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BIOLOGIE ET ECOLOGIE

EVOLUTION ET DIVERSITE VEGETALES EN CORSE
SUITE A LA DEPRISE AGRICOLE

SONIA SAID - JEAN-CLAUDE RAMEAU - JEAN-JACQUES BRUN

La recolonisation forestiére naturelle suite a ’'abandon des terres agricoles, c’est-a-dire la succes-
sion secondaire, a beaucoup été étudiée en région méditerranéenne (Tatoni et Roche, 1994),
quoique plus rarement en Corse (Said et al, 2001). Cette ile méditerranéenne est pourtant une
région trés intéressante pour mener de telles études compte tenu de la complexité dynamique
dérivant du paturage, des incendies et de lurbanisation.

En Corse, depuis une cinquantaine d’années, la pression anthropique a Uintérieur de ’ile a forte-
ment diminué (Said, 2000), ce qui a entrainé une recolonisation forestiére naturelle aprés
abandon d’une durée variable selon les sites. Ce changement d’usage des espaces a modifié
plus ou moins rapidement la végétation (Barbero et Quezel, 1988), de fagon qualitative et quan-
titative (Lepart et Escarré, 1983).

Cette recolonisation naturelle progressive intéresse non seulement les forestiers, pour la gestion
et 'aménagement des territoires, mais aussi les scientifiques qui souhaitent mieux connaitre la
structure, le fonctionnement et la dynamique des communautés végétales au cours de la succes-
sion secondaire.

De plus, un grand nombre de communautés végétales héritées d’activités humaines (déboise-
ment, paturage ou incendie) sont classées au titre de la conservation de la biodiversité par
’Union européenne. Il est donc intéressant d’étudier le fonctionnement et la dynamique des
communautés suite a ’labandon des terres.

Lors de I'étude de la biodiversité au cours des successions, les auteurs ont montré des résultats
différents. En effet, certains ont observé une augmentation de la richesse spécifique (Bazzaz,
1975 ; Ursic et al., 1997), d’autres une diminution progressive (Westman, 1981 ; Debussche et al.,
1996) ou encore une évolution irréguliére avec des pics observables au cours des successions
(Vankat et Snyder, 1991 ; Tatoni et Roche, 1994). C’est pourquoi il nous a semblé important :

— d’évaluer les modifications des caractéristiques biologiques des espéces au cours de la
succession (le type biologique, le mode de dispersion des graines ou la stratégie adaptative) ;

— de déterminer I'évolution de la diversité des communautés végétales en Corse (richesse
spécifique, indice de diversité de Shannon et équitabilité) ;

— de quantifier le temps de passage et la durée de chaque stade dynamique au cours de
la succession post-pastorale ;

— et d’émettre des hypothéses quant aux mécanismes mis en jeu lors des successions
secondaires en Corse, en leur appliquant les différentes théories élaborées au cours du XX siécle.
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SITE ET METHODES D’ETUDE

La zone d’étude est constituée par les étages supraméditerranéen, montagnard et subalpin de la
Corse cristalline, définie comme une région appartenant a 'ensemble méditerranéen, vaste
ensemble relativement homogéne par son climat, sa végétation mais également son histoire.
Toutefois, son insularité, son relief, véritable “labyrinthe topographique” (Said et Auvergne,
2000 ; Said et al., 2001), et son climat, méditerranéen au départ, mais modifié avec laltitude,
en font une mosaique de microclimats qui conduit a des contrastes marqués sur de courtes
distances.

La végétation potentielle se caractérise par du Pin maritime et du Chéne vert en dessous de
750 m d’altitude, de U'Aulne a feuilles en cceur au-dessus de 1 250 m d’altitude, du Hétre et du
Pin laricio entre 750 et 1 250 m d’altitude. A toutes les altitudes, on observe des milieux ouverts
abandonnés, dominés par le Genévrier nain, ’Anthyllide, le Genét de Lobel mais aussi les
pelouses.

Le climat est celui de |’étage montagnard-méditerranéen avec des précipitations annuelles
moyennes de 1 400 mm et une température annuelle moyenne de 7°C. Les sols concernés par
notre étude sont majoritairement bruns acides.

