.

4.1.4. MICROCLIMAT ET GESTION DE L'EAU

LE COMTROLE DE LA TEMPERATURE

Plus intéressant nous parait étre par contre I'effet "tampon" des microclimats
“ombrage" et "plastique" par rapport aux fluctuations importantes de la température
mesurées "a découvert” avec une nappe d'eau basse (voir point 4.1.2 ci-dessus).

Ainsi, Harley ef al. (1989), en Alaska, estiment que le rdle protecteur joué par des bois
de bouleau (Betula sp ) ou de saules (Salix spp) pour les sphaignes s'exerce avant tout
par le biais d'un contrdle de la température de I'air ou du sol. En effet, selon leurs
tests d'irradiance menés en chambre contrdlée, S.angustifolium devrait normalement
mieux se développer en pleine lumitre. Or les mesures de 'activité photosynthétique
de cette espece montrent un optimum aux alentours de 20°C, avec une activité encore
supérieure a 75% de cet optimum entre 13°C et 30°C, mais une baisse & 50%, voire
moins, au-dela de cette plage de températures. L'effet "tampon" sur les températures
excessives par la canopée des arbres et buissons jouerait en outre aussi un réle sur
le contrdle de I'humidité de I'air on du sol et donc indirectement sur 'humidité des
sphaignes elles-mémes. Brock & Bregman (1989), aux Pays-Bas, concluent de la
méme manidre & propos du role des bois de bouleaux (Betula sphaigne) et sous
lesquels S.recurviom var. mucronatum présente une tres forte production. Le réle de
I'ombrage (70% d'absorbance en été) en tant que tampon sur les températures
estivales excessives et garant du maintien d'une humidité relative de l'air élevée
aurait pour conséquence une dessiccation moins fréquente des sphaignes.

Rydin (1984:370) suggere également que le teneur en eau des sphaignes pourrait
bien étre un facteur plus limitant pour la photosynthése que la température et
I'insolation. En effet, selon ses propres mesures, Rydin (1984:368) montre que la
température des sphaignes n'augmente de'mani2re nette qu'au-dessous d'une teneur
en eau de 200%. Or, 'activité photosynthétique des sphaignes diminue en général de
maniere abrupte dés que leur teneur en eau s'abaisse au-dessous de 500% (Silvola &
Aaltonen 1984, Rydin & McDonald 1985b, Murray ef al. 1989, Silvola 1990), soit bien
avant que leur température n'augmente de mani?re significative!

TEMPERATURE ET EVAPOTRAMSPIRATION : UM JEU COMPLEXE D'ACTIONS ET RETROACHOMNS

La température et I'humidité de 1'air, la vitesse du vent et l'intensité de la radiation
solaire sont autant de facteurs qui influencent I'évapotranspiration. II est admis
généralement que la quantité d'eau évapotranspirée par les sphaignes est environ le
double de celle évaporée a partir d'une surface d'eau libre (Eggelsmann 1964, Nichols
& Brown 1980). Ce faisant, les sphaignes non seulement assurent le maintien d'une
teneur en eau suffisant de leur capitula pour la photosynth2se, mais en faisant
circuler beaucoup d'eau autour de Jeurs tissus, ces plantes ectohydriques captent,
gréace 2 leur forte capacité d'échange cationique (Clymo 1987), les éléments nutritifs
dilués du milieu oligotrophe dans lequel elles se développent (Brehm 1971).
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Larsqn'elles forment un tapis continu, les sphaignes elles-mémes penvent ainsi
exercer indirectement un contréle du microclimat par le biais de
I'évapotranspiration. Sur la base du calcul de bilans énergétiques, Nichols & Brown
(1980) ont montré qu'a 20°C et 25°C respectivement 25% et 41% du rayonnement net
ont été transférés de l'air aux surfaces d’évaporation, en I'occurrence les sphaignes.
Selon les conditions d'ensoleillement, les sphaignes non seulement évitent de trop
s'échauffer mais peuvent aussi contribuer a refroidir un peu I'air sus-jacent et a en
augmenter 'hurmnidité (Matthey 1996).

Toutefois, I'évapotranspiration s'opére an dépend de la nappe d'ean dans le sol
dont le niveau s’abaisse en I'absence de précipitations. La encore, les sphaignes sont
capables de réagir pour limiter cette fois leur dessiccation en profondeur. Avec
I'abaissement de la nappe d'eau, la surface seulement du tapis de sphaignes se
desseche et les sphaignes prennent une teinte blanchétre. Leur albedo augmente
fortement, contribuant 2 diminuer la quantité de radiation utile a2 I'évaporation qui
diminue (Nichols & Brown 1980). Si la température de ce "couverde" protecteur peat
dépasser 40°C comme nous l'avons va plus haut, au-dessous la température est de
plusieurs degrés inférieure (Rydin 1984, Matthey 1996) et les sphaignes restent
targescentes, mais 1'évapotranspiration est fortement rédnite. Lorsque la nappe
descend au-dessons d'un seuil d'environ 30 cm, V'évapotranspiration cesse presque
completement (Romanov 1968b in Ingram 1983), la frange capillaire étant rompue et
les plantes vasculaires, avant tout des chaméphytes ayant un enracinement
superficiel, se voient coupées de la nappe d'eau. A un volume donné d'eau évaporée,
correspondra en outre un abaissement du niveau piézométrique d'autant plus
conséquent que la tourbe est plus humifiée (Schouwenaars 1993) augmentant ainsi le
stress physiologique pour la végétation.

Ingram (1983:77) a montré l'importance de l'architecture des communautés
végétales pour la régulation de 1'évapotranspiration. Ce contréle d'effectue par le
biais de I'ombrage au sol, du ralentissement de la vitesse du vent, de la surface de
transpiration de la végétation ou par le contrdle direct de la transpiration des plantes
vasculaires par une régulation de I'ouverture des stomates. A ce propos, toutes les
plantes vasculaires ne réagissent pas de la m&me manitre, et il semblerait que Calluna
vulgaris ait une régulation stomatale effective de 1'évapotranspiration (Ashmore 1975,
in Ingram 1983:84), tandis que ce phénomene parait peu etficace chez Eriophorum
vaginatum (Miller, Stoner & Ehleringer 1978, in Ingram 1983:85)

Cet ensemble de facteurs et leurs interactions jouent un réle fondamental pour les
sphaignes, dépourvues de systémes racinaire et vasculaire. La présence d'un couvert
végétal peut par conséquent grandement contribuer a limiter les risques
d'asséchement des sphaignes.

L'EVAPORATION PICHE : LINE MESURE INTEGRATIVE

Selon Neuhdusl (1975:65), la mesure de I'humidité de l'air ne donne pas des
informations aussi précieuses que I'évaporation, qui restitue mieux les conditions
d'humidité "physiologiquement active” pour la végétation. Mesurée i l'aide
d'évaporimétres de Piche, I'évaporation est en effet une mesure intégrative de
plusieurs facteurs micraclimatiques. Nous avons nous-mémes relevé des différences
plus démaonstratives entre les différents microclimats créés ‘dans notre expérience par
le biais de mesures d'évaporation Piche par rapport aux mesures d’humidité relative
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de l'air. Or dans le terrain, des différences sensibles et écologiquemeht significatives
peuvent étre mesurées dans différents types de végétation.

Dans les différents milieux non boisés étudiés par Neuhdusl (1975), l'évaporation
Piche diurne a 20 cm au-dessus de la surface du sol est minimale dans un faciés a
Eriophorum vaginetum et Sphagnum recurvum, avec un taux d'évaporation
d'environ 1.5 ml/h par une journée d'été trés chaude (air >30°C). A titre de
comparaison, l'évaporation est de 2.2 ml/h dans le Sphagnetum magelianici sans
strate herbacée ni chaméphytique trés développée, et ol les sphaignes ont séché en
surface, bloquant ainsi lenr évapotranspiration et contribuant a échauffer l'air par
réflection de la radiation incidente. Ce taux est similaire a celui mesuré dans une
lande ""de dégradation", sans sphaignes et & nappe d'eau profonde, avec environ 2
ml/h, et o1 les conditions microclimatiques sont extrémes (forte insolation, forte
réflection sur les tiges séches des chaméphytes, sécheresse du sol). L'évaporation
Piche diurne se réduit par contre 2 1.5 mi/h dans les pinédes du haut-marais et
méme a 1.0 ml/h dans la pessizre mais seulement en présence d'un sous bois de
Vaccinium myrtillus (2 ml/h sans sous-bois). Neuhdusl (1975) indique que ces
valeurs sont extrémes, et les compare 2 celles d'un climat "aride”, mais qu'elles
illustrent bien le réle différencié que peat jouer la végétation sur le contréle du
microclimat!

Grosvernier et al. (1995) ont également effectué un certain nombre de mesures
d'évaporation Piche par une journée chaude de juillet dans les différents stades de
recolonisation d'une succession secondaire dominée par E.vaginatum. Dans le stade
"terminal” qui peut étre assimilé au Sphagnetum magellanici du haut-marais intact,
Grosvernier et al. (1995) mesurent un taux d'évaporation de 0.65 ml/h qui n'est donc
pas aussi extréme que celui mesuré par Neuh#usl (1975). Mais cette valeur permet en
quelque sort d'étalonner les deux jeux de mesures pour comparer les écarts respectifs
entre types de milieux. L'évaporation Piche diurne dans les stades initiaux des faciés
a Ewvaginatum est également de 0.65 ml/h 3 20 cm de hauteur, mais elle se réduit &
0.5 ml/h dans l'espace protégé entre deux touradons et méme & 0.4 mlfh si un
coussinet de sphaignes en régénération est présent dans le creux entre les
touradons. Enfin, dans la cavité sise sous la couronne de feuilles arquées et
retombantes d'E.vaginatum, au pied de la souche du touradon, l'évaporation Piche
diurne n'est plus que de 0.16 a 0.18 ml/h, 'effet tampon par la végétation étant alors
maximal.

Enfin, dans notre expérience en serre, I'évaporation Piche diurne a varié au cours
d'une semaine de beau temps chaud en aoit 1992 entre 0.13 et 0.22 mi/h. L'ombrage
de la serre et )'absence quasi totale de vent sont probablement la cause de ces valeurs
trés faibles d'évaporation. En surface des pots de culture, I'évaporation ne dépasse
pas 0.12 ml/h a découvert et se rédnit méme i 0.05 ml/h sous la couverture de
plastiqne! Ces valeurs se révelent par conséquent extrémement favorables pour les
sphaignes par rapport aux conditions de terrain, mais elles restent dans un ordre de
grandeur tout a fait comparable aux zones les mieux protégées sur le terrain, sous la
canopée des feuilles d' E.vaginatum.

Le microclimat "plastique” se révéle encore plus efficace qne le microclimat
“"ombrage" (voir figure 69 au point 3.1.2). Une telle situation ne peut qu'avoir des
répercusstons favorables sur le maintien d'une teneur en eau élevée des sphaignes.
De plus, dans l'ambiance ombragée suboptimale de la serre, le microclimat
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"plastique’ n'engendre ni un ombrage ni un échauffement supplémentaires trop
conséquents. Gréce 2 cette combinaison de facteurs, il permet aux sphaignes de se
développer non seulement dans des conditions similaires a celles de milieux naturels
intacts, mais encore de s'affranchir du stress hydrique imposé par une nappe d'eau
trop abaissée (voir figure 77 au point 3.2.2).

4.2 LE ROLE COMPLEMENTAIRE DES PROPRIETES DES TOURBES

4.2.1. LeROLE DE LA POROSITE EN RELATION AVEC LE NIVEAU DE L'EAU

En plus du microclimat "plastique", les propriétés physiques des tourbes, en
particulier la parosité, peuvent encore contribuer 4 améliorer l'alimentation en eau
des sphaignes. Rappelons a ce propos les effets croisés, entre niveau de l'eau et
propriétés des tourbes, mis en évidence aussi bien par l'analyse de variance (voir
point 3.2.1) que par I'analyse multivariable (figure 78 au point 3.2.2). Dans sa
synthese sur 'hydrologie des marais, Ingram (1983:111) insiste sur le fait que la
capacité de la tourbe a stacker de I'eau ne dépend pas uniquement de la porasité
totale mais aussi et surtout de la taille, de la distribution et de 1'agencement des
pores. Cet ensemble complexe de propriétés quantitatives et qualitatives concernant
la porosité détermine en effet quelle proportion des pores est susceptible de se vider
par drainage gravitajire. On peut en outre montrer que le coefficient de drainage
{quantité d'eau restituée par le drainage d'une tourbe saturée) est inversement corrélé
a son degré d'humification et 2 sa densité apparente (Ingram 1983:113). Ainsi, une
tourbe a trop forte densité apparente ne sera pas capable de stocker suffisamment
d'eau pour assurer l'alimentation des sphaignes (Schouwenaars 1993). De méme, si la
frange capillaire peut augmenter avec le tassement et la décomposition de la tourbe
qui suivent le drainage (Kuntze 1965 ir Yerly 1970, Schneebeli 1988), la diminution
trop importante de la conductivité hydraulique (Rycroft, Williams & Ingram 1975)
ralentit 2 tel point les flux capillaires que ces derniers finissent par ne plus pouvoir
assumer les besoins en eau des sphaignes (Mannerkoski 1985, Damman 1986).

