40 ans de forét méditerranéenne

L'histoire de la forét
méditerranéenne :
dynamiqgues évolutives
et écologiques

par Jacques BLONDEL et Gilles BONIN

Les foréts méditerranéennes sont  La forét méditerranéenne, une longue histoire
’ ’ d ’ 3 3 .
Uhéritage d’ur.le longue hz.stfnre naturelle et humaine
commencée il y a 100 millions

d’années. Cet article fait le point Un patrimoine biologique remarquable caractérise I'aire méditerra-

sur les dynamiques evolutives néenne, tant sur le plan de la richesse en espéces que sur l'unicité et la
et écologiques de ces ﬁ)réts’ spécificité des espéces et assemblages d’espéces qu'on y trouve et ce,

9z . pour tous les groupes végétaux et animaux (BLONDEL & al. 2010). A ce
dont l'étude est essentielle aﬁn titre, le bassin méditerranéen est reconnu comme l'un des 34 « points

de mieux connaitre les réponses chauds » de biodiversité mondiale (MYERS et al., 2000), notamment en
observées et attendues certains points particulierement riches en especes, tels que les iles et
aux déréglements climatiques. péninsules (MEDAIL & QUEZEL, 1999). Les foréts dont il sera question ici
sont des ensembles composites d’especes liés a la paléo-histoire mouve-
mentée de cette région puis plus ou moins profondément remaniés par
les humains. Située a la charniére entre les mondes tropicaux et
boréaux dans un espace dont I'architectonique a toujours été particulie-
rement agitée et mouvante, la région circumméditerranéenne a été
peuplée a partir de ces deux mondes. Nous verrons que son fonds floris-
tique se compose essentiellement d’éléments de souche tropicale, prin-
cipalement d’affinité asiatique, mais aussi d’éléments extra-tropicaux
d’origine boréale ou autochtone. Les événements fondateurs de cette
histoire ont commencé au Crétacé, il y a quelque 100 millions d’années
(Ma) puis se sont déroulés durant le Néogene (23,8 a 1,81 Ma). Plus
récemment, les vicissitudes climatiques du Quaternaire, commencées il
y a 2,6 Ma, ont maintes fois remodelé une flore qui s’est stabilisée dans
son état actuel au cours de 'Holocéne, période a partir de laquelle I'im-
pact humain fut grandissant et décisif pour modeler les paysages fores-
tiers actuels.
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Fig. 1:

Cette représentation des
trois grands blocs fores-

tiers

tropicaux et des trois

grands blocs forestiers

boréaux illustre les

connexions passées entre
tropiques et régions tem-
pérées pour I'Amérique

du

Nord et I'Asie et I'ab-
sence de connexions

entre Afrotropiques et

Europe. Celle-ci s'ex-

plique par les barriéres

naturelles que sont le

Sahara, la mer, les mon-
tagnes.. et quisont a
I'origine des différences

d

ans les nombres d'ar-

bres et d'oiseaux entre

les trois régions.

Parler de « la forét méditerranéenne »,
c’est utiliser une expression générique qui
désigne une multitude de situations fores-
tiéres déterminées par 'histoire des peuple-
ments et la diversité des reliefs et des cli-
mats qui s’y déploient, véritable camaieu
d’espaces boisés dont il n’existe aucun équi-
valent sur I'ensemble du vaste domaine
Paléarctique. Pour bien comprendre I'origi-
nalité et la spécificité de ces foréts, il faut se
référer a leur histoire et a la dynamique de
leur mise en place, ce qui nécessite de
balayer les échelles de temps et d’espace.

Dans la premiére partie de cet article,
nous situerons la forét méditerranéenne sur
la fleche d’un temps qui I’a lentement
construite pour l'offrir a des humains qui
I'ont aménagée et modifiée pour leurs
besoins de développement, ce quils ont fait
pour le meilleur de leurs intéréts mais aussi,
parfois hélas, pour le pire, tant les activités
humaines qui se font sentir depuis une
dizaine de millénaires en Méditerranée
orientale et au moins cing millénaires en
Méditerranée occidentale les ont transfor-
mées, pillées, voire détruites (THIRGOOD
1981, PETERKEN 1996).