Pour définir les processus de reforestation des espaces abandonnés, dont le déterminisme est
écologique et social, une caractérisation de la composition floristique avec une approche synchro-
nique (Tatoni et al., 1994) a été réalisée. Cette approche consiste a reconstituer, a partir de
’étude simultanée (dans un court laps de temps) des relevés, les différentes phases de la
succession secondaire en utilisant la végétation comme descripteur. La principale limite de cette
méthode est I'absence de temporalité (relevés en un méme lieu et a différentes époques). Nous
avons contourné cette difficulté par des études dendrologiques (Said et Gégout, 2000), réalisées
sur chacun des relevés mais aussi par une étude historique (Said et Auvergne, 2000) effectuée
sur notre site d’étude. Ainsi, l'intérét de notre recherche réside dans l'utilisation d’une variable
chronologique, qui permet de travailler a 'échelle de la décennie jusqu’au siécle, afin de résoudre
ce probléme de temporalité. De plus, la réalisation d’un grand nombre de relevés effectués dans
tous les stades physionomiques et suffisamment bien répartis sur toute U'ille nous permettra de
rendre le modéle généralisable.

Afin d’appréhender toutes les phases dynamiques de la reconquéte forestiére, nous avons défini,
a laide des photographies aériennes (Said et Delcros, sous presse), puis sur le terrain, cing
stades évolutifs basés sur la physionomie de la végétation (tableau I, ci-dessous) (Said et

TABLEAU | Distinction des différents stades obtenus par photointerprétation
des photographies aériennes
Interprétation photographies aériennes Physionomie végétale

Strate basse homogene . . ... .. it e pelouse
Strate de hauteur médiane (hauteur inférieure a 0,5 m) homogéne,

absence de ligneux haut .. ........ ot fruticée basse
Strate de hauteur médiane dominante et présence d’une strate arbustive

(hauteur comprise entre 0,5 M et 2 M) ..o v v it ittt fruticée haute
Strate haute dominante (hauteur supérieure a 8 m)

avec couvert non fermé (le solsedevine) ......... ..., forét claire
Strate haute homogene . . ... . . it e e forét dense
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Gégout, 2000). Comme ces stades ne traduisent pas réellement la succession végétale secondaire
mais le recouvrement, nous avons par la suite effectué de nouveaux groupes dynamiques.

Les relevés au stade pelouse étant peu nombreux, nous avons préféré les rassembler avec les
fruticées basses. Notre échantillonnage a été réalisé entre les mois de mai et septembre de trois
années consécutives (1996 a 1998) et est constitué de 375 relevés floristiques comprenant
157 espéces vasculaires.

Les relevés floristiques ont fait 'objet d’un recensement exhaustif des espéces, codées en abon-
dance-dominance, de + & 5 selon I’échelle de Braun-Blanquet (1932). L’aire échantillonnée dépend
de l’aire minimale du stade étudié : 30 m?2 pour les pelouses et les fruticées basses, 100 m? pour
les fruticées hautes et forét claire, 400 m? pour les stades forestiers denses (Lepart et Escarré,
1983). A chaque relevé floristique sont associées des variables stationnelles (exposition, pente,
altitude, topographie), dendrologiques (date d’abandon de la placette), des traits biologiques
pour chaque espéce et le recouvrement des différentes strates.

Les caractéristiques fonctionnelles des espéces de chaque stade ont été utilisées afin de
comprendre les mécanismes dynamiques inter-stades. Pour cela, nous avons étudié :

— la forme biologique (Raunkiaer, 1934 ; Molinier et Muller, 1936) : géophytes (plantes dont
les organes de renouvellement sont enfouis dans le sol), thérophytes (plantes passant la saison
défavorable a la végétation sous forme de graines), hémicryptophytes (plantes vivaces dont les
bourgeons de renouvellement sont situés au niveau du sol), chaméphytes (plantes vivaces dont
les bourgeons affrontant I’hiver sont situés au-dessus de la surface du sol, a moins de 50 cm)
et phanérophytes (plantes ligneuses dont les bourgeons de renouvellement sont situés a plus de
50 cm au-dessus du sol) (Rameau et al, 1993).

— le type de dispersion des graines (Molinier et Muller, 1936) : anémochore (par le vent),
barochore (par la gravité), épi- ou endozoochore (par les animaux), ornithochore (par les oiseaux)
et myrmécochore (par les fourmis).

— le type de stratégie adaptative de Grime, correspondant a des ensembles de caractéris-
tiques génétiques analogues et trés largement répandues parmi les espéces dans le monde
végétal, qui détermine le fait que ces espéces ont des similarités dans leur comportement écolo-
gique. Trois classes ont été constituées : les espéces stress-tolérantes (S, tolérantes aux
contraintes physiques de I’environnement ou au stress), les espéces compétitives (C, des milieux
peu perturbés, peu contraints et potentiellement riches), les espéces rudérales (R, s’adaptant a
de fortes contraintes et de fortes perturbations) et tous les intermédiaires entre ces classes
(Gloaguen et al., 1994 ; Grime, 2001). Les espéces dont nous ne connaissions pas les caracté-
ristiques fonctionnelles n’ont pas été prises en compte (13 % du nombre total d’espéces).