La décomposition de la tourbe de surface, drainée et mise a nu par I'exploitation de
tourbe, peut par contre progressivement conduire apres quelques dizaines d’'années a
urne situation oi1 se forme une couche de tourbe suffisamment compacte et
imperméable pour supporter une accumulation d'eau en surface (Schneebeli
1988:122, Salonen 1990:222). Selon les propriétés des tourbes et le régime des
précipitations, cette accumulation d'eau peut donner lieu a la formation d'une nappe
perchée ou seulement provoquer une saturation des strates superficielles sans qu'il
n'y ajt d'eau libre. Dans le Jura, Matthey (1996:110) a ainsi pu mettre en évidence une
nappe perchée dans un facids pionnier a Eriophorum vaginatum sur tourbe nue
exploitée. Cette nappe se maintient durant la plus grande partie de la saison de
végétation. Dans les stades suivants de cette succession de recolonisation de la tourbe
nue par Evaginatum, seule une forte humidité, sans nappe d'eau libre, a pu étre
mesurée par tensiométrie (Matthey 1996:112). Les faibles forces de succion mesurées
(pF<2) attestent la disponibilité de cette eau pour les plantes, mais expliquent aussi le
caractere temporaire de la saturation de ces tourbes, lié aux événements
météorologiques.
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Dans le cadre de notre propre expérience, nous avons vu au Chapitre I, & propos de
I'évolution des tourbes dans les pots en serre, en quoi les strates superficielles des
tourbes raclées pour la production horticole se distinguaient des autres. La
distribution des pores de différentes tailles entre la surface et 1a profondeur y est
plus favorable dans la mesure ol les mésopores grossiers et moyens dominent en
surface, ol ils forment un réservoir, tandis que les mésopores fins et micropores
constituent une strate sous-jacente a trés faible perméabilité. C'est ce que nous
avons indirectement observé a la figure 77 {point 3.2.2) ol la croissance des
sphaignes s'était avérée négativement corrélée a la proportion de mésopores fins et
micropores en surface, une propriété qui est justement bien corrélée avec le rapport
entre proportions de mésopores fins et micropores en surface par rapport a la
profondeur (tableau 34, point 3.2.2). La taille des pores est cependant quelque peu
plus fine que celle des pores dominants dans les tourbes du haut-marais intact ce qui,
lorsque le niveau de la nappe est abaissé a 40 ecm de profondeur, contribue 2 une
rétention prolongée de l'eau dans la frange capillaire. Nous rejoignons la les
considérations de Salonen (1990:219) qui attribue A une taille moyenne plus fine des
particules le caractere temporairement saturé des tourbes mises a nu et compactées
par le travail des machines utilisées pour la récolte de tourbe. On saisit mieux dés
lors la signification, pour la variance de la croissance des sphaignes, de l'effet croisé
entre propriétés des tourbes et niveau de I'eau (voir figure 78 au point 3.2.2). Cette
influence favorable n'est cependant pas suffisante en elle-méme, et elle ne favorise
vraiment la croissance des sphaignes qu'en présence d'un microclimat chaud et
humide ("plastique').

4.2.2. UNE PLUS GRANDE SENSIBILITE DES SPHAIGNES CULTIVEES PAR PIEDS ISOLES

Il est aussi remarquable de constater a quel point les sphaignes cultivées par pieds
isolés les uns des autres se révelent beaucoup plus dépendantes des propriétés des-
tourbes que ce n'était le cas dans notre premiére expérience comportant trois esp&ces
(Chapitre 1II). Dans ce dernier cas en effet les sphaignes ont été cultivées en
coussinets non destructurés par rapport a leur état naturel et se trouvaient par
conséquent relativement bien isolées du substratum tourbeux par un "matelas” de
sphaignes mortes mais non décomposées. Seule S.recurvum var. mucronatum, dont la
lititre est moins dense et se décompose plus aisément en particulier avec un
abaissement de la nappe d'eau (Liitt 1992:103), s'était montrée sensible a certaines
propriétés des tourbes.

Dans la présente expérience, les pieds isolés des sphaignes ont été directement
implantés a méme la tourbe et la sensibilité de S.recurvum var. mucronatum aux
propriétés des tourbes s'en est trouvée nettement accentuée. Clest ainsi que le
pourcentage de variance de la croissance des sphaignes expliqué par les propriétés
des tourbes atteint prés de 25%, soit une contribution presque équivalente a celle du
niveau de l'eau. L'interdépendance des propriétés surtout physiques des tourbes
{distribution de ]a porosité) avec le niveau de I'eau que nous avons discutée plus haut
s'exprime en outre par un effet croisé de 10% entre propriétés des tourbes et niveau
de I'eau. Dans la premitre expérience que nous avons menée avec trois espéces
cultivées en coussinets sur leur propre litiere, la contribution des propriétés des
tourbes a 'explication de la variance de la croissance des sphaignes se réduisait par
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.contre a un peu moins de 6%, sans effet croisé avec la contribution du niveau de
I'ean (elle-méme de seulement 10%)!

Cette modification de la sensibilité des sphaignes aux facteurs abiotiques n'est pas
sans rappeler les comportements "densité-dépendants” de certains animaux et la
relation de certains facteurs écologiques a la densité (Dajoz 1985).

MNAPPE D'EAL ELEVEE ET TOURBE DU HAUT -MARAIS INTACT FONT BON MENAGE

Les tourbes du haut-marais intact sont restées les plus oligotrophes et celles dont
la mésaporosité est la plus importante, tandis que, suite a2 I'homogénéisation des
propriétés des tourbes durant leur séjour de deux ans en serre (voir Livre deuxidme),
les déséquilibres dans les teneurs élémentaires des tourbes de la lande stche a Calluna
vulgaris se sont atténués. En présence d'une nappe d'eau élevée, il n'est par
conséquent pas surprenant de mesurer la meilleure croissance de S.recurvum var.
mucronafum sur les tourbes du haut-marais intact. D'une part, la porosité optimale de
ces tourbes garantit le meilleur approvisionnement en ean des sphaignes et I'on
retrouve ainsi un taux de croissance comparable a celui observé lors de la premigre
expérience avec les plantes en coussinets denses. D'autre part, d0 a 1a sensibilité de
S.recurvum var. mucronatum a la minérotrophie du milieu (Vitt & Slack 1984:1425,
Latt 1992:149) la croissance de cette espece est fortement réduite, méme avec une
nappe d'eau proche de la surface, sur tous les autres types de tourbes par rapport &
I'expérience précédente. L'analyse de la minéralomasse des sphaignes en fin
d'expérience a par ailleurs bien mis en évidence les particularités des sphaignes ayant
crli sur les tourbes oligotrophes du haut-marais intact et sur celles minérotrophes des
tourbes agricoles (voir point 3.3).

Ces résultats sont conformes aux hypotheses d’Andrus (1986:423) qui considere que,
dans les stades initiaux des successions de recolonisation de la tourbe nue, les
facteurs biogéochimiques sont au moins aussi influents sur la sélection et les
conditions de réimplantations des sphaignes que les facteurs hydrologiques. Cette
influence va ensuite en s'amenuisant, au fur et & mesure que l'accumulation des
restes des sphaignes isole ces derniéres du substratum, les facteurs hydrologiques
I'emportant alors a nouveau sur les facteurs biogéochimiques {passage d'un contréle
exogene a un contrdle endogene).

CHANGEMENT OF STRATEGIE EN SITUATION ASSECHEE

Avec l'abaissement de la nappe a 40 cm, la porosité trop grossiére des tourbes du
haut-marais intact ne permet plus un approvisionnement suffisant en eau des
sphaignes et la croissance de ces dernieres s'en trouve réduite au méme niveau que
sur les autres types de tourbes. Par contre, comume lors de la premiére expérience, Ja
croissance de S.recurvum var. mucronatum sur les strates superficielles de la tourbe
nue raclée pour la production horticole s'est 2 nouveau avérée relativement
indépendante du niveau de l'eau, tout en étant beauconp plus faible i cause de la
plus grande sensibilité des sphaignes aux propriétés plus minérotraphes de ces
tourbes. Seul l'accroissement en longueur est nettement meilleur sur ce type de
tourbe que sur les autres. Mais cela est vrai surtout sous le microclimat "plastique"
ol1 les valeurs d'accroissement en longueur se rapprochent de celles mesurées lors de
la premitre expérience qui s'était déroulée a découvert! Cette meilleure croissance en
longueur s'accompagne en outre d'un accroissement de biomasse au moins aussi bon
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sinon meilleur que sur les autres types de tourbes et ne constitue donc pas qu'un
simple étiolement.

Bien que faible, cette différence n'en a pas meins une signification écologique qui
pourrait s'avérer importante. Nous avens discuté au chapitre Il des avantages d'une
croissance en longueur rapide pour l'occupation de l'espace. Les sphaignes
réimplantées par pieds isolés sur une surface de tourbe nue se trouvent dans une
situation peu favorable, qui les rend vulnérables face au stress hydrique et a la
toxicité potentielle d'une tourbe trop minérotrophe avec laquelle elles sont
directement en contact. Des lors, leur meilleure stratégie ne peut étre que de chercher
a occuper au plus vite I'espace a disposition afin de constituer un tapis continu,
méme mince, qui contribuera, en s'épaississant, & isoler progressivement les
sphaignes vivantes du substratum. En ce sens, les strates superficielles de 1a tourbe
nue raclée pour la production horticole présentent un ensemble de propriétés qui,
combinées avec le microclimat chaud et humide sous "plastique”, conférent aux
sphaignes un avantage certain sur celles qui croissent sur d'autres types de tourbe et
sous d'autres microclimats.
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5. CONCLUSION

5.1. DES CONDITIONS MESOCLIMATIQUES A PRIORI FAVORABLES

Au Chapitre III nous avons discuté des avantages adaptatifs que présente a notre
avis Sphagnum recurvum var. mucronatum en tant qu'espéce pionniere de marais
drainés et exploités pour la production de tourbe. Tous les auteurs ne s'accordent
cependant pas sur les facultés de cette espece a coloniser des surfaces de tourbe nue
qui s'assechent fortement en été. Deux raisons essentielles sont & notre avis a la
source de ces divergences de points de vue.

D'une part, comme le releve Gillet (1980), il régne dans la littérature une trés grande
confusion quant & la systématique du groupe des sphaignes attribuées au binom
Sphagnum recurvum. Green & Pearson (1968) considérent par exemple "S.recurvum”
comme une espece a large spectre écologique en regard de la minérotrophie du
milieu et du niveau de I'eau. Mais dans le méme temps, ils rel2vent que, dlt 4 sa
faible résistance a la dessiccation (Green 1968), cette espice est exclue des milieux a
assechement périodique. IIs attribuent par conséquent son fort pouvoir colonisateur
de milieux drainés & une hausse du niveau de l'eau provoquée par le manque
d'entretien des systémes de drainage. A I'inverse, nous avons nous-mémes porté
notre choix, pour notre travail, sur S.recurvum var. mucronatum en tant qu'espece
pionniére de situations drainées, notamment aussi & cause de ses apparentes bonnes
capacités de reviviscence aprés dessiccation (voir conclusion du Chapitre III)! De
telles contradictions pourraient fort bien n'étre que le reflet d'une confusion de
différentes especes, & l'autoécologie différenciée (voir & ce propos les travaux récents
de Flatberg 1992, 1993). La comparaison des résultats de différents travaux
concernant les niches écologiques ou la résistance a la dessiccation de S.recurvum,
alias S.fallax, alias S.recurvum var. mucronatum ne peut en tous les cas étre faite
qu'avec la plus grande prudence.