Plusieurs ouvrages ont traité de cet
immense sujet que sont la définition et la
compréhension des foréts méditerranéennes,
notamment SEIGUE (1985), fondateur de
notre association, et, plus récemment et de
maniere plus détaillée QUEZEL & MEDAIL
(2003). S'appuyant sur ces textes fondateurs
et quelques autres, y compris certains arti-
cles publiés dans la revue Forét
Meéditerranéenne au cours de ses 40 ans

d’existence, nous nous efforcerons de faire un
« point d’actualité » sur I'histoire, la mise en
place et la dynamique de cette forét tant il
est vrai qu'il est toujours bon de savoir d’'ou
viennent les écosystémes dont on tire ce qu'il
est convenu aujourd’hui d’appeler « services
écosystémiques », que ces services soient
d’ordre économique, culturel ou scientifique.

Connaitre le passé
pour comprendre le présent

Selon la théorie écologique, deux grandes
constantes, 'une d’ordre écophysiologique, la
seconde de nature écologique permettent de
prédire et d’expliquer les variations de diver-
sité biologique d'un systéme. La premiére
constante, dite de « diversité-énergie »
(CURRIE & PAQUIN 1987) montre que la diver-
sité d'un systéme dépend étroitement de
I'énergie dont il dispose, laquelle peut étre
mesurée par I'évapotranspiration qui dépend
des températures et des précipitations. On
devrait donc pouvoir prédire la richesse spé-
cifique d’'un systéme a partir de cette
métrique simple (LATHAM & RICKLEFS 1993).
La seconde grande constante, démontrée dés
le début du siécle dernier par le suédois
Arrhénius, est la relation qui existe entre la
richesse d'un systéme et la quantité d’espace
sur lequel il se déploie, cette richesse dou-
blant, en moyenne, quand la surface du sys-
téme décuple. Comment tester les hypo-
theses que génerent ces lois s'agissant de la
forét méditerranéenne et quels enseigne-
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ments peut-on en tirer ? On peut le faire en
mettant en perspective ’aire méditerra-
néenne dans le contexte macrogéographique
des grands biomes forestiers de 'Hémisphere
Nord, celui d’Europe englobant la région
méditerranéenne.

Tout comme les régions tropicales compor-
tent trois énormes blocs forestiers, I'un en
Amérique du Sud, l'autre en Afrique tropi-
cale et le troisieme en Asie de I'Est-
Australasie, 'hémisphére boréal comprenait
également, avant leur déforestation massive
par les humains, trois blocs forestiers qui en
étaient le pendant : le bloc européen
(1,2.10° km?), le bloc est-Asiatique
(1,2.10° km?) et le bloc du nord-est de
I'Amérique du Nord (1,8.10° km?) (WALTER
1979). Or, ces trois blocs connurent la méme
histoire évolutive avant que les continents de
Pancienne Laurasie se séparent, il y a 70
millions d’années, sous l'effet de la tecto-
nique des plaques, ce qui explique les res-
semblances de leurs flores puisqu’elles sont
issues des mémes souches qui étaient large-
ment distribuées sur ce supercontinent d’ori-
gine. En raison de cette histoire commune
partagée sous des bioclimats semblables et
sur des superficies du méme ordre de gran-
deur (les deux constantes évoquées plus
haut), les flores forestiéres devraient étre a
peu pres aussi diversifiées sur les trois blocs
forestiers de I'hémisphére Nord. Or c’est loin
d’étre le cas, les foréts d’Europe étant consi-
dérablement appauvries par rapport a celles
des deux autres blocs puisqu’on ne compte
que 124 espéces d’arbres en Europe contre
729 especes dans les foréts d’Asie de I'Est et
253 dans celles d’Amérique du Nord-Est
(LATHAM & RiCKLEFS 1993, Cf. Tab. I et II).