Afin de mieux appréhender la biodiversité au niveau des stades, nous avons utilisé trois indices :

— la richesse spécifique ou o, c’est-a-dire le nombre d’espéces pouvant étre trouvées dans
un espace homogeéne ;

— Ulindice de diversité spécifique de Shannon (Shannon et Weaver, 1949) qui rend compte
de limportance relative de chacune des espéces dans la communauté.

S
H=-Xp;log,p; =valeur de Shannon

a;

pi= —
ig‘iai

a; = recouvrement de l'espéce i, codé de 1 a 6.
S = nombre d’espéces.
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— lindice d’équitabilité (varie entre o et 1) est un indice mesurant I'équilibre de la réparti-
tion des différents individus entre les espéces : cet indice est égal a 1 lorsque toutes les espéces
sont représentées par le méme nombre d’individus et tend vers o lorsqu’il y a un déséquilibre
important.

e=_H
log,S

log,S = Hmax = valeur maximale que peut atteindre H.

Seules les espéces apparaissant plus d’une fois ont été traitées par une analyse factorielle des
correspondances (AFC) (Ter Braak, 1985), en utilisant le logiciel ADE-4, dont les deux premiers
axes sont présentés ici.

L’effet du stade de la succession végétale sur ’ensemble des paramétres précédents a été testé
par un test d’analyse de variance simple (logiciel STATVIEW F-5.0, 1998), afin de comparer les
moyennes des variables : richesse o, diversité de Shannon, équitabilité, forme biologique, type
de dispersion des graines, stratégies adaptatives, entre les différents stades (communautés végeé-
tales). Les différences entre les stades pris deux a deux ont été étudiées par un test de compa-
raison multiple de moyennes de Fisher.

RESULTATS

Analyse multivariée

L’axe 1 de l'analyse factorielle des correspondances des 375 relevés illustre Uindividualisation
des 4 grands groupes précédemment définis (figure 1A, p. 313) : les pelouses et fruticées basses,
les fruticées hautes, les foréts claires et les foréts denses. Il correspond donc a un gradient dyna-
mique sur lequel s’ordonnent régulierement les différents stades représentés par des relevés
pouvant étre imbriqués les uns dans les autres, notamment pour les stades fruticées.

La représentation des espéces sur le plan factoriel 1-2 (figure 1B, p. 313) montre a 'extrémité
négative de I’axe 1 des espéces héliophiles de milieu ouvert et souvent résistantes au paturage
telles que Genista salzmannii var. salzmannii ou lobeloides, Juniperus communis, Thymus herba-
barona et a extrémité positive des espéces de milieu fermé telles que Fagus sylvatica et Fraxinus
ornus. Les faibles couverts se trouvant a Uextrémité négative de I’axe tandis que les couverts
importants sont situés a l’extrémité positive. Cet axe n’étant pas ou que peu lié aux autres
facteurs écologiques, on peut considérer qu’il traduit essentiellement la fermeture ligneuse.
L’axe 2 oppose quant a lui le pdle des hétraies mésohygrophiles a Luzula pedemontana a celui
des pinédes xérophiles. Il est de nature climatique (Said et al., 2001).

Détermination des stades dynamiques

Le stade physionomique, obtenu avec le recouvrement des différentes strates, ne traduisant pas
correctement la date d’abandon du relevé et donc pas non plus la position de ce relevé au cours
de la dynamique successionnelle (figure 1, p. 313), nous avons utilisé 'dge du plus vieux ligneux
de la placette pour étudier les communautés végétales au cours de la succession secondaire.

La figure 2 (p. 314) montre une forte variabilité de la durée d’abandon dans un méme stade,
surtout pour les stades fruticées hautes et forét claires. Ces résultats nous ont incités a effectuer
un nouveau découpage a l'aide de I’age. Ainsi, en prenant en compte des changements de végé-
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FIGURE 1A AFC 1/2 SUR LES DONNEES FLORISTIQUES
Les traits relient chaque relevé au barycentre des points de la classe
=[x
1 : pelouses et fruticées basses e o
2 : fruticées hautes I
3 : foréts claires ’Q,‘E
4 : foréts denses =

Altitude > 1050 métres :
étage bioclimatique dit “Montagnard”

Altitude < 950 métres :

étage bioclimatique dit “Supra-méditerranéen”

| (F1) =7.23%
M = 0.463

FIGURE 1B

PROJECTION DES PLUS FORTES CONTRIBUTIONS DES ESPECES

Les espéces les plus significatives pour I’axe 1 sont en gras, en italique pour 'axe 2 et en gras italique pour
une contribution sur les deux axes. Le numéro indique, pour les espéces ligneuses, la présence en strate
haute (1), basse (2) et plantule (3).