D'autre part, les conditions mésoclimatiques tres variables d'une région & I'autre du
globe peuvent également contribuer a considérer différemment le rble de S.recurvum
var. mucronatum dans les successions secondaires de restauration de hauts-marais.
Weber (1993) relate par exemple I'échec tres net de la réimplantation, en Allemagne
du Nord, de S.fallax sur des surfaces de tourbe nue & trop forte fluctuation du niveau
de l'eau, au contraire de S.cuspidatum une espece taxonomiquement trés proche. En
Allemagne du Nord, avec 795 mm de précipitations et une température annuelle de
plus de 8°C (Eggelsmann 1964), le bilan ETP/P est cependant nettement moins
favorables aux sphaignes que ne le sont les conditions jurassiennes. Ainsi, dans le
Jura, Feldmeyer-Christe (1990:66-67) observe régulidrement S.fallax sur des surfaces
de tourbe nue périodiquement asséchées en été. Et nos propres observations et
hypotheses nous ont amené & choisir cette espdce pour notre étude sur les conditions
écologiques caractérisant les stades initiaux de la recolonisation de surfaces de tourbe

nue drainées.

Si S.cuspidatum résiste mieux a la dessiccation que S.recurvum var. mucronatum, elle
n'en reste par moins liée étroitement a la présence réguliere d'une nappe d'eau tres
élevée voire d'une faible inondation en dehors des périodes de sécheresse (figure 81).
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Par conséquent, 3 moins de pouvoir recréer de vastes surfaces plus ou moins
inondées sur des terrains tourbeux 2 trés faible déclivité (<10%o) comme le suggere
Eggelsmann (1987), S.cuspidatum ne peut étre appelée & ne jouer qu'un rdle mineur
pour la restauration de hauts-marais drainés & topographie accidentée, en dehors des
systémes hydroseres qui se reconstituent dans les anciennes fosses de tourbage
(Bertram 1988, Giller & Wheeler 1988, Liitt 1992).

En climat plus océanique, par contre, S.recurvum var. mucronatum se reucontre
régulidrement en marge des fosses de tourbage, sur des versants en pente douce le
long desquels elle trouve des conditions hydriques optimales (Jortay & Schumacker
1989, Meade 1992). Money (1995) observe méme qu'elle recolonise aussi bien que
S.cuspidatum la zone la plus séche en amont de la pente réguliére d'une fosse
expérimentale, mais seulement lors d'une année particuliérement humide.

Mais contrairement & S.cuspidatum, S.recurvim var. mucronatum n'est pas liée a la
présence d'une inondation plus ou moins permanente du milieu et de ce point de vue
sa niche écologique est donc potentiellernent plus vaste! Pour coloniser des milieux a
forte amplitude de variation de la nappe d'eau il lui faudra cependant trouver un
moyen d'éviter au mieux une dessiccation trop prononcée durant les périodes
séches de 1'été (figure 82). Et nous avons expérimentalement montré, et confirmé
les observations de terrain de Matthey (1996), qu'un microclimat favorable pouvait
fort bien compenser l'absence d'une nappe d'eau suffisamment élevée.

5.2. VERS UNE STRATEGIE DE RECOLONISATION DE LA TOURBE NUE

Qu'il s'agisse de S.cuspidatum ou de S.recurvum s.l., la plupart des auteurs ayant
étudié ou méme géré l'initiation de successions secondaires de recolonisation de la
tourbe nue par des sphaignes ont relevé un fait fondamental: les sphaignes semblent
se développer au mieux au contact d'herbacées ou de chaméphytes. Meade (1992)
suppose ainsi que Juncus effusus favorise le développement de colonies de
S.cuspidatum, S.recurvum et S fimbriatum en offrant aux sphaignes un point
d'ancrage. Weber (1993:74) remarque que S.cuspidatum se développe de préférence en
bordure des mares peu profondes qui ont été réaménagées sur une surface de tourbe
nue, mais presque toujours au contact d'Eriophorum vaginatum qui semble lui
fournir une protection mécanique contre les vagues. Comme Jortay & Schumacker
(1989), Meade (1992) ou Money (1995), il constate effectivement que S.cusprdatum ne
réussit pas 3 coloniser des surfaces d'eau libre trop profonde (dés quelques
décimetres). Weber (1993:56) suggere ainsi de favoriser la réimplantation des
sphaignes en semant E.vaginatum 2 large échelle. Cette technique de restauration se
justifie a plus d'un titre.

E.vaginatum est une plante typique du haut-marais oligotrophe et a ce titre elle mérite
d'étre prise en considération. De plus, sa forte compétitivité en milieu tourbeux
oligotrophe saturé en eau {Gebauer, Reynolds & Tenhunen 1995) permef un contrdle
de Molinia caerulea, une plante qui profite mieux des fortes fluctuations du niveau de
la nappe et peut totalement anéantir et empécher la croissance d'autres espces par
- sa lititre trés abondante (Schumacker & de Zuttere 1980). De ce point de vue,
E.vaginatum, méme en peuplements denses, ne produit pas une litiere aussi
abondante, la plupart des feuilles restant érigées quelques années. La minéralomasse
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des litieres d'E.vaginatum est en outre mieux adaptée aux conditions oligotrophes du
haut-marais (Weber 1993:58).

De par leur structure en touradons plus ou moins rapprochés, les peuplements
d'E.vaginatum offrent aux sphaignes un microclimat favorable (Weber 1993:58). Les
mesures microclimatiques effectuées par différents auteurs confirment en outre celles
effectuées par Matthey (1996) et Grosvernier et al. (1995). Chapin Il1, van Cleve &
Chapin (1979) considerent la structure en touradon comme favorable & une fonte des
neiges plus précoce dans l'arctique, d'ol1 un prolongement de la saison de végétation
de 5-10%. Leurs mesures de température au sein du touradon confirment le réle
tampon joué par la cavité sise au pied de la souche du touradon et sous la canopée
des feuilles retombantes. La température moyenne y est un peu plus chaude que
celle du sol {mini-serre}, les fluctuations y sont atténiuées et aucun cycle de gel-dégel
n'y intervient entre juin et aofit contre encore 3 cycles au sommet du touradon en
juin, et respectivement 9, 1 et 14 cycles en juin, juillet et acit au niveau du sol
(contact avec le permafrost)!

E.vaginatum est en plus une piouniére typique sur les surfaces de tourbe mise a nu.
Dans l'arctique elle trouve les conditions de température et de lumitre optimales
pour une germination maximale des graines sur les surfaces dénudées par I'érosion
thermokarstique (Gartner, Chapin IIf & Shaver 1986) ou elle s'implante de préférence
sur des tapis d'hépatiques. Elle peut aussi s'implanter sur d'autres mousses mais
pour autant que le tapis ne soit pas trop dense. En Finlande, Salonen (1990) constate
une compétition inhibitive de la part de Polytrichum alpestre et P.commune face a la
germination d' E.vaginatum.

Une saturation du sol, mais pas une inondation, semble en outre indispensable a la
germination des graines (Wein & McLean 1973). Clest ainsi que Salonen (1990)
explique le fait que E.vaginatum soit la seule espece & avoir recolonisé une surface de
tourbe nue en Finlande, grice a une compaction et une humification superficielle de
la tourbe favorisant la rétention de I'eau en surface et inhibant les plantes qui
supportent mal 1'anaérobiose.

Enfin, une fois installée, E.vaginatum s'avere trés résistante aussi bien a 1'engorgement
qu'a l'asséchement gréce & son enracinement profond (Wein 1973). Elle résiste mieux
au feu que les espices ligneuses comme Calluna vulgaris ce qui fait dire 2 Schumacker
& de Zuttere (1980) qu'elle constitue le "squelette” du haut-marais (figure 83). Apr2s
un incendie, E.vaginatum est capable de rejeter en masse a partir des rhizomes et sa
production de graines est stimulée. 11 en résulte souvent la formation d'un
groupement paraclimacique presque pur (Wein 1973). Ce groupement peut s'avérer
peu favorable dans un premier temps a la réimplantation de sphaignes, la densité de
peuplement portant trop d'ombre au sol par exemple (Weber 1993:58). Mais Polozova
(1970 in Wein 1973} a décrit un cycle évolutif des touradons d'E.vaginatum en quatre
phases successives, ol 1a colonisation croissante par les bryophytes peut mener & un
recouvrement total des touradons! On retrouve la exactement la série évolutive
décrite par Matthey (1996) pour les successions secondaires dans les hauts-marais
jurassiens!

Un cycle similaire a été décrit par Barclay-Estrup & Gimingham (1969) pour
C.vulgaris. En comparant les conditions microclimatiques estivales décrites par
Barclay-Estrup (1971} dans les différentes phases du cycle avec les résultats exposés

258







plus hauts de diverses expérimentations in situ et in vitro sur les conditions
optimales de développement des sphaignes, il est passible d'expliquer les différences
de taux de recouvrement des sphaignes et leur fluctuations observées sur des
placettes permanentes par Barclay-Estrup & Gimingham (1969). Dans les stades
pionniers ef juvéniles l'installation des sphaignes seraient ainsi empéchées
respectivement par une insolation et des températures trop excessives (90% de
lumigre incidente) puis par un ombrage trop conséquent (2% de lumitre incidente).
A maturité, les peuplements de C.oulgaris offrent aux sphaignes des conditions
microclimatiques toujours plus favorables et on constate une expansion des tapis de
sphaignes durant les 3 ans d'observations. Enfin, dans le stade dit "dégénéré” ob, par
sénescence, des lacunes apparaissent et créent une structure par taches (en moyenne
environ 60% de lumiere incidente), s'instaure une certaine stabilité des peuplements
qui sera & nouveau perfurbée par le pacage des moutons ou le brilis.

Matthey (1996) a en outre bien démontré le role protecteur efficace que pouvait jouer
Vaccinium uliginosum (figure 84), surtout en été (présence des feuilles!) pour les
sphaignes qui recolonisent I'écotone entre tapis tremblants, régénérés en hydrosere
dans une ancienne fosse de tourbage, et foréts drainées adjacentes.

* Qu'il s'agisse de la régulation de la température et de I'insolation on
d'une limitation des effets du vent, on retrouve a travers les observations
de terrain ou les expérimentations en serre ou en laboratoire a chaque
fois approximativement le méme ensemble de caractéristiques
microclimatiques optimales. A chaque fois, les sphaignes ont profité,
sous le couvert de plantes vasculaires, de conditions microclimatiques
favorables pour recoloniser des surfaces de tourbe nue. Mais nous
I'avons vu, ce processus est indissociable de conditions é&daphiques
particuliéres qui favorisent, en 'absence d'une nappe d'ean permanente,
la faible infiltration des eaux de pluie et leur rétention en surface sous
forme d'une nappe perchée ou au moins d'une strate superficielle de
tourbe saturée.
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Livre quatrieme

De I'expérimentation in vitro &
l'observation in situ

Réflexions sur la dynamique de la
végétation dans le processus de
restauration des communautés végétales
du haut-maris et conséquences pour le
"génie écologique”



SYNTHESE

ResupE

-Dans le contexte géopolitique des années 90 en Suisse, la gestion des marais est entrée dans
une phase décisive (vorr Introduction de notre travail): non seulemnent la protection des marais
(biotopes et paysages) est ancrée dans la constitution fédérale, mais en plus I'ordonnance
d‘application de I législation en la matiére stipule ausst que 13 “végénération” des marais
doit étre envisagée partout out elle est possible.

En matiére de régénération, l'expérience fait toutefois encore largement défaut gux
gestionnaires. On est en effet passé pour ainsi dire du jour au lendemain d'une situation ou
I"on exploitait de la tourbe & une situation oi l'on était soudain censé “recréer du marais”,
avec le lot de scepticisme, d’incrédulité, d'agressivité et finalement de confusion que cela @
suscifé! Qu’on songe simplement au fait que la tourbe a encore été exploitée jusqu’'en 1994
dans la Vallée des Ponts-de-Martel dans le Haut-Jura!

Certes, il serait injuste de négliger ici les efforts entrepris depuis quelques décennies pour
restaurer des hauts-marais dans le Jura et ailleurs en Suisse. L'idée ne date pas d’hier, et
nombreux ont été les pionniers, souvent bénévoles, qui n’ont pas attendu pour agir, avec
beaucoup de succés, qu’on légifere ou que les scientifiques se joignent a la mélée! La
réactivation de peuplements de sphaignes édificateurs de tourbe par le blocage des réseaux de
drainage se heurte cependant d'une part & des effets secondaires, souvent négligés ou -
imprévisibles et qui vont g 'encontre des objectifs visés (voir I'embroussaillement de landes
pourtant favorables aux invertébrés, selon Keln & Wegner 1988), d'autre part & des
difficultés techniques qui rendent illusoires la réhumidification de vastes étendues de marais
rsséchés (sans évoquer les problémes financiers...). La prise en compte, ces derniéres années,
d'un champ d’investigation plus étendu pour la définition des objectifs de restauration,
incluant non seulement la végétation et I’hydrologie, mais également les facteurs zoologiques,
devrait contribuer a éviter les rétroactions négatives. Le présent travail apporte lur une
contribution & la définition d’une stratégie de gestion des zones de marais ou la régénération
par un rehaussement de la nappe n'est pas envisageable.