Le fait que le méme phénoméne d’appau-
vrissement se retrouve dans d’autres
groupes comme les oiseaux, avec 500 espéces
en Europe contre 1000 en Asie de 'Est et 725
en Amérique du Nord-Est (BLONDEL 2018),
suggere que les mémes causes sont a l'ori-
gine des mémes anomalies concernant deux
groupes indépendants d’organismes. De plus,
si leffet surface était déterminant, c’est le
bloc américain et non le bloc asiatique qui
aurait la richesse en espéces la plus élevée
puisque c’est lui le plus vaste (18 millions de
km? contre 12 millions pour l'autre).
Comment expliquer ces anomalies ? Deux
hypothéses non exclusives ont été proposées
(voir BLONDEL 2018) : la premiere dispose
que les grandes péjorations climatiques du
Néogene (23 derniers millions d’années) ont

Niveau Europe Asie Nord-est Hémisphére
taxinomique de l'est de I'Amérique Nord

du Nord
Superficies (km?) 1,2.10° 1,2.10° 1,8.10°
Ordres 16 37 26 39
Familles 21 67 46 74
Especes 124 729 253 1166

frappé plus sévérement les flores euro-
péennes et leurs faunes associées que celles
d’Asie de I'Est et d’Amérique du Nord parce
que les grandes barrieres a la dispersion
(chaines de montagne, mer, désert du
Sahara) sont orientées d’est en ouest dans
I'Ancien Monde, s'opposant donc aux migra-
tions nord-sud des ceintures forestieres lors
de grandes crises climatiques, alors qu’elles
le sont du nord au sud (Amérique du Nord)
ou qu’'elles sont absentes (Asie de I'Est) dans
les deux autres régions. Les continuités ter-
ritoriales permettaient donc aux biomes
forestiers des régions tempérées d’Amérique
du Nord et d’Asie de I'Est de se réfugier dans
les régions tropicales a chaque péjoration cli-
matique, ce qu'elles ont fait des dizaines de
fois au cours du Néogene, alors que les
grandes barrieres qui isolent les régions tem-
pérées des zones tropicales de I’Ancien
Monde ont entrainé de nombreuses extinc-
tions.

La seconde hypothése veut que les conti-
nuités géographiques tropiques-zones tempé-
rées entre 'Asie de I'Est et I'Asie tempérée,
de méme qu’entre les zones néotropicales et
les zones tempérées d’Amérique du Nord,
aient favorisé les échanges sud-nord d’es-
péeces d’origine tropicale, ce que les barriéres
a la dispersion entre zones tempérées
d’Europe et régions afro-tropicales ont empé-
ché de faire. Selon ce scénario qu’on retrouve

Tab. |

Nombre, par niveau

taxinomique, des arbres
forestiers dans les blocs
forestiers tempérés
de I'Hémisphére Nord.

D’aprés LATHAM & RICKLEFS

1993.

Tab. Il :

Exemples de nombres
d’espéces arborées
par genre dans les trois
grands blocs forestiers
de I'Hémisphére Nord.
D’aprés LATHAM & RICKLEFs

chez d’autres groupes comme les oiseaux, 1993.
Genre Nord-est de Europe Asie de I'Est
I’Amérique du Nord
Acer 10 9 66
Alnus 4 4 14
Betula 6 4 36
Ulmus 3 3 30
Magnolia 8 0 50
Quercus 32 " 21
Tilia 4 3 20
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Genre Nord-est de Europe Asie de I'Est
I’Amérique du Nord
Ailanthus + oui
Catalpa oui + oui
Chamaecyparis oui + oui
Ginkgo + oui
Liquidambar + oui
Magnolia oui + oui
Metasequoia + oui
Paulownia + oui
Pseudotsuga + oui
Thuja oui + oui

Tab. Il :

Exemples de genres
présents en Europe

a I'Oligocéne (+)

mais éteints aujourd’hui
et présents dans I'un
et/ou I'autre des autres
blocs forestiers

de I'Hémisphére Nord.
D'apres LATHAM & RICKLEFS
71993.