- F2 Abies alba (2) ~ Abies alba @ o
Monotropa hypopytis
B Luzula nivea o Fagus sylvatica @) _
Fagus sylvatica (2) - Fagus sylvatica (3),
a
Berberis aetnensi o Carex remosa °
_ © Ranunculus aconitifolius o =
~ Potentilla rupestris = Galium odoratum -
Juniperus communis = Genista lobelii o
| Cerastium soleiroli o -
Silene nodulos = Lotus corniculatus Luzula pedemontana
Festuca rubra S = d e = °
Thymus herba-barona = ° o og° o
Elymus caninus e 7 = g o °e = s = F
o - = = = . = = O :
g = o oo
e o - oo o
a I = R =8 _ oo
a (m] =
s g o o og o
o L = o
- o o o D
o - T e .
= = o Fraxinus ornus (3)
o 8 | - o
N g 7] r "o Quercus ilex (1)
é, 5 - = Pinus maritima (2)
g 4o -
£ 2] T C D 6)
- e 2 L Pinus maritima
g 1 H ﬂﬂﬂr— Pinus mgritima (1) e &
T3 4567 89 10 = 5 Arbutus unedo (2)
- Arbutus unedo (1)
n
-2.5 o ‘ 2
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FIGURE 2 DISTRIBUTION DE L’AGE DU PLUS VIEUX LIGNEUX DE LA PLACETTE
en fonction des stades physionomiques définis a ’aide du couvert
et des stades dynamiques redéfinis a [’aide du plus vieux ligneux

("age du plus vieux ligneux a été considéré comme équivalent a la date d’abandon des placettes)

Dans chaque stade, 50 % des placettes sont dans la boite rectangulaire ; 80 % des placettes sont entre
les deux traits horizontaux larges ; les 20 % restants sont figurés par de petits traits horizontaux.

200

8

|
e
T

—

[
(E———

—

|
++
T

Date d’abandon (années)
T
Date d’abandon (années)

R :

50 T T -50 T T
Pelouses et Foréts claires Jeunes fruticées Foréts jeunes
fruticées basses
Fruticées hautes Foréts denses Fruticées matures Foréts matures
Stade physionomique Stade dynamique

tation observés sur le premier axe factoriel, nous nous référons a des stades qui traduisent
mieux la dynamique. Le découpage a été fait en 4 classes d’age : o a 17, 17 a 32, 32 @ 70 et
au-dela de 7o ans (tableau Il, p. 315).

Evolution de la richesse et la diversité au cours de la succession secondaire

La richesse o et lindice de diversité de Shannon sont relativement faibles pour les stades
pelouses et fruticées basses. lls augmentent ensuite pour se stabiliser dans les stades transi-
toires (fruticées matures et foréts jeunes) et diminuent pour les stades forestiers matures
(figure 3, p. 315). De plus, la phase forestiére évoluée se distingue des autres situations par une
richesse o plus faible (figure 3, p. 315). Ainsi, on remarque que le nombre moyen d’espéces
dans un relevé est plus important dans les milieux transitoires que dans les stades extrémes. Les
situations intermédiaires telles les phases forestiéres jeunes et les fruticées matures sont les
milieux globalement les plus riches, du fait de leur position charniére.

L’analyse de variance effectuée sur le facteur “stade” sur les indices de diversité met en évidence
une forte corrélation entre les stades dynamiques et ces indices (p < 0,03 pour la richesse o et
p < 0,09 pour la diversité de Shannon).

Nous pourrons constater que les courbes d’évolution de ces indices de diversité inter-stades
suivent approximativement la méme trajectoire au cours de la succession végétale secondaire
(figure 2, ci-dessus). De plus, lindice de diversité de Shannon et la richesse o sont trés forte-
ment corrélés (n = 375 ; r> = 0,93). En revanche, au cours de la succession secondaire, 'équi-
tabilité ne suit pas la méme trajectoire que les autres indices de diversité et semble étre stable
au cours de la succession avec une légére tendance a diminuer au cours du temps. En effet, avec
le test de Fisher, au seuil de 5 %, on ne remarque pas de différences significatives entre les
stades transitoires et le stade fruticée jeune.
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TABLEAU |l Age moyen défini avec ’age du plus vieux ligneux de la placette
pour chacun des stades physionomiques définis lors de I’échantillonnage
A Age moyen
gii 3%?2 des stades
Stade Nombre : : Stade Nombre nouvellement
; . ’ physionomiques ] 7 PP
physionomique de relevés (@ déviation dynamique de relevés définis
;tandard) (+déviation
standard)
Pelouses et
fruticées basses . . . . 111 23,7 (*30,1) Jeunes fruticées . . .. 67 12,7 (+4,1)
Fruticées hautes 57 51,4 (+48,3) Fruticées matures 65 24,3 (£4,3)
Foréts claires ..... 80 141,0 (+60,4) Foréts jeunes ..... 52 46,7 (£9,7)
Foréts denses .. ... 126 135,7 (£57,1) Foréts matures 191 152,1 (£47,9)