En ce sens, outre des données scientifiqgues quant aux conditions de réimplantation de
sphaignes dans des milieux a priori défavorables, notre travail se veut également générateur
d’'une réflexion plus globale sur la restaurgtion et l'évolution de milieux secondaires
manipulés par I’ homme.
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1. REGENERATION VS RESTAURATION

A l'exception de rares cas particuliers oul 1a tourbe n'a pas été exploitée sur plus de
quelques décimétres et ol les conditions hydriques n'ont pas été perturbées, la
réapparition de sphaignes suite a l'abandon de I'exploitation de la tourbe ne peut se
faire que par réimplantation de diaspores et non pas par régénération & partir de
macrorestes de sphaignes encore en place (voir Livre deuxiéme). C'est pourquoi nous
employons a dessein le vocable de "restauration” en lieu et place de "régénération”.

La régénération est en effet a concevoir plutét comme une réponse a la
dégénérescence et suppose lintervention de forces internes (Falinski 1991). Burrows
(1990) définit aussi la régénération comme le remplacement des individus agés par
des individus plus jeunes au sein d'une méme espece. Ces forces internes participent
de la propriété homéostatique d'un écosystéme (Frontier & Pichod-Viale 1991:337),
qui fait appel aux étres vivants en place dans un milieu endogéne.

En ce sens, la régénération ne peut pas étre considérée comme une succession, et elle
intervient & une échelle spatio-temporelle généralement beaucoup plus petite
(microhabitat ou habitat) que la succession (Miles 1987 in Matthey 1996:151). Le
passage des buttes de hauts-marais par des phases de sénescence puis par une
reprise de la croissance des sphaignes, décrit par Luken, Billings & Peterson (1985),
serait ainsi & considérer, contrairement aux dires des auteurs eux-mémes, comme un
phénomene de régénération et non pas de microsuccession. Francez (1987:36) évoque
lui aussi une régénération de microhabitats turfigenes au coeur du stade terminal du
haut-marais, aboutissant 2 la formation de "lentilles” de tourbes plus jeunes. Falinski
(1991:436 et 440) parle de "fluctuation” pour décrire ces alternances entre phase
dégénérative, expirante, de rajeunissement et optimale, qui garantissent la pérennité
du milieu en permettant une régénération de l'ensemble en mosaique, par petites
"taches".

La restauration englobe quant 2 elle les notions de réparation, de reconstruction, de
reproduction ou de re-création (Wheeler 1995:4). Nous considérons qu elle recouvre
également la notion plus générale de "remplacement” définie par Burrows (1990) et
utilisée par Buttler ef al. (1996) a propos des communautés végétales de haut-marais
qui se sont restaurées spontanément sur des surfaces oit la tourbe a été exploitée, Ces
communautés ne sont en effet pas forcément identiques, mais seulement similaires,
dans leur structure et leur composition, a celles qui ont été détruites par I'extraction
de la tourbe. Elles ont donc remplacé les communautés antérieures, sans qu'on puisse
parler d'une régénération.

Elle suppose aussi l'intervention d'une perturbation (naturelle ou anthropogene) qui
entraine le retour du milieu & des conditions écologiques semblables 2 I'un ou 2
l'autre des états d'une succession ayant mené a la formation du milieu en question.
Ainsi, la destruction des buttes de sphaignes par des galeries de colonies de fourmis
qui provoquent un affaissement, et la réinitiation subséquente d'une nouvelle butte
apres un stade transitoire de gouille (Luken et al. 1985) correspondent effectivement a
une microsuccession. L'effondrement, par érosion thermokarstique, de zones plus
vastes du haut-marais (Luken & Billings 1985), induisant un changement de type de

264



végétation, constitue quant a Ini un exemple de macrosuccession a une échelle
correspondante a celle plus communément considérée dans I'étude des phénomenes
de snccession. De méme, la restauration d'une communauté typique de haut-marais a
partir d'une fosse de tourbage ou d'une surface de tourbe nue fait appel & une
snccession de divers types de milieux.

Contrairement a la régénération, le concept de restauration, et celui de succession
anquel il fait appel, implique l'intervention de forces en provenance de l'extérieur
(propagules en provenance du voisinage), pnisqu'il concerne la (rejcolonisation d'un
milien nouvellement mis & disposition (Lepart & Escarre 1983:135, Frontier & Pichod-
Viale 1991:338). Nous ne rejoignons cependant pas Matthey (1996:146) qui considare
la snccession a partir de la tourbe nue comme une succession primaire, suite a
l'absence d'une banque grainiére ou sporale. Nous préférons nous en tenir awx
définitions claires de Lepart & Escarre (1983:135) et de Falinski (1991) et considérons
que la succession primaire qui mene 2 la formation d'nn haut-marais doit englober
tous les stades successifs & partir de la colonisation soit du sol minéral nu
(paludification) soit d'un plan d'eau libre (hydrosere).

Au sens de Wheeler & Shaw (1995:60) la succession primaire est basée sur des
changements induits conjointement par des modifications de la végétation et de
Venvironnement. Elle suppose par conséquent nne évolution conjointe de la
végétation et de l'environnement. Or, lorsque la végétation du hant-marais a été
détruite, méme totalement, le point de départ de la succession n'est plus comparable
a celui de la succession primaire, contrairement par exemple a ce qui se passe lors de
fortes crues qui remettent & nu des bancs de galets dans les zones alluviales. Un tel
décalage s'observe également dans le cas des fosses de tourbage, entourées de dépbts
tourbeux anciens, et olt I'on ne retrouve pas des conditions écologiques équivalentes
a celles de 1'étang qui s'atterrit pour évoluer progressivement vers le haut-marais
tourbeux. Pour restaurer les communautés typiques du hatut-marais, la succession,
secondaire, suivra alors d'autres voies que celles de la succession primaire, méme si
elle peuvent étre tres similaires. La préférence donnée par Buttler et al. (1996) au
terme de remplacement plutét qu'a celni de régénération, pour décrire les
successions de communautés végétales et animales des hants-marais exploités pour
la tourbe, met également l'accent sur le caractere secondaire de ces successions.
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2. CONDITIONS INITIALES DE REIMPLANTATION
DES SPHAIGNES SUR TOURBE NUE

Nos observations de terrain faisaient manifestement état d'une restauration de
communautés végétales associées, voire apparentées au Sphagnetum magellanict sur
des terrains tourbeux drainés, g priari défavorables et non aménagés par I'homme
(Grosvernier, Matthey & Buttler 1995, voir aussi typologie détaillée chez Matthey
1996). Partant de 13, nons nous sommes posés 1a question de savoir quels mécanismes
successionnels avaient permis, 40 a 50 ans plus t6t, 1a réimplantation, la survie et le
développement de sphaignes dans ces milieux. Nous nous sommes par conséquent
concentrés, dans notre travail, sur la description des conditions écologiques
caractérisant les stades initiaux des successions secondaires sur tonrbe nue non
boisée, afin de déceler quels pouvaient étre les facteurs clés, ou les combinaisons clés
de facteurs, qui avaient permis aux sphaignes de surpasser les contraintes
apparemment trés fortes auxquelles elles avaient immanquablement d &tre
soumises lors de leur réimplantation.

2. 1. FACTEURS EXOGENES

Parmi les facteurs exogenes pouvant contribuer 2 exercer une pression de sélection
et/ ou une contrainte sur les sphaignes, nous avons pris en considération:

* un facteur hydrique, le nivean de saturation en eau du sol tourbeux;

* un ensemble de facteurs pédologiques, en choisissant cing types de sols tourbeux
caractérisés, & partir du haut-marais intact, par une intensité croissante des
perturbations liées aux activités humaines;

* un ensemble de facteurs microclimatiques concernant en particulier I'ombrage, la
température et 'humidité relative de |'air.

L'importance d'un bon approvisionnement en eau est évidente pour des organismes
poikylohydriques comme les sphaignes (Clymo & Hayward 1982), et I'abondante
littérature consacrée a la diversité et aux niches écologiques des especes le long d'un
gradient butte-gonille en témoigne (Vitt, Crum & Snider 1975, Vitt & Slack 1984). Les
facteurs édaphiques ont par contre fait I'objet de beaucoup moins d'attention en
relation avec la croissance des sphaignes (Damman 1978), probablement parce que la
plupart des chercheurs ont travaillé en sites non perturbés ol les conditions
édaphiques peuvent étre considérées comme relativement homogenes (tourbes
oligotrophes acides) (Rydin 1993a). L'hydrochimie est cependant un facteur trés
influent de la distribution des sphaignes et de 'amplitude de leurs niches écologiques
(Gerdol 1987, Gignac 1989, Vitt ef al. 1990). D'autre part, les modifications des
propriétés physiques (porosité, densité) des tourbes suite an drainage voire 2 la mise
en culture ont des conséquences trés importantes sur la circulation de l'eau (capacité
de rétention, conductivité hydraulique) (Ingram 1983, Eggelsmann 1990). C'est
pourquoi nous avons vouln vérifier dans quelle mesure des sols aux propriétés
physico-chimiques trés différentes (voir Livre troisiteme, Chapitre 1I) pouvaient
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influencer la croissance soit de différentes espéces cultivées en coussinets a densité
naturelle d'individus (voir Livre troisieme, Chapitre 111) soit d'individus isolés d'une
méme espéece repiqués a méme la tourbe (voir Livre troisiéme, Chapitre IV). Enfin, les
facteurs microclimatiques n'ont été que trés peu étudiés dans les hauts-marais, sinon
dans des travaux descriptifs de 1'écologie de la végétation (Jensen 1961, Matthey W.
1971, Auroi 1975, Neuhdusl 1975), mais quelques travaux expérimentaux ont été
menés en relation avec l'ombrage ou la température (Clymo 1973, Hayward & Clymo
1982, Johansson & Linder 1980, Rydin 1984). L'importance du macroclimat est par
contre reconnue de longue date pour le développement de hauts-marais (Proctor
1995), mais son rdle sur la distribution et I'abondance des sphaignes n'a fait 1'objet de
publication que relativement récemment (Gignac 1993).

2.1.1. LAy

Les résultats de nos expériences ont démontré le rdle capital de l'approvisionnement
en eau, la croissance des sphaignes étant toujours trés nettement meilleure en
présence d'un niveau d'eau élevé dans la tourbe. Les différences de croissance
observées entre espéces de sphaignes et en fonction des différents types de tourbes
ou microclimats ont été fortement atténuées lorsque l'eau ne constituait pas une
contrainte majeure pour le développement des sphaignes. De maniére indirecte, cette
constatation justifie pleinement les efforts entrepris en matitre de restauration de
marais pour rehausser le niveau de 1'eau et réhumidifier les corps tourbeux partout
oi1 cela est possiblel

2. 1. 2. LES FACTEURS EDAPHIQUES

Cela dit, nous étions en fait beaucoup plus intéressés par les situations asséchées ot
les facteurs édaphiques et/ microclimatiques étaient susceptibles de jouer un plus
grand role dans l'initiation d'une succession secondaire de recolonisation faisant
intervenir des sphaignes. Les facteurs édaphiques se sont ainsi avérés plus ou moins
influents d'une part selon les esptces considérées, d'autre part selon que les
sphaignes se trouvaient en coussinets denses, avec leur "matelas” de litiére, ou au
contraire par pieds isolés en contact direct avec le substrat.

1l est frappant de relever que les especes les moins sensibles aux facteurs édaphiques
soient celles qui caractérisent le mieux les stades ultimes de la succession, soit le
haut-marais restauré, & savoir Sphagnum magellanicum et 5 fuscum. Nous y voyons la
Yexpression d'une caractéristique des stades ultimes d'une succession oi1 le recyclage
de la matiere est intense et o1 la biomasse a fendance & se maintenir en circuit fermé
face a la raréfaction des ressources (Frontier & Pichod-Viale 1991:340).