Fig.2:

Reconstitution

des refuges et des routes
de recolonisation
postglaciaire des chénes
caducifoliés européens
et méditerranéens.
D'aprés Petit et al. 2002.

beaucoup de taxons d’origine tropicale se
sont différenciés dans les régions tempérées
aprés qu’ils se solent dispersés a partir des
tropiques. Or ces processus biogéographiques
de dispersion dans les régions tempérées a
partir des tropiques soulevent la question
cruciale de la barriére du gel dés lors que les
changements de climat introduisent cette
limite. Il s’agit la d'un caractere clé pour la
survie des taxons tropicaux dont la plupart
se différenciérent dés le Crétacé supérieur
mais surtout au Paléogéne, a des époques ou
la plus grande partie de la planéte était
exempte de gel. La mise en place du climat
méditerranéen actuel, qui se caractérise par
le renforcement du contraste des saisons,
une accentuation de la sécheresse estivale et
surtout I’abaissement des températures
hivernales en-dessous du point de congéla-
tion, se fait entre 3,5 et 2,4 Millions d’an-
nées, au cours du Pliocéne, condamnant de
nombreux groupes et especes d’origine tropi-
cale a se replier sous les tropiques ou a dis-

ke

. Refuge primaire (svidence pollinique)
™ €D Retuge primaire s o0 poteny
O Refuge secondaire

paraitre. De fait, HERRERA (1992) estime que
quelque 45 genres de végétaux ligneux pré-
sents au Néogene (début du Pliocéne) durent
quitter définitivement la région, ce que firent
également des dizaines de familles d'oiseaux
qu'on ne trouve aujourd’hui que sous les tro-
piques alors qu’ils étaient largement répan-
dus en Europe jusqu’a la fin du Miocéne
(BLONDEL & MOURER-CHAUVIRE 1998). Le
développement des foréts a donc nécessité le
franchissement de cette barriére physiolo-
gique majeure qu'est la tolérance au gel qui
implique 'acquisition de mécanismes biochi-
miques couteux pour protéger du gel les tiges
et les bourgeons dormants. Une fois acquise,
cette tolérance permit la dispersion de
taxons ayant évolué dans les régions situées
en deca de la frontiére du gel (LATHAM &
RICKLEFS 1993). Bon nombre d’éléments
méditerranéens d’origine asiatique prirent
ainsi la place des flores tropicales qui domi-
naient les paysages avant que le climat
méditerranéen se mette en place.

Ces deux hypothéses sont largement vali-
dées par deux séries d’arguments, les uns
empruntés aux registres fossiles, les seconds
aux méthodes de systématique modernes qui
permettent d’identifier le mode et le tempo
de différenciation des clades et des especes
(phylogénies moléculaires). S’agissant des
premiers, les flores fossiles révélent qu’effec-
tivement, les foréts européennes, notamment
les foréts méditerranéennes, étaient beau-
coup plus diversifiées qu'aujourd’hui au
cours du Tertiaire, au moins jusqu’a la fin du
Pliocéne, confirmant ainsi I’hypothése d’ex-
tinctions différentielles au cours de la
période Néogeéne de refroidissement. De fait,
la plupart, sinon tous les genres perdus
d’Europe depuis la fin du Tertiaire existent
encore aujourd’hui en Asie de I'Est et/ou en
Amérique du Nord (Cf. Tab. III) ce qui fait
remonter l'origine des anomalies de diversité
entre ces trois grands blocs a des périodes
beaucoup plus anciennes que les vicissitudes
climatiques du Quaternaire qui ont débuté
beaucoup plus tard, il y a 1,8 million d’an-
nées. Des trois grandes régions forestieres
tempérées de 'Hémisphere Nord, c'est celle
d’Asie de I'Est qui partage la plus longue his-
toire avec les foréts humides subtropicales et
tropicales parce qu'aucune barriére a la dis-
persion ne s’est jamais opposée aux échanges
de taxons. De fait, cette région émerge de
facon spectaculaire comme centre majeur de
différenciation et de dispersion des arbres
tempérés pour 'ensemble de 'Hémisphére
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boréal, ce qu’ont bien reconnu et souligné
QUEZEL & MEDAIL (2003) pour les foréts
méditerranéennes. Le fait que toutes les
familles d’arbres de 'Hémisphére Nord sauf
quatre soient représentées en Asie tempérée
indique clairement l'origine asiatique de la
plus grande partie de la flore arborée de
I'Hémisphére Nord. Seul le genre Quercus
qui compte 32 espéces en Amérique du Nord,
21 en Asie de l'est, mais 11 seulement en
Europe fait exception a cette régle (Cf. Tab.
ID).