FIGURE 3 EVOLUTION DE LA DIVERSITE
[richesse spécifique (A), indice de diversité de Shannon (B) et équitabilité (C)]
DURANT LES SUCCESSIONS SECONDAIRES
[A] o5 ‘ ‘ ‘ ‘
i ab L - L
a H L
g 20+ b [ c b2 a 7
o o . L
s r S
\U © - =
§ 15 r ﬁ 7 a [
3,8 =
2 10 = 3 -
L o
3 B B < 4 N
3.4 -
5, - 4 |
o T T 3 T T
Jeunes fruticées Foréts jeunes Jeunes fruticées Foréts jeunes
Fruticées matures Foréts matures Fruticées matures Foréts matures
Stade dynamique Stade dynamique
L ‘ ‘ ‘
| %a i
£ 09+ -
=
E — L
5
g 0,84 =
Les données représentent la moyenne et l'erreur 0,7 Jeumes ruticees o S—
standard. Quand leffet “stade” était significatif, les . ) .
moyennes ont été comparées deux a deux & l'aide Fruticées matures  Foréts matures
du test de Fisher (a, b, c et d représentent les diffé- Stade dynamique
rences significatives au seuil de 5 pour mille).
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Evolution de la forme biologique des espéces contenues dans un stade
au cours de la succession secondaire

L’analyse de variance effectuée montre un effet “stade dynamique” trés significatif pour tous les
types de forme biologique, sauf les géophytes : la reforestation s’accompagne d’une diminution
progressive des hémicryptophytes, dominantes dans les premiers stades d’abandon, des théro-
phytes et des chaméphytes au bénéfice des espéces phanérophytes (figure 4, ci-dessous).

Evolution du mode de dissémination des espéces contenues dans un stade
au cours de la succession secondaire

Quel que soit le mode de dissémination étudié, le type de dispersion des graines est fortement
relié au stade de la succession. Aprés abandon des terres, les espéces anémochores, générale-
ment annuelles, sont les premiéres a coloniser les espaces nus. Par la suite, la reconquéte fores-

FIGURE 4 EVOLUTION DE LA FORME BIOLOGIQUE (A), DU MODE DE DISSEMjNATION (B)
ET DES STRATEGIES ADAPTATIVES DE GRIME (C) DES ESPECES
DURANT LES SUCCESSIONS SECONDAIRES

4 a bc L 4 a L
12 b L 12| b B
] | g ] L
_ o - S — ab r
§ 1 He [ 2 An -
:qé)_ 8 - - o 84 [
0 B L © 4 L
2 b a <
o | L a , L
s :
£ | J L
=
E 4 = 4 a bd d 7o -
= 4 L 4 L
babc cd or
— . — a My =
1 r 7 abe a ¢ Ba[
¢} T T o T T
Jeunes fruticées Foréts jeunes Jeunes fruticées Foréts jeunes
Fruticées matures Foréts matures Fruticées matures Foréts matures
Stade dynamique Stade dynamique
10
8 — =
(%)
[} P Py
P Les données représentent la moyenne et erreur
5 B standard. Quand leffet “stade” était significatif, les
> t moyennes ont été comparées deux a deux a laide
g du test de Fisher (a, b, c et d représentent les diffé-
[ rences significatives au seuil de 5 pour mille).
o
= r Ch : Chaméphytes, Ge : Géophytes, He : Hémicryp-
L tophytes, Ph : Phanérophytes, Th : Thérophytes.
a 9 L An : Anémochores, Ba : Barochores, My : Myrméco-
4 chores, Or : Ornithochores, Zo : Epi- ou Endozoo-
T T
Jeunes fruticées Foréts jeunes chores. N . R .
Fruticées matures Foréts matures C : espéces compétitives, R : espéces rudérales,
Stade dynamique S : especes stress-tolérantes, CSR : espéces inter-
médiaires.
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tiere s’accompagne d’un changement de la structure verticale et d’une modification du micro-
climat, ce qui se traduit par un changement de végétation au profit des espéces épi- ou endo-
zoochores et barochores (figure 4, p. 316). La dissémination ornithochore des arbres et arbustes
se produit au milieu de la succession, dans les stades intermédiaires (essentiellement fruticées
matures), les fourmis sont également actives dans ces situations.