D0 aux moins bonnes propriétés “isolantes” du substrat de la litiére de S.recurvum
var. mucronatum (Lutt 1992), cette espéce, qui est la plus fréquente dans les
successions de restauration dans le Jura, a été relativement sensible aux différences
des propriétés physico-chimiques des tourbes utilisées dans notre expérience. Nous
avons ainsi mis en évidence les mauvaises aptitudes des tourbes de landes séches a
Calluna vulgaris et des tourbes mises en culture. La composition élémentaire (mal
équilibrée ou trop minérotrophe) et la répartition et la taille des pores ont été évoqués
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comme causes possibles d'une mauvaise croissance de S.recurvum var. mucronztum
sur ces tourbes. Lorsque S.recurvum var. mucronatum a été cultivée par pieds isolés,
les différences de croissance entre types de tourbe ne se sont pas accentuées comme
nous l'avions supposé. Nous avons attribué ce manque de réaction au fait que Jes
tourbes ayant séourné deux ans dans la serre relativement chaude de Neuchétel
avaient subi des modifications qui avajent en pour conséquence d'atténuer les fortes
différences initiales (voir Livre deuxieme). D'autres auteurs ont observé des
modifications semblables sur des carottes de tourbes maintenues en serre durant
deux ans (Nichols & Brown 1980). Mais les tendances générales observées la
premiére année se sont maintenues, et les tourbes du haut-marais intact (en situation
de nappe haute) et celles des strates superficielles de la tourbe nue raclée pour la
production horticole (en situation de nappe basse) se sont avérées comme
potentiellement les plus favorables au développement des sphaignes.

Ces résultats montrent en tous les cas que certains sites potentiels ne peuvent étre
colonisés que si un rehaussement du niveau de I'eau permet aux sphaignes de ne pas
étre trop soumises aux contraintes édaphiques. En ce qui concerne d'éventuelles
carences ou déséquilibres dans les teneurs en éléments nutritifs minéraux, Salonen &
Laaksonen (1994) ont tenté différents essais de fertilisation pour accélérer la
recolonisation de la tourbe nue en site oligotrophe. Mais une fertilisation NPK a
favorisé le développement d'une flore plus nettement minérotrophe avec
l'installation d'Eriophorum angustifolium et de Rumex acetosella (figure 85). La réponse
a encore été accentuée par un chaulage additionnel, accompaguné d'une hausse du pH
de la solution du sol. Une telle évolution rend par conséquent encore plus délicates
les tentatives de fertilisation effectuées dans le but de favoriser la croissance des
sphaignes dans des milieux supposés carencés, et ce d'autant plus que les résultats de
ces essais de fertilisation n'ont pratiquement pas provoqué de réponse de la part des
sphaignes (Rochefort, Gauthier & Lequéré 1995, Money 1995). Le fait que les essais
de fertilisation de stations forestiéres ont tous contribué a une nette diminution des
peuplements de sphaignes (Backéus 1980, Vasander 1982, Jappinen & Hotanen 1990,
Vasander, Kuusipalo & Lindholm 1993, Kellner 1993) devrait encore plus inciter a la
plus grande prudence.

Dans les cas des tourbes de haut-marais intact et de celles des strates superficielle de
[a tourbe nue raclée pour la production horticole, les propriétés physiques en relation
avec la circulation de I'eau (taille, distribution et agencement des pores) jouent un
role prépondérant pour assurer un approvisionnement suffisant en eau pour les
sphaignes. De plus, les strates superficielles de ces tourbes ont présenté des
propriétés suboptimales pour la croissance des sphaignes en situation asséchée dans
la mesure ol elles n'étaient pas aussi compactées et crofitées que 1'on pouvait s'y
attendre. Nous avions en effet émis I'hypothése (voir Livre troisieme, Chapitre IT) que
les strates superficielles des surfaces écobuées puissent s'avérer trop compactes et
crofitées (Gabat & Portal 1985, Wicky 1988) pour permettre une réimplantation
d'especes pionnieres. Cest la raison pour laquelle nous avons également cultivé les
sphaignes sur des carottes de tourbe en provenance de strates profondes (d2s 50 cm)
des mémes surfaces raclée pour la production horticole. Ces tourbes particuliérement
oligotrophes, acides et a faible porosité se sont cependant avérée défavorables a la
croissance des sphaignes.

Ces consid érations rejoignent celles de Salonen (1990) qui a mis en évidence le role
important de la compaction superficielle des tourbes raclées pour la production

268






horticole sur le ralentissement de l'infiltration des eaux météoriques. Nous avons
nous-mémes émis cette hypothtse d'une imperméabilisation des couches
superficielles de ces tourbes. La saturation en eau et I'anoxie qui en résultent exercent
selon Salonen (1990) une pression sélective fondamentale sur les especes pionnieres,
ne permettant que l'installation d'Eriophorum vaginatum. Le sarclage tres superficiel
de la tourbe nue compactée par le travail des machines et rendue trop imperméable a
eu un effet trds positif sur la germination d'Eriophorum vaginatum deux ans apres le
traitement, sans provoquer l'apparition de nouvelles esptces (Salonen & Laaksonen
1994). Nous avons par ailleurs indirectement confirmé l'importance, pour Ia
croissance des sphaignes de la distribution verticale des pores de différentes tailles
(Livre deuxieme, Chapitres 1Il et IV) en mettant en évidence I'existence tout en
surface (0-5 cm) d'un réservoir d'eau perché sur une couche de tourbe plus
imperméable (Livre deuxiedme, Chapitre II). Le travail des surfaces écobuées devrait
par conséquent se restreindre a un sarclage tres superficiel, afin d'améliorer un tant
soi peu les conditions d‘aération, sans éliminer la couche superficielle peu perméable
qui garantit le maintien d'une bonne saturation en eau entre deux averses
conformément aux observations de Matthey (1996) et sans atteindre des couches plus
profondes, aux propriétés physico-chimiques a nouveau moins favorables.

2. 1. 3. LE MICROCLIMAT

Le microclimat a ey, comme nous le supposions, une influence trés nette sur la
croissance de S.recurvum var. mucronatum cultivée par pieds isolés afin de simuler au
mieux des conditions de croissances en milieu pionnier o1 les sphaignes se seraient
réimplantées par régénération de fragments a dissémination anémochore ou
hydrochore (voir Livre deuxie¢me). S5i, conformément aux résultats de la littérature
(Clymo 1973, Hayward & Clymo 1982, Johansson & Linder 1980), I'ombrage
provoque un étiolement des sphaignes et restreint la croissance de ces dermiéres dés
environ 50% d'absorbance de rayonnement incident, un ombrage modéré et le
maintien d'une humidité relative et d'une température moyennes de l'air élevées
contribuent & stimuler fortement la croissance des sphaignes. Une combinaison
optimale des conditions microclimatiques peut méme permettre, surtout sur les types
de tourbes favorables, une suppression de la contrainte liée a I'absence d‘une nappe
d'eau permanente et suffisamment proche de la surface du sol!

L'effet de serre induit par la canopée d'Eriophorum vaginatum dans les successions
correspondantes décrites par Matthey (1996) est ainsi confirmé. Cette espéce joue par
conséquent un réle fondamental dans l'initiation des successions secondaires de
restauration des marais dans le Jura. Particulierement apte a s'implanter sur tourbe
nue oligotrophe anoxique (voir Livre troisigme, Chapitre IV), elle forme la trame de
la végétation de la trés grande majorité des stations asséchées ol des sphaignes se
sont réimplantées et ont conduit A la restauration de communautés caractéristiques
de haut-marais. En ce sens, elle illustre parfaitement le concept d'espece-clé ("keystone
species” selon Lawton & Jones 1995) qui exerce une influence prépondérante sur la
co)mposition spécifique mais également sur d'autres attributs de 1'écosysteéme (figure
86).
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2. 2. FACTEURS ENDOGENES

2.2. 1. STRATEGIES ADAPTATIVES

Que ce soit dans I'expérience faisant intervenir trois especes différentes (voir Livre
troisiéme, Chapitre IIf) ou dans celle n'incluant que S.recurvum var. mucronatum {voir
Livre troisieme, Chapitre IV), nous avons a chaque fois été amené a considérer le réle
prépondérant ou en tous les cas non négligeable des facteurs biotiques pour
expliquer les différences de croissance observées au niveau des sphaignes. Ces
facteurs bjotiques ont été soit directement en relation avec les propriétés intrinseques
des sphaignes elles-mémes (morphologie, taux de croissance, tolérance 2a la
dessiccation, sensibilité a la minérotrophie, taux de décomposition des litieres...), soit
comme nous venons de le voir au point précédent lié aux propriétés d'une espece
commensale comume Eriophorum vaginatum.

Un tel constat confirme l'importance croissante que prennent les attribnts vitaux des
especes, leurs stratégies adaptatives, ou leurs tactiques, en tant que facteurs
explicatifs des mécanismes qui pilotent les successions {(Lepart & Escarre 1983). En
référence 2 la théorie des fles (Mac Arthur & Wilson 1967, Pianka 1970 in Dajoz 1985),
plusieurs auteurs ont par exemple déja observé des stratégies tantdt r tantét K chez
des plantes de haut-marais (Lindholm 1980, Heikkild & Lindholm 1988, Julve,
Brunhes & Miouze 1989) et discuté des avantages respectifs de chaque stratégie pour
les plantes étudiées.

Selon Jacquard (1980), la stratégie d'une espece est "un complexe identique ou
analogue de caracteres génétiques que 1'on retrouve régulierement entre espéces ou
populations” et qui détermine les similarités de leur écologie. Les variations
phénotypiques constitueraient par contre selon Bradshaw (1965 in Jacquard 1980) des
tactiques différentes au sein d'nne méme stratégie déterminée par un génotype.
Grime (1974, 1979 in Grime, Hodgson & Hunt 1988) a synthétisé cette dualité entre
stratégie et tactique dans son modele C-5-R, distinguant entre stratégies compétitives
(C), tolérantes face aux contraintes ou aux perturbations (S comme stress-tolerant) et
rudérales (R). En combinant deux degrés (faible/fort) d'intensité des contraintes
(stress) avec deux degrés comparables d'intensité des perturbations qui peuvent
affecter une espece, on obtient quatre types de réponses possibles dont seules trois
sont viables (la combinaison forte contrainte et forte perturbation ne permettant pas
de survie). Ces trojs réponses sont a la base des trois stratégies fondamentales C
(contraintes et perturbations faibles), S (fortes contraintes, perturbations faibles ou
prévisibles) et R (faibles contraintes mais fortes perturbations imprévisibles). En
combinant les trois stratégies fondamentales, Grime (1974, 1979 in Grime et al. 1988)
distingue en outre quatre stratégies intermédiaires: C-R (rudérale compétitive), C-S
(compétitive tolérant les contraintes), S-R (rudérale tolérant les contraintes) et C-S-R
(compétitive réduite 2 un niveau modéré par contraintes et perturbations).

2. 2. 2. STRATEGIE DE S.RECURVUM VAR. MUCRONATUM

Rincon & Grime (1989) ont montré que le modele C-S-R présentait un cadre de travail
tout a fait adapté a 1'étude des bryophytes et @kland (1990) I'a appliqué a I'étude de
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quelques espeéces de sphaignes. Ce modele offre certainement des possibilités
d'interprétation de 1'écologie et du rble des especes dans les successions plus
intéressantes que d'autres approches. Ainsi, par analogie aux strateges r et K (Mac
Arthur & Wilson 1967, Pianka 1970 in Dajoz 1985) et au rétrécissement des niches
écologiques parmi les strateges K (Odum 1969 in Lepart & Escarre 1983), Slack (1990)
ne considere que deux stratégies fondamentales au sein des sphaignes: d'une part les
“equilibrium species”, caractérisées par des niches écologiques relativement étroites et
bien délimitées (strateges K); d'autre part des "fugitive species”, dont les niches
écologiques sont plus vastes et se chevauchent en grande partie avec celles d'autres
especes (strateges r). During (1979) a proposé un modele de classification des especes
bryophytiques lui aussi basé sur 1'étude des attributs vitaux des espéces. Mais il
classe par exemple toutes les sphaignes dans la méme catégorie des "perennial
stayers”, qui correspondraient aux strateges C dans le modele de Grime (1974, 1979 in
Grime ef al. 1988). Or, a I'évidence, plusieurs espéces s'écartent de cette stratégie
(Andrus 1986:424) et les strateges S du modele C-S-R se recruteraient plutat dans ce
que During (1979) désigne sous "perennial shuttle species”, antrement dit des especes
transitoires mais a longue durée de vie. Il nous parait cependant plus intéressant de
considérer dans quelle mesure le modele C-S-R, défini avant tout sur la base
d'especes végétales supérieures pourraient s'appliquer aux sphaignes, plutét que de
chercher a développer un modele similaire parali¢le. La validité d'un modele tient
apres tout beaucoup a son caractere plus ou moins universel.