Un héritage forestier
issu des glaciations
puis modelé par les humains

L’histoire des origines des flores forestieres
méditerranéennes étant ainsi brievement
campée, faisons un bond d’'une dizaine de
millions d’années plus tard pour aborder une
période cruciale dans I'histoire des foréts
d’Europe, celle des grandes glaciations du
Quaternaire. L'organisation de la végétation
forestiere actuelle telle qu’elle se présenta
aux premiers grands défricheurs du
Néolithique, il y a quelque 7 000 ans en
Méditerranée occidentale, est en effet déter-
minée par 'alternance de phases glaciaires
et de phases interglaciaires qui se succéde-
rent au rythme dun cycle tous les 100 000
ans depuis le début du pléistocéne (1,8 Ma).
Ces forgages climatiques provoquerent un
va-et-vient des grandes ceintures de végéta-
tion et de leurs faunes associées entre
I’Europe moyenne et boréale et I'espace
méditerranéen. Alors que la plus grande par-
tie de 'Europe et de ’'Amérique du Nord
devenaient impropres a la survie de ces cein-
tures pendant les phases glaciaires, I'ensem-
ble du pourtour méditerranéen conserva des
bioclimats suffisamment tempérés pour leur
servir de refuges. Les trois principaux
refuges (refuges primaires) sont les trois
grandes péninsules, ibérique, italienne et
balkanique, mais aussi les bords de la mer
Noire, certains secteurs d’Afrique du Nord,
sans compter les iles et de nombreux micro-
refuges qu’offrait I'hétérogénéité topogra-
phique et climatique de la région. La glacia-
tion du Wirm, la plus sévéere de toutes et la
mieux connue, entraina une réduction
extréme des végétations forestiéres méditer-
ranéennes. PONS (1984) parle a propos du

Wiirm final (20 000 — 18 000 BP, Before
Present) de I'épisode climatique le plus dras-
tique qu’ait connu la Terre, évoquant un
« état zéro durant lequel la végétation a été
ramenée, du moins aux moyennes latitudes,
un état minimal qui a en quelque sorte effacé
les végétations antérieures ». C'est donc apres
ces événements climatiques que se sont pro-
gressivement mises en place les ceintures
actuelles de végétation que trouverent les
civilisations humaines néolithiques de pas-
teurs et de cultivateurs. La forét d’origine fut
a ce point modifiée que, selon PoNS &
QUEZEL (1998), « le bilan des impacts
humains des derniers millénaires en région
méditerranéenne se solde aujourd’hui par
une végétation qui n'exprime pas fidélement
le potentiel réel du climat et des substrats ».

Le cas des chénes permet d’illustrer les
modalités de ces mouvements de grande
amplitude (BREWER & al. 2002, PETIT & al.
1997). Chaque fois que les conditions clima-
tiques s’amélioraient aprés un épisode gla-
ciaire, les espéces regagnaient le terrain
qu’elles avaient perdu, sans disparaitre de
leurs refuges méditerranéens et ces migra-
tions eurent d’importants effets sur leur
diversité génétique. En comparant les don-
nées polliniques fossiles et les données de
I'ADN cytoplasmique, BREWER & al. (2002) et
PETIT & al. (2002) ont reconstitué 1'évolution
de la différenciation génétique et le chemine-
ment géographique (phylogéographie) des
différentes espéces de chénes a I'échelle du
continent européen (Cf. Fig. 2).