Les stratégies adaptatives adoptées par les espéces au cours de la succession

Nous observons une évolution des stratégies adaptatives en lien étroit avec les stades de succes-
sion proposés. Les espéces de type SR et S, sensibles a 'apparition des espéces compétitives,
présentes dans les premiers stades aprés abandon (pelouses et fruticées jeunes), sont rempla-
cées par des espéces de type CS et C dans les stades forestiers et, entre ces deux extrémes, on
observe un gradient. Ces résultats indiquent linstallation progressive d’espéces capables de
croitre de facon optimale dans des conditions non ou faiblement perturbées, alors que les
espéces de milieux perturbés deviennent moins concurrentielles au fur et a mesure de la succes-
sion (figure 4, p. 316).

DISCUSSION

Différenciation des stades évolutifs

Nous avons détecté les stades physionomiques d’une série de végétation et déterminé leur date
d’apparition grace a l'analyse de l’age du plus vieux ligneux de la placette couplé a l'analyse
factorielle des correspondances. Cette approche permet de montrer le lien entre la durée
d’abandon et la différenciation de la végétation définie par les stades. Cette variable permet de
formaliser le caractére dynamique de cet axe. Cette approche permet également de lier les
compositions floristiques propres a chaque stade a un age d’abandon.

En Corse, les fruticées hautes apparaissent environ 10 ans aprés installation des fruticées basses
issues de l'arrét des perturbations et, 20 ans aprés, elles sont remplacées par les stades fores-
tiers (figure 2, p. 314). Cette évolution de la végétation est trés rapide. En effet, nos travaux
montrent qu’il faut en moyenne moins d’un demi-siécle pour passer d’un stade pelouse a un
stade forestier avec une dynamique beaucoup plus rapide dans les premiers stades. Notre étude
de la dynamique linéaire post-pastorale en Corse permet une quantification de la durée de
chaque stade dynamique ainsi que du temps nécessaire pour observer des changements de
végétation et des variations de diversité au cours de la succession secondaire. L’utilisation des
stades physionomiques définis avec le recouvrement a l'inconvénient de ne pas traduire la date
d’abandon d’un site (figure 2, p. 314). La grande variation d’age a lintérieur d’un méme stade
se traduit par un age moyen plus élevé dans le stade forét claire (141 +/- 60,4) que dans le stade
forét dense (135,7 +/- 57,1), du fait de la prise en compte des stations primaires sur rocher ayant
un faible recouvrement forestier mais un dge important. La nouvelle classification qui intégre la
date d’abandon mais aussi les changements floristiques (figure 2, p. 314) permet de dépasser
cette difficulté et de constater, qu’en Corse, il faut moins de 70 ans aprés arrét des perturba-
tions pour observer une végétation forestiére potentielle (figure 2, p. 314) et que, au-dela, la
végétation ne change pratiquement plus. Les groupes dynamiques traversent donc les groupes
physionomiques.

On constate qu’au cours de la succession secondaire, il y a une augmentation des espéces a
feuilles caduques et sempervirentes et une diminution des espéces annuelles, bisannuelles mais
aussi vivaces, les espéces piquantes diminuant (p = 0,0003) au cours de la succession secondaire.
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Diversité floristique

L’arrét des perturbations se traduit par une augmentation puis une diminution de la diversité
spécifique d’un point de vue végétal, au cours des successions secondaires (figure 3, p. 315). La
diminution du nombre d’espéces des phases forestiéres évoluées est due a la disparition des
espéces annuelles, trés présentes dans les stades fruticées, qui ne sont pas compensées par
’apparition d’espéces herbacées forestiéres. Dans ces phases forestiéres évoluées, on observe un
faible recouvrement d’herbacées et l'indice d’équitabilité le plus faible, méme si les variations
restent mineures. En revanche, la faible diversité des stades fruticées basses s’explique par le
paturage faible mais toujours présent dans ces stades.

Nos résultats confirment les travaux de Tatoni et Roche (1994) sur la végétation en région médi-
terranéenne et de Muller (1992) en montagne ; ceux-ci observent une évolution irréguliére de la
biodiversité au cours des successions, culminant dans les stades intermédiaires.

En revanche, Bazzaz (1975) constate une augmentation continue de la diversité végétale au cours
des stades successifs de colonisation des friches dans Ulllinois. En fait, il semble que le stade le
plus avancé, étudié par Bazzaz (1975), n’ait pas plus de 40 ans, et coincide avec les zones de
transitions, entre 20 ans et 55 ans aprés abandon des terres, ol ’on observe encore des espéces
héliophiles mais aussi le début de lUinstallation des espéces sciaphiles et de demi-ombre, et ou
on trouvera la plus grande hétérogénéité et diversité d’habitats (figure 3, p. 315). Ces résultats
concordent avec ceux de Delcros (1999), qui constate qu’il faut attendre une vingtaine d’années
afin d’obtenir 'optimum de diversité au niveau de la flore. En revanche, l'arrét du paturage
engendre trés rapidement une augmentation de la richesse et la diversité taxonomique de la
faune du sol (Alard et al., 1998).