Nous résumons au tableau 39 les attributs vitaux caractérisant les différentes
stratégies C, S ou R selon Grime et al. (1988). S.recurvum var. mucronatum est a notre
avis une espéce a stratégie intermédiaire de type C-5-R, avec un centre de gravité
dans la stratégie de tolérance face aux contraintes, mais selon les conditions
dominantes du milieu des tendances compétitives ou a l'inverse rudérales.

COLOMISATION DE LA TOURBE NMUE GRACE A UNE COMPOSANTE RUDERALE

Nous avons déja évoqué (Livre troisitme, Chapitre III) le caractére rudéral adopté
par S.recurvum var. mucronatumn dans les stades pionniers des successions de
restauration de hauts-marais. Les espéces rudérales ont en général un mode de
reproduction sexuée dominant, avec une dissémination anémochore des spores, qui
assure a I'espéce une colonisation rapide et massive des surfaces a sol nu. C'est ainsi
que Wiicox & Andrus (1987) estiment que S.fimbriatum, une espece qui produit
régulierement des spores en grand nombre, a pu se réimplanter sur tourbe nue a
partir des surfaces voisines de haut-marais fonctionnant comme réservoir. Ils
considerent par contre S.fallax comme moins bonne colonisatrice, sa dominance dans
I'un des carrés permanents observés dans leur étude étant attribuée a une zoochorie
par des oiseaux. Toutefois, Poschlod (1990) a démontré que des fragments de
sphaignes desséchées pouvaient trés bien remplir le réle de diaspores anémochores.
Le fait que les espices de-gouilles se desseéchent facilement les rend cassantes et donc
susceptibles d'étre emportées par fragments par le vent ou par l'eau de surface. De
plus, la régénération de sphaignes entitres & partir de fragments végétatifs, en
particulier & partir de verticilles de rameaux, est un phénomeéne largement reconnu
(Sobotka 1976 et Lane 1977 in Andrus 1986, Poschlod & Pfadenhauer 1989). Et A ce
titre S.recurvum var. mucronatum présente de trés bonnes aptitudes a l'innovation
(Wilcox & Andrus 1987), tout comme S.angustifolium (Rochefort et al. 1995), une
espece taxonomiquement trés proche. Une fois installée, S.recuroum var. mucronatuin
occupe l'espace par de nombreuses innovations latérales et une croissance plutbt
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horizontale, seuls l'extrémités des tiges et les capitula étant érigés. La forte
production. de S.recurvum var. mucronatum lorsque les conditions sont
temporairement favorables constitue un attribut caractérisant une stratégie rudérale.
Son mode de croissance horizontal est également considéré par Brock & Bregman
(1989) comme un moyen efficace de reprendre le dessus chaque année sur la litiere
annuelle abondante de feuilles sous couvert de bois de bouleaux (Betula sphaigne).
Une perturbation récurrente prévisible, comme la chute automnale d'une abondante
litizre de feuilles, est un phénomene typique d'un environnement sélectionnant des
plantes a stratégie rudérale.
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a) Compétiteur Tolérant Rudéral
Morpholegie
1. Morphelogle des Canopée feulllée Fome de croissanes Petite taille,
pousses haute et dense. Forte |extrémement variable extension latérale
extension latérale limitée
épigée et hypogée “”””"45» _ )
sphaignes e b e ‘f%s Trés variable
. HECE e 1 fintensité uBs contiintes:
2. Forme des feuilles Robuste, souvent Souvent petites pu Variable, souvent
mésophytiques cariaces ou en aiguille mésophytiques
. Petites; pores des cellules
sphaignes Grandes (7) hyalines de petite taille
3 Canopée Monostrate rapidement Souvent pluristrate; si Variable
ascendante monostrate, faiblement
ascendan
Structure TR
sphaignes unidirectionnelle, verticale I Rampante
ou horizontale T
b} Compétiteur Tolérant Ré&dural
Cycle vital
4. Longévité de la phase |Longue ou relativement o gi ' {3 Trés courte
&tablie courte B
5. Phénologie des Pics de production Vivaces, avec des Courte phase de
feuilles définis, coincidant modes de production |production en période
avec les péricdes de |variable de forte productivité
productivité maximale potentielle
Fics de production décalés | et on: :
e ]
sphaignes £ar rapport aux .?spécesen jm?é{g? Riction
compétition _ ;}; 5 Wie; proglc tivi
6. Phénologic de la Floraison aprés {plus Pas de relation g&nérale Floraison précoce
floraison rarement avant) la péricde |entre floraison et saison
de croissance potentielle
maximale
- Phénologie de la
sportlation des ? 7 7
sphaignes
7. Fréquence de la Plantes &tablies A floraison |Floraison intermittente au |Floraison fréquente
floraison en principe annuelle cours d'un long cycle de vie
Fréguence de w"vwh*ig}‘%
sporulation des Sporttation rare (7} fé‘: S ong Eveies i Sporulation fréquente
sphaignes P
& Proportion production | Faible Faible Forte
annuelle consacrée 3
floraison
sphaignes Faible i Edarhle susinanael  Faible 4 moyenne (?)
9. Mode de résistance Bourgeons ou graines Feuilles et racines Graines dromantes
dormants tolérant les
sphaignes Bomance d_es méristémes
apicaux
10. Stratégie régénérative |V, S, W, Bs
les plus fréquentes *
, V par bifurcation wvatl
sphaighes dichotmique; § (7) . o
.--5.:.“.‘:&‘—“"" o My st SRR

* v expansion par voie végélative; S: cégéntéealion saisonnizre dans des

petites; Bs: banque de diaspores; Bj: banque d'individus juvéniles

lacunes; W, diaspotes

anémochores nambreuses et
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Tolérant

Compétiteur Rudéral
c) Physiclogie

11. Taux de croissance (Fort Faible Fort

potentielle moyen
sphaignes 7 ? ?

12. Réponse & Réponses morphogenétiques Réponses morphogénétiques | Oiminution rapide de Ja
dépression des rapides par forme et lentes et de faible ampleur croissance et
ressources distribution feuilles &t racines détoumement des

jressources vers floraison
sphaignes (4 i

13. Photosynthdse et Fortemem: salsonnleres, Oppnrtunistes souvent Oppnrtunlstes, comcndant
assimiliatlon coincidant avec longue periode | découplées de la croissance avec la crolssance
d'@éments nutritifs | de croissance végétative végétative végétative
rminéraux

Opportunistes; découplées Opportunistes, coincidant
sphaignes 7 de Ia croissance végétative avec fa croissance
) végétative (2)

14. Acclimatation Faiblement développée Fortement développée Faiblement développée
photosynthése,
nutrition minérale
et vigueur tissus
aurx cycles
saisonniers
{température,
lurriére, eau)

_g s Faiblement développée
sphaignes ? =

15. Réserves de Rapidement incorporés Systema; de réserve dans les |Réserves confinées
photosynthétats et jdans structures feuilles et dans les tiges ou aux graines
d'8éments nutritifs [ végétatives, mals une racines ou les deux
mindraux part est mise en réserve

en tant gue capital
d'expansion de croissance
pour la saison suivante
sphaignes 7 ?
Compétiteur Tolerant Rudérai
d) Divers
16. Litdére Abondante, habltuetiement pas | Peu abondante, mais souvent | Peu abondante,
persistente persistente généralement non
persistante
sphaignes : e

17. Appétance pour Variable Variable, souvent élevée
herblvores non
spéclallsés

sphaignes Faible iR ] Faible

18. Teneurs en ADN Généralement fables Variable Faible a trés faibla
nucléaire, nombre
de chromosomes

TABLEAU 39, CRITERES DISTINCTIES (LES PLUS IMPDRTANTS EN GRAS DANS LE TABLEAU ) DES STRATEGIES DU
MODELE C-8-R SELON GRIME ET AL. (1988:23-24), ET ANALDGIE POSSIBLE AVEC LES

SPHAIGNES (CRITERES LES PLUS DISTINCTIFS DANS LES PLAGES GRISEES}
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Ainsi, d'une manire un peu particuliere, S.recurvum var. mucronatum adopterait au
moins en partie une stratégie rudérale, notamment par rapport 2 sa capacité 2
coloniser la tourbe nue en conditions hydriques non ou peu limitantes. Nous I'avons
nous-mémes observée dans la tourbiere des Pontins sur St-Imier, colonisant de
petites dépressions sur une tourbe nue suffisamment décomposée pour ralentir
l'infiltration de l'eau et provoquer un engorgement superficiel temporaire. Située a
peu de distance d'un ancien front d'exploitation de la tourbe, cette station est en outre
alimentée en période humide par ruissellement en provenance des surfaces de hauts-
marais en amont. La présence de nombreux fragments de S.recurvum var. mucronatum
dispersés ca-et-la suggere une dissémination hydrochore des diaspores gréce au
ruissellement superficiel. Une telle situation est assez semblable & celle décrite a plus
grande échelle par Meade (1992) pour le marais drainé de Wybunbury Moss en
Angleterre oit les sphaignes dont S.recurvum ont nettement progressé en 14 ans.
L'observation d'un carré permanent installé dans la station des Pontins nous dira a
quel rythme S.recurpum var. mucronatum progressera, si elle progresse, en tant que
pionniére sur un milieu qui reste hostile.

INSTALLATION PROGRESSIVE DANS UN ENVIRONNEMENT A FORTES CONTRAINTES

Ala croissance horizontale, dans les premiers stades de la recolonisation, se substitue
peu a peu ure croissance plus verticale {figure 87), ol1 la reproduction se fait moins
par innovation que par bifurcation de manikre a assurer la cohésion du tapis et les
flux capillaires au fur et & mesure que les sphaignes s'éldvent au-dessus de la tourbe
{Andrus 1986:423). La croissance en hauteur reste cependant relativement modeste et
les tiges se couchent régulierement en fin de saison, contrairement a ce qui se produit
chez des espices typiques de buttes comme S fuscum qui réalise de ce point de vue
une stratégie plus compétitive. La capacité de former des innovations devient dés
lors non plus un facteur de colonisation rapide a caractere rudéral, mais une maniere
d'investir dans la production de ce que nous considérons comme une "banque
d'individus juvéniles” (voir tableau 39). Ce mode de reproduction végétatif est
supposé plus économe et favorable a la récupération aprés des périodes de
sécheresse (Andrus 1986:423). 1l constitue un critere important de différenciation
d'une siratégie de tolérance face aux contraintes. La récupération plus rapide d'un
taux de photosynthése aprés une durée d'assechement plus longue que chez d'autres
especes (Wagner & Titus 1984) et 1'acclimatation & l'ombrage que nous avons mise en
évidence (voir Livre troisi¢me, Chapitre 1V) seraient également des crittres
déterminant une stratégie S. Enfin, I'accumulation de litiére encore faible dans les
stades jeunes de la succession, mais la bonne résistance a la décomposition des
litieres des sphaignes en général, participent également d'une stratégie S.

Il en va de méme de plusieurs autres attributs qui peuvent étre considérés comme
communs & toutes les espéces de sphaignes, & savoir: l'architecture particulidre des
tissus foliaires et caulinaires des sphaignes, particulizrement bien adaptée a la
rétention de I'eau (tolérance a la sécheresse), la forte longévité, la pérennité relative
des tissus végétatifs, le décalage souvent observé entre taux de photosynthese
maximale et production de tissus végétatifs (Gaberscik & Martincic 1987), un pic de
production de biomasse étant souvent observé en fin de saison (Francez 1990a), et la
reproduction sexuée intermittente au cours d'un long cyde de vie. Il n'est donc guere
surprenant de retrouver, dans chacune des stratégies intermédiaires décrites par
@kland (1990) pour trois espices de sphaignes, la composante S.
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APPARITION DE PHENOMENES OF COMPETITION DANS LES MIUEUX PLUS MORS

D2s le moment ot1, conformément aux stades successionnels décrits par Grosvernier
et al. (1995), les sphaignes peuvent par exemple s'affranchir du couvert
microclimatique protecteur de la canopée d'Eriophorum vaginatum, elles commencent
a former, par coalescence des "taches” initiales, un tapis continu qui peut petit a petit
recouvrir les touradons d'E.vaginatum (Matthey 1996). S.recurvum var. mucronatum
adopte dés lors plusieurs attributs vitaux qui caractérisent une stratégie compétitive.
A Y'échelle des plantes, le tapis de sphaignes forme une canopée dense, avec une
occupation maximale de I'espace, les plantes se touchant les unes les autres par leurs
rameaux latéraux étalés. L'analogie avec la structure d'une forét tropicale a ainsi été
utilisée par Borcard (1988} a propos de populations d'acariens oribates dans les tapis
de sphaignes, et on pourrait en dire autant a propos des populations de rhizopodes.
La structure de cette canopée shomogénéise et devient uniformément monostrate, les
conditions de compétition entre individus pour la lumiére et 'eau tendant & éliminer
toute plante qui se hisse trop au-dessus ou reste trop au-dessous du niveau moyen
des autres plantes (Hayward & Clymo 1982). Le taux de croissance moyen est plus
€levé que dans les stades soumis & de plus fortes contraintes, et la croissance est
fortement ascendante. La reproduction est avant tout végétative, bien que les
connaissances en ce domaine soient encore trzs lacunaires (Pujos 1994, Cronberg
1993). Le report dans le temps de la reproduction sexuée permet en tous les cas
d'investir plutét dans l'occupation de l'espace, pour aller a la recherche des
ressources dans un environnement compétitif. L'absence prolongée d'un
compartiment assurant la releve rend les espzces compétitives sensibles aux
perturbations du milieu. Mais gréace a la forte capacité régénératrice de fragments de
rameaux par exemple, pouvant jouer le réle de diaspores chez les sphaignes, le risque
est ainsi réduit.