A Téchelle du Sud-Est francais, BONIN et
ROMANE (1996) ont reconstitué I'histoire des
chénes blancs Quercus pubescens et des
chénes verts Quercus ilex (TRIAT-LAVAL 1979,
DE BEAULIEU 1984, NICHOLS-PICHARD 1987)
au cours des derniers millénaires, a partir
des pollens stratifiés dans les tourbes et
sédiments de la région. Les grains de pollen
a feuillage caduc apparaissent dés 13 000
ans BP de fagon discontinue dans les Alpes
Maritimes. Vers 1200 BP, les taux de pollen
deviennent constants, indiquant l'existence
d’un véritable étage collinéen ou supra-médi-
terranéen selon la terminologie actuelle. Le
chéne blanc semble atteindre son extension
maximale au Boréal (9250 BP) et a
I'Atlantique (6800 BP). Mais durant cette
période apparaissent dans les Alpes
Maritimes et les Pyrénées Orientales des
pollens de chéne vert qui constitue a cette
époque des populations de moyenne mon-
tagne. Le développement en Provence de
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Photo 1:
Chénaie de Pirio
en Corse.
Photo J. Blondel.

cette espéce ne se fera que vers 8200 BP avec
la disparition de Juniperus et Ephedra et
quelques autres especes. Puis les progres-
sions du chéne vert se feront a la faveur du
déclin puis de l'effacement du chéne pubes-
cent. BONIN et ROMANE (1996) confirment ce
mécanisme de complémentarité des réponses
entre les deux essences. Malgré la pression
humaine importante dés la fin du XIX® siecle
et au début du XX° siecle, a aucun moment,
le chéne vert ne supplante vraiment le chéne
pubescent.

Les mémes processus ayant opéré pour les
différents taxons, le bassin méditerranéen
est devenu un « hot spot » d’espéces fores-
tiéres et une matrice de diversité génétique,
avec 290 espéces forestiéres en Méditerranée
contre 135 seulement pour les régions non
méditerranéennes (voir aussi FADY & MEDAIL
2004). Les influences climatiques post-wur-
miennes ont été déterminantes pour expli-
quer Ioriginalité des foréts méditerra-
néennes (HEWITT 1999). Leur localisation
constitue 'une des clefs de la composition et
de la répartition des grandes structures
forestiéres actuelles (PONS 1984).

La forét méditerranéenne
aujourd’hui

Quelle qu’ait été I'importance de 'impact
humain qu’elle subit, la forét méditerra-
néenne n’a pas d’équivalent ailleurs dans
I’Hémisphere boréal sauf en Californie.
Comparés aux assemblages forestiers beau-
coup plus homogeénes qu’on trouve dans la

zone némorale d’Europe, les foréts méditer-
ranéennes restent taxinomiquement bien
plus diversifiées avec de nombreuses espéces
de chénes, de cédres, de pins et de sapins.
Pour ne parler que de la France méditerra-
néenne, les trois grands ensembles de grou-
pements forestiers qui se sont progressive-
ment mis en place et qui sont aujourd’hui
valorisés pour les services écosystémiques
qu’ils rendent sont :

— les foréts sclérophylles dominantes a
I’étage méso-méditerranéen avec, comme
espéces majeures, les chénes vert, liége et
kermés. Ces foréts, dont la couverture était
trés discréte a I'aube de I'Holocéne, doivent
leur extension a l'intensification de I'action
humaine plus qu’a des modifications clima-
tiques. Aprés plus d'un demi-siécle de non-
usage, ces foréts sclérophylles se modifient
peu a peu par une implantation progressive
d’essences caducifoliées. Il sera intéressant
d’observer si la dynamique actuel sera ralen-
tie, voire renversée par le changement clima-
tique en cours ;

— les foréts caducifoliées sont classique-
ment considérées comme définissant un
étage supra-méditerranéen ou elles sont
essentiellement constituées par diverses
especes de chénes, puis par le hétre dans
I'étage méditerranéen montagnard. En
dehors de I'étage supra-méditerranéen ces
formations sont peu développées, notam-
ment en raison d’'une exploitation précoce
dés le Néolithique. L'intense déprise rurale
actuelle favorise leur réinstallation aux
dépens de la forét sclérophylle ;

—les foréts a coniféres montagnards
sont présentes a 'étage montagnard-médi-
terranéen, au-dessus de 1200-1600 m avec,
comme essences dominantes, le pin noir
(Pinus nigra), le cédre (Cedrus atlantica),
réintroduit en France apres son éradication
d’origine climatique lors de l'interglaciaire
Riss — Wiirm et le pin a crochets (Pinus unci-
nata).