Les mécanismes en jeu

On constate, en Corse, une fermeture des espaces abandonnés avec un changement de la diver-
sité inter-stades (figure 3, p. 315), mais aussi de la composition des communautés végétales
(Tatoni et Roche, 1994 ; Debussche et al, 1996). Une période de déprise agricole succédant a
une période de paturage a permis linstallation d’espéces anémochores (figure 4, p. 316), hélio-
philes et peu exigeantes sur la qualité des sols, C’est-a-dire des espéces herbacées, SR (Lotus
corniculatus, Teucrium marum) ou tolérantes au stress (Aira caryophyllea, Nardus stricta, Petro-
rhagia saxifraga) souvent présentes sur les patures, avant abandon, mais a ’état de dormance
(Lepart et Escarré, 1983). Dans les premiers stades de la succession, on observe également des
ligneux piquants, bien qu’ils soient caractéristiques des montagnes méditerranéennes. Il semble-
rait que la présence de quelques troupeaux ait favorisé la sélection des espéces résistantes au
paturage, c’est-a-dire piquantes (Genista lobelii var. lobeloides, Juniperus communis), odorantes
(Helichrysum italicum) ou toxiques (Helleborus lividus subsp. corsicus) (Said et Gégout, 2000).

Le premier stade correspond donc a un milieu fortement perturbé avec la dominance d’espéces
moins compétitives au moment de ’abandon des terres agricoles, ce qui valide les résultats de
Tilman et Paccala (1993) et infirme les résultats de Novakova (1997), qui observe la présence
majoritaire d’espéces plus compétitives (C et CSR) dans des prairies sur substrat acide. Par la
suite, ces espéces de pelouses et fruticées, souvent opportunistes (Stratégie de type r), ne
pouvant ni envahir, ni croitre en présence d’autres espéces, vont rapidement (10 ans) faciliter
'installation de quelques ligneux qui, par leur présence, vont former une structure verticale
pouvant servir de perchoirs aux oiseaux (Callaway et Walker, 1997). Ainsi, I'accumulation de
déjections et de régurgitations au pied de l'arbre faciliterait 'installation de nombreuses espéces
ornithochores dans ce stade. La myrmécochorie semble étre due a la facilitation de ces espéces

par les fourmis suite a un brdlis effectué dans les stades pelouses et fruticées basses, les
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graines accumulées dans la fourmiliére avant incendie pouvant germer rapidement aprés destruc-
tion de la végétation (Lepart et Escarré, 1983). Par la suite, a leur tour, ces espéces seront
remplacées par des barochores plus compétitives (Grime, 1979 ; Callaway et Walker, 1997) & stra-
tégie C (Abies alba, Fraxinus ornus) mais aussi des espéces CS a dissémination principalement
zoochores (Fagus sylvatica, Quercus pubescens, Rubia peregrina, Quercus ilex) (Lepart et Escarré,
1983). Ces espéces ont souvent des réserves importantes, ce qui leur permet de faire face aux
contraintes du milieu et a la compétition avec les autres espéces mais pas de s’installer rapide-
ment (Lepart et Escarré, 1983). Contrairement a d’autres auteurs (Lepart et Escarré, 1983), on
observe une quantité importante d’espéces anémochores méme dans les stades forestiers (plus
de 40 % du nombre total d’espéces a ce stade). Ceci doit &tre mis en relation avec le fait que
la plupart des foréts corses d’altitude sont des pinédes a Pin laricio ou a Pin maritime ; ces
espéces sont non seulement anémochores, mais elles ne forment pas de couvert important, ce
qui permet linstallation d’espéces héliophiles, souvent anémochores.

Facilitation et succession

L’ensemble de ces résultats nous permet d’émettre des hypothéses quant aux mécanismes en jeu
lors des successions secondaires.

La colonisation des espaces ouverts et peu fertiles par des espéces pionniéres, héliophiles,
piquantes telle juniperus communis subsp. alpina va faciliter linstallation d’espéces sciaphiles,
sensibles aux paturages, telles Fagus sylvatica, Quercus pubescens, Abies alba, en améliorant de
facon directe les conditions microclimatiques (lumiére, humidité ou température) et les caracté-
ristiques du sol. Ces plantes “nurses” vont également avoir un role indirect, en protégeant les
jeunes arbres contre les herbivores et en éliminant les compétitives potentielles (Callaway, 1995).
En revanche, si elles sont résistantes aux paturages, elles tolérent peu 'ombre (Grubb et al.,
1996) et vont disparaitre au profit des espéces forestiéres.