L'investissement prépondérant dans les formes végétatives est considéré par Grime ¢t
al. {1988) comine impliquant un coltt de production élevé. Ce colit énergétique est
cependant indispensable & la prospection du milieu (Rincon & Grime (1989) parlent
de "active foraging") a la recherche des ressources (lumizre, eau, éléments nutritifs).
Cette nécessaire prospection a pour corollaire un des attributs vitaux qui
caractérisent peut-étre au mieux les espéces a stratégie compétitive, & savoir la
"plasticité morphologique”, autrement dit la variabilité élevée des formes de
croissance au sein d'un méme peuplement compétiteur. Nous aimerions illustrer ce
phénomane a propos de S.recurvum var. mucronatum a I'aide d'une expérience de
transplantation que nous avons menée dans le cadre de la présente recherche sans
pouvoir en exploiter les résultats trop partiels en terme de croissance et de
production.

UNE PLASTICITE MORPHOLOGIGUE TRES IMPORTANTE ET RAPIOE

Toutes les plantes transplantées provenaient du méme site et de la méme station.
Elles ont été prélevées ensemble dans le méme metre carré d'un tapis a forte
croissance en situation non limitante {(peu d'ombrage, abondance d'eau légérement
minérotrophe). I se pourrait méme que tous les individus prélevés soient issus d'un
méme clone. Les sphaignes ont été prélevées de la méme mani2re que pour les
expériences menées en serre, a I'aide d'anneaux de pve de 136 mm de diametre et de
5 an de hauteur (voir Livre troisiéme, Chapitre I).
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Les microtapis ou coussinets ont été réimplantés, avec leur anneau de pvc {pour
assurer la cohésion initiale du tapis), dans les quatre stades d'une succession
hydrosére dans d'anciennes fosses de tourbage (figure 88) et dans deux stades, 1'un
juvénile, I'autre mfr, d'une succession ot Eriophorum vaginatum /figure 89) a joué le
rble de pionnitre dans des milieux fortement asséchés (Matthey 1996). Aujourdhui,
les fosses sont totalement comblées par la végétation mais different entre elles par un
niveau moyen annuel de la nappe d'eau toujours plus profond d'un stade successif &
I'autre. Les deux premiers stades sont similaires au milieu d'origine des sphaignes
transplantées et ne présentent par conséquent pas de contrainte particuliere. Les
deux stades plus évolués peuvent étre considérés comme présentant une faible
contrainte estivale avec un abaissement de la nappe d'eau. A l'opposé, les deux
stades successifs de la série & E.vaginatum sont caractérisés par I'absence quasi
permanente d'une nappe d'eau libre et constituent deux milieux a fortes contraintes.

Dans les stades gorgés d'eau en permanence, les sphaignes présentent une
morphologie trés variable et forment un tapis parfois tres lache et peu structuré (voir
photos hors texte). Cette observation est conforme aux hypotheses du modele C-5-R
qui veut que dans un environnement productif, les individus soient amenés 2
prospecter le milieu dans toutes les directions possibles, & la recherche de ressources
ponctuellement carencées par la compétition avec un individu voisin. Haig (1989 in
Rydin 1993a) a expérimentalement démontré la trds grande aptitude de S.fallax 2
modifier sa morphologie en réorientant sa croissance horizontalement a la recherche
de ['eau dans une cuvette inclinée & 30° et régulidrement pivotée de 90° dans le plan
d'inclinaison. Cette réorientation régulitre de la croissance a ainsi donné lieu & une
structure trés complexe et apparemment “anarchique” du tapis de sphaignes
(plasticité élevée).

Lors de notre expérience de transplantation, dans les deux stades plus évolués de
I'hydrostre et dans les deux stades asséchés de la série & E.vaginatum, la faculté
d'adaptation morphologique de S.recurvum var. mucronatum a eu une toute autre
conséquence. Avec la contrainte croissante de I'abaissement progressif du niveau de
l'eay, les sphaignes ont adapté leur morphologie de telle maniére & assurer au mieux
la rétention et le transport de l'eau, avec pour résultat une trés grande homogénéité et
une trds grande régularité de la morphologie des plantes au sein d'un méme stade
successif (figures 90 et 91)! Les plantes n'ont plus la plasticité dont elles pouvaient
faire preuve en conditions moins limitantes.

La distinction de tactiques au sens de Bradshaw (1965 in Jacquard 1980) prend ici
tout son sens: a I'intérieur d'une stratégie de tolérance face a la contrainte de la
sécheresse, S.recurvum var. mucronatum utilise différentes tactiques qui s'expriment au
travers de différents phénotypes. Par contre, il est intéressant de relever que
contrairement & la définition de Bradshaw (1965 in Jacquard 1980}, la stratégie n'est
pas toujours associée & un génotype donné, ce qu'illustrent bien les stratégies
intermédiaires définies par Grime {1974, 1979 in Grime et al. 1988). La stratégie C-S-R
que nous avons définie pour S.recurvum var. mucronatum permet a cette espece de
développer tantdt une stratégie C, tant6t une stratégie S, voire momentanément une
stratégie R. Si tel est le cas, S.recurvum var. mucronatum a un avantage décisif sur
d'autres espaces a stratégie S-C comme S fuscum (Skland 1990), confinée dans les
stades successifs plus évolués du haut-marais, mais elle est exclue des milieux & trop
forte contrainte ol les esp2ces 2 stratégie S-R auront I'avantage. @kland (1990) range
S.tenelluin parmi ces derni2res, grace a sa faculté & coloniser la tourbe nue, une
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éoologie qui pourrait bien étre confirmée dans les rares stations du Jura oi1 'on
rencontre cette espece (Feldmeyer-Christe 1990). Par analogie, en admettant que
S.cuspidatum soit elle aussi une espece a caractére S-R, on comprend mieux le succes
de cette espece dans les essais de restauration de marais 2 fortes fluctuations du
niveau de 'eau (voir Livre troisitme, Chapitre IT).

La stratégie composite de S.recurvum var. mucronatum lui permet cependant de
simplanter dans un spectre de microhabitats plus étendus et de s'y maintenir en
modulant sa stratégie et sa tactique. Une telle modulation de stratégie ne constitue
par ailleurs pas une exception et s'observe aussi dans d'autres groupes d'espéces,
pour autant que 1'on admette le parallele entre les types biologiques selon Raunkiaer
(1934) et les stratégies du modele C-S-R de Grime (1974, 1979 in Grime ef al. 1988) tel
qu'il est suggéré par Julve (1989). Daget (1980:105) signale ainsi que, bien que les
types biologiques soient généralement fixés génétiquement, dans les flores, certaines
plantes vasculaires sont alternativement désignées soit comme thérophytes, soit
comme vivaces. Cette variabilité peut s'observer entre régions différentes, mais
également au sein d'une méme région en fonction d'habitats différents. Le méme
auteur, citant Hoock (1968) et Menaut (1971), mentionne encore que dans les foréts
tropicales il peut arriver que 1'on rencontre au sein d'une méme population des
individus relevant d'un type biologique donné et des individus relevant d'un autre
type. L'expérience de Harper (1978 in Jacquard 1980} a par contre reporté le
déterminisme génétique des stratégies au niveau d'individus clonés. 11 a ainsi
démontré l'existence au sein d'une méme espece de tréfle (Trifolium sp) de clones qui
se sont & ce point adaptés aux contraintes imposées par l'espéce graminées
dominante du milieu dans lequel il se développaient que leur croissance se trouvait
affectée lorsqu'ils étaient cultivés en compagnie d'autres especes graminées!

Nul doute en tous les cas, que le glissement d'un type de stratégie a 'autre permet a
une espéce comme S.recurvum var. mucronatum de se maintenir beaucoup plus
longtemps dans les différents stades d'une succession secondaire de restauration que
ne le pourraient des espéces 2 caractére plus rudéral. Le passage de stratéges r & des
stratéges K est en outre un des criteres fondamentaux régissant les successions selon
Odum (1969). Par analogie, le modéle C-S-R de Grime (1974, 1979 in Grime ef al.
1988) permet d'établir la méme régle fondamentale, tout en offrant un outil
d'analyse des mécanismes successifs beaucoup plus élaboré.

En résumé, les idées fortes qui se dégagent de cette discussion sont :

+ l'indépendance croissante des plantes face aux facteurs exogénes;

¢+ le rdle fondamental des strategies (facteurs endogénes) dans le contrdle
des successions;

« lJe rble de préparation du milieu par des espéces clés (''keystone species')
selon le modeéle de la fadilitation de Connell & Slatyer (1977)

» le pilotage antogéne des successions par les sphaignes, que 1'on pent

considérer comme des espéces transitoires ('perennial shuttle species"’
selon During (1979);

* le passage de stratéges r a des stratéges K au cours de la succession,
conformeément an modéle de Odum (1969)

* 1'outil apgproprié et plus fin que propose le modéle C-S-R de Grime
(1974, 1979 in Grime et al. 1988) pour étudier les strategies.
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3. STRATEGIES ET SUCCESSIONS

L'importance que nous avons accordée aux attributs vitaux des espdces en tant que
clé d'interprétation du rdle que peuvent jouer les espices intervenant dans les
successions rejoint en fait le modele proposé par Noble & Slatyer (1977, 1978 et 1980,
in Lepart & Escarre 1983). Contrairement a d'autres, ce modele donne moins de poids
a la compétition. Il s’'applique par conséquent bien aux stades jeunes, caractérisés par
beaucoup de changements relativement rapides, piutét qu'aux stades mfirs, pour
I'étude desquels les modeles fonctionnels sont mieux adaptés a l'analyse des
structures et des conditions du milieu (Lepart & Escarre 1983:160).

A partir de la stratégie des especes intervenant dans les successions de restauration
des hauts-marais, il est en outre possible de dégager encore quelques propriétés qui
caractérisent les successions en général. Le caractere rudéral des espéces pionnitres
qui colonisent la tourbe nue confere au milieu une faculté de résilience (figure 92), a
savoir que si le milieu est relativement sensible & une nouvelle perturbation, le retour
a la normale sera relativement rapide. En reprenant I'exemple de I'abondante lititre
de feuilles de bouleau (Betula sp) qui recouvre entidrement les sphaignes chaque
automne (Brock & Bregman 1989), les caractéres rudéraux de ces dernidres
(notamment croissance horizontale rapide) permettront une rapide incorporation des
feuilles dans le tapis de sphaignes et par conséquent la suppression des effets
négatifs de la perturbation. Dans les stades plus évolués, la tolérance face aux
contraintes permet par contre au milieu d'opposer une plus ou moins forte résistance
aux perturbations et par conséquent de ne pas trop changer (par exemple en
étouffant les jeunes arbres).
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Le réle fondamental que nous attribuons aux stratégies adaptatives des esp2ces dans
le contrdle des successions rejoint en quelque sorte I'un des principes fondamentaux
régissant les successions et émis par Odum (1969), a savoir que les especes vivantes
prennent peu a peu le contrdle de la succession en modifiant les propriétés du milieu
{passage d'un milieu exogéne & un milieu endogeéne). Si ce principe a été remis en
question par la suite, plusieurs travaux témoignent de sa validité en relation avec les
successions primaires ou secondaires menant a des groupements de hauts-marais.
L'influence des végétaux sur les modifications des propriétés du milien concerne
avant tout trois phénomenes primordiaux dans ]'établissement (ou la restauration) de
hauts-marais: la diminution du pH, Faccumulation de la mati¢ére organique et la
rétention de ['azote. Pour Kuhry et al. (1993}, ou Payette (1988) par exemple, le
pilotage autogéne de la succession menant au haut-marais est caractérisé par
l'acidification et la forte accumulation de matitre organique par les sphaignes. Buttler
& Gallandat (1989) soulignent le réle important de 1'accumulation de la matidre
organique dans une succession autogene infra-aquatique en rive lacustre. Bowden
(1991) a expérimentalement démontré le role fondamental joué par Polyfrichum
alpestre sur I'accumulation de matitre organique et d'azote dans la colonisation du sol
minéral sur des marges glaciaires. Enfin, rappelons le fait déja mentionné de
l'influence du blocage de quantités importantes d'azote dans la litiere des sphaignes
sur l'oligotrophie croissante du milieu (Brock & Bregman 1989)

L'idée de Glime, Wetzel & Kennedy (1982) selon laquelle d'autres mousses que les
sphaignes peuvent également contribuer a acidifier le milieu et en quelque sorte a
préparer le terrain pour les sphaignes s'apparente au modele successionnel de la
"facilitation” développé par Connell & Slatyer (1977 in Lepart et Escarre 1983:141).
Selon ce modéle, les espéces pionniéres préparent en quelque sorte le terrain pour
lI'installation des espéces transitoires, lesquelles finissent par céder la place aux
espéces climaciques. C'est en fin de compte ce que suggeérent les résuitats des travaux
de Weber (1993:75), Meade (1992:38) ou Money {1995) qui considerent que S.recurvum
var. mucronatum ne se réimplante que sur les tapis régénérés de S.cuspidatum.
S.recurvum var. mucronatum devrait dés lors étre considérée comme une espeéce
transitoire plutdét que comme pionniére, un exemple typique que les sphaignes
peuvent aussi entrer dans la catégorie des "perennial shuttle species” de During (1979).
Dans notre cas, I'espéce pionnidre la plus fréquente ne serait cependant pas une
mousse mais E.vaginatum, et moins souvent des chaméphytes comme Befuia nana,
Vacciniwm uliginosum ou Calluna vulgaris.

Dans d'autre cas, I'évolution de ]a succession est ralentie par des phases de blocage a
I'image de F'arrét pendant plusieurs décennies de I'évolution de friches envahies par
Brachypodium pinnatum par exemple (Lepart & Escarre 1983). Dans le méme ordre
d'idée, en succession secondaire de restauration sur tourbe nue, Salonen (1990) met
en évidence des phénomeénes de préemption (Grace 1987 in Wilcox & Andrus 1987),
voire de compétition inhibitive par Polytrichum alpestre et P.commune. D'autres
exemples du méme type sont illustrés par Clément & Touffet (1981 in Lepart &
Escarre 1983) a propos de groupement muscinaux sur des landes incendiées, ou
encore par Achminova (1985} qui fait état d'un compétition inhibitive sur la levée des
plantules d'épicéas (Picea sp) par des tapis denses de P.commmune ou de Sphagnum
girgensohnii.

Le passage, au fil des stades de la succession de recolonisation de Ia tourbe nue, par
des formations végétales plus diversifiées en espéces que le groupement de haut-
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4. GENIE ECOLOGIQUE:
LUNE LECTURE A DEUX NIVEAUX

Qu'elle participe au principe de la facilitation de la succession ou au contraire a celui
du blocage, l'influence des organismes vivants sur le pilotage des phénomenes
naturels a fait récemument 'objet d'une relecture originale par Lawton & Jones (1995)
et Jones, Lawton & Shachak (1994). Si, comme le relevent les anteurs précités, les
interactions entre organismes vivants sont une composante majeure des théories
écologiques, le role des organismes dans la création, la modification et la
maintenance des habitats n'a curieusement fait 1'objet d'aucune tentative de
définition ni d'identification systématiques des phénomenes en question. C'est & cette
lacune que doit correspondre le concept du "génie écologique” et "ingénieurs
écosysteme”. Ainsi, lorsqu'un castor construit un barrage sur une riviére en agissant
directement sur I'état d'un certain nombre d'arbres {debouts et vivants vs morts et
couchés en travers de la riviere), tout 1'écosystéme rividre s'en trouve modifié par
cette action de génie écologique allogzne. Que des sphaignes se mettent & croitre en
nombre et & accumuler au fil des millénaires une masse considérable de matidre
organique acide et oligotrophe est un acte de génie écologique autogeéne.

Que I'homme défriche le haut-marais qui a ainsi été formé et en exploite la tourbe est
aussi un acte de génie écologique! Tenter ensuite de restaurer le marais par
différentes interventions telles que le blocage de l'eau dans les anciens drains est
encore un acte de génie écologique. Ce double exemple illustre bien a notre avis la
dualité da concept. Par "génie écologique,” on aura 4 priori tendance a concevoir un
ensemble de techniques apparentées au génie civil et destiné & entretenir ou restaurer
des milieux naturels. La relecture du concept sous 'angle plus vaste de toute
modification de l'environnement provoquée directement ou indirectement,
volontairement ou non, consciemment ou non par un étre vivant, y compris et
surtout 1'étre humain, replace 'ensemble de nos activités dans une perspective plus
étroitement liée que jamais & 1'évolution de notre environnement. Cette perspective
ne peut par conséquent que nous inciter a agir avec plus d'égard et plus de
conscience face a I'environnement.

Une autre dualité que le concept de génie écologique, dans son acception présentée
ci-dessus, peut contribuer a atténuer est celle qui a trop souvent opposé le
gestionnaire, qui pratique un génie écologique au sens du génie civil, mais dans la
nature, au chercheur qui tente de décoder et de comprendre les régles fondamentales
qui dirigent les phénomenes relevant du génie écologique tel que défini plus haut. Or
les écosystemes perturbés tels que les hauts-marais drainés et exploités constituent
une opportunité extraordinaire d'approfondir notre connaissance des fondements de
I'écologie théorique en faisant appel aux techniques du génie écologique - génie civil.
Les surfaces de tourbe nue a l'abandon et les divers faciés de recolonisation qui en
découlent sont en effet des versions simplifiées, parfois a l'extréme, du systéme
complexe que forme un haut-marais évolué. La restauration des marais perturbés
ouvre la porte a un vaste champ d‘investigation ot l'utilisation de techniques de
génie écologique - génie civil permet une manipulation de ces systémes simplifiés. En
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partant d'hypotheses claires qui peuvent &tre confirmées ou infirmées par
I'observation scientifique des effets d'une manipulation simple et contrdlée, la
restauration de milieux naturels peut contribuer non seulement A "réparer” les
atteintes, mais aussi 2 faire progresser notre compréhension des phénomenes
écologiques fondamentaux (Jordan, Gilpin & Aber 1992). Cette vision des choses
rend a notre avis caduque toute limite entre une écologie fondamentale et une
écologie appliquée. Toute forme de génie écologique est en ce sens fondamentale,
pour autant que nous soyons préts a en prendre conscience.
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5. PERSPECTIVES

Il est communément admis en sciences que chaque réponse apportée A une question
soultve au moins deux ou trois nouvelles questions. Notre travail n'échappe pas a
cette "regle” et bien des aspects que nous avons abordés ne l'ont été que
partiellement.

I en va ainsi tout particulitrement de l'application de nos résultats  la pratique de la
restauration des marais. S5i nous pouvons admettre avoir levé le voile sur des
phénomenes de restauration spontanée de groupements a sphaignes, il se trouve bien
des situations, aussi bien dans le Jura qu'ailleurs dans le monde, ot cette restauration
spontanée n'a pas eu lieu. Et si nous avons indubitablement montré qu'il existe une
combinaison favorable entre microclimat et facteurs édaphiques pour compenser
I'absence d'une nappe d'eau permanente dans le sol, nous n'en sommes
malheureusement pas encore au stade ol il nous serait possible de proposer une
"recette” pour créer ces conditions favorables au retour des sphaignes.

Par contre, il est grand temps de mettre en pratique le génie écologique comme nous
I'avons défini précédemment. Les expériences comme celles menées par I'équipe de
Line Rochefort, de I'Université Laval au Canada (XXbiblio), ou les essais de
réimplantation d’ Eriophorum vaginatum sur des surfaces de tourbe nue menés par le
canton de Neuchitel aux Ponts-de-Martel par exemple vont exactement dans la
bonne direction.

D'une part, elles font appel a des techniques de génie écologique:

- paillage de surfaces de tourbe nue pour créer et maintenir un microclimat favorable

- travail de la microtopographie pour augmenter par endreit 'accumulation d'eau en
surface de la tourbe nue

- ensemencement de fragments de sphaignes pour inoculer les surfaces désertes a
recoloniser

- plantation de milliers de plants d'esp2ces pionnitres comme Erfophorum vaginatum

Elles sont basées sur le concept méme d’organismes "ingénieurs-écosystémes” en

utilisant les propriétés stratégiques de certaines especes de plantes pour recoloniser

la tourbe nue.

D'autre part, les résultats de ces expériences fournissent et fourniront encore quantité
d'informations fondamentales sur I'écologie des plantes de tourbitres et sur le
fonctionnement de I'écosysteme lui-méme.

Il faut par conséquent absolument poursuivre dans la voie des manipulations
expérimentales, mais & une échelle aussi proche que possible de celle qui prévaut
dans la nature. De 12 2 intervenir allegrement dans les tourbitres et tenter toutes
sortes d'expériences "pour voir ce que ¢a donne”, il y a évidemment un pas que nous
ne franchirons pas. En ce sens, on peut regretter encore une fois la ségrégation
artificielle entre travaux considérés comme "appliqués” et travaux d’obédience
"fondamentale”, donc trop rapidement taxés d'académiques et... d'inutiles!

It arrive ainsi beaucoup trop souvent que des travaux soient entrepris dans un but de
restauration de marais sans étre accompagnés d'aucun programme d'évaluation et
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d'observation permettant a terme de tirer pleinement bénéfice de l'expérience
réalisée. En cas d'échec, c'est une occasion perdue de ne pas répéter la méme erreur.
En cas de succls, c'est une absence de garantie de pouvoir répéter I'expérience
ailleurs avec les mémes résultats.

Les possibilités de combiner judicieusement les intéréts respectifs de I'écologie
"fondamentale” et "appliquée” ne manquent pourtant pas. Le tableau 40 répertorie
ainsi un certain nombre d'exemples de travaux de recherche articulés autour de la
restauration des marais et qui contribueraient & faire progresser a la fois les
connaissances fondamentales sur les écosystmes tourbeux et celles sur la maniere la
plus appropriée de les gérer. Le tableau est formé de trois colonnes qui indiquent, sur
chaque ligne:

* le type de recherche proposé;

* Jes résultats fondamentaux attendus;

* J'utilisation des résultats pour la pratique de la restaruation, avec entre
parenth®ses le type méme de question concrete a laquelle les gestionnaires de
marais sont toujours bien en peine de donner une réponse & I'heure actuelle, faute
précisément de connaissances suffisantes!

Pour conclure, il est un aspect de ces recherches en relation avec 'écologie de la
restauration des marais que nous aimerions mettre en évidence, c'est celui de la
biodiversité. La mosaique complexe représentée par la juxtaposition d'innombrables
types de milieux secondaites, eux-mémes souvent paucispécifiques, confere
indiscutablement une tres grande diversité biologique a 1'ensemble. Mais cela
n'apparait vraiment que si I'on integre d'autres aspects que Iq biologie des sphaignes
dans la restauration des hauts-marais, notamment les aspects faunistiques. L'analyse
de la biodiversité nécessite un élargissement de I'analyse non plus a I'échelle d'un
biotope, mais d'un site entier, voire d'une région entidre. Sur e plan pratique elle
justifie pleinement la mise en oeuvre de systtmes d'information géographique qui
permettent par exemple de travailler avec la notion de réseaux biologiques. Le travail
a cette échelle laisse alors émerger d'autres questions, notamment olt donner la
priorité & quel type de gestion des milieux naturels ?

Or, dans le but de maintenir une aussi grande biodiversité que possible, dans un
pays aussi densément peuplé que la Suisse, et ol des milieux secondaires dans les
marais peuvent jouer le role de biotopes de substitution pour des esp2ces chassées de
leurs milieux d'origine par la pression humaine, nous en sommes nous-mémes venus
a nous demander parfois s'il était bien utile de chercher a faire revenir des sphaignes!
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