Il semble qu’en Corse la présence quasi systématique d’espéces pionniéres piquantes (Said et
Gégout, 2000) dans les premiers stades de la succession s’explique par le réle d’amélioration de
la survie et de la croissance d’une plante par une autre (Callaway, 1997). Ainsi, la plante béné-
ficiaire, souvent appétante, va probablement avoir un effet négatif sur la croissance et la survie
de la plante “nurse”, non compétitive (Callaway et Walker, 1997), une fois qu’elle aura franchi la
canopée de cet arbuste. Ainsi, la colonisation des espéces en Corse dépend des interactions
entre les plantes d’'une communauté et du rapport de force entre des relations de compétition
et de facilitation entre espéces (Callaway et Walker, 1997).

Implications sur la gestion des espaces protégés

L’intérét de notre recherche a été de pouvoir quantifier la durée de chaque stade de la succes-
sion secondaire, afin de mieux connaitre la durée de la période charniére durant laquelle on
constate un maximum de diversité et de richesse o, ce qui coincide avec la période de transi-
tion des espéces et un changement de stratégie adaptative des espéces aux conditions de
milieux, a la concurrence entre les espéces, a la dissémination. De plus, notre recherche nous a
permis de montrer que les successions secondaires sont dues a des corrélations entre stratégies
adaptatives (tolérance aux stress, compétitivité, durée de vie, type de dispersion, mode d’adap-
tation aux perturbations passées), la nature et lintensité de ces corrélations variant selon I'age
de lespéce et les conditions de milieux. Nos résultats traduisent bien les concepts de compéti-
tion et de facilitation de Callaway et Walker (1997).

Dans une perspective de recherche, il faudrait se pencher sur la diversité des processus et le role
de chacune des espéces présentes au cours de la succession. En effet, il est important de
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protéger 'ensemble des processus liés aux espéces structurantes méme si certaines semblent
banales en elles-mémes. Cet aspect montre bien 'importance de fonder la gestion de tels
espaces sur une connaissance écologique approfondie des espéces formant chacune de ces
communautés végétales. L’enjeu serait d’étudier les espéces prises individuellement, mais aussi
dans leurs communautés, et de considérer le paysage dans son entité et pas uniquement les
éléments qui le constituent. Ainsi, lorsqu’on attribue a un site le statut de réserve ou d’espace
protégé, on doit prendre en compte le fait qu’il sera soumis a une évolution rapide gouvernée
par ’expression des traits biologiques du “pool” d’espéces présentes dans le paysage. En effet,
nos résultats montrent que la succession est due a une série d’interactions rapides, a caractére

de compétition entre espéces et non d’un processus déterministe.
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EVOLUTION ET DIVERSITE VEGETALES EN CORSE SUITE A LA DEPRISE AGRICOLE [Résumé)

Depuis une cinquantaine d’années, la pression anthropique sur les milieux naturels diminue en Corse, ce qui
entraine une modification de la végétation. L’objectif de cet article est ’étude de I’évolution des mécanismes
dynamiques (dispersion des graines, forme biologique, stratégie adaptative de Grime) au cours de la succes-
sion secondaire et l'effet des changements de la végétation sur la diversité végétale. Les changements de la
végétation ont été étudiés a partir de 375 relevés. Ceux-ci ont permis d’étudier la composition floristique de
chaque stade d’évolution de fagon qualitative et quantitative. Les résultats montrent un changement d’es-
péces et de conditions de milieux, avec un passage progressif des espéces héliophiles, anémochores et peu
exigeantes vis-a-vis de la qualité des sols, a des foréts denses constituées de phanérophytes zoochores ou
barochores, compétitives.

CHANGES IN VEGETATION AND PLANT DIVERSITY IN CORSICA AS A RESULT OF AGRICULTURAL ABANDONMENT [Abstract)

In the last fifty years, vegetation in Corsica has changed as a result of diminished pressure from man. The
article’s purpose is to examine the changes in the dynamic mechanisms (seed dispersal, biological form,
Grime’s adaptive strategy) during secondary succession and the effects of vegetation changes on plant diver-
sity. Changes in vegetation were investigated by means of 375 recordings used to examine the floristic
composition of each stage of development in qualitative and quantitative terms. Results indicated that
species and environmental conditions have changed, gradually switching from heliophilic species that are
anemochorous and undemanding as to soil quality, to dense forests of competitive zoochorous or barocho-
rous phanerophytes.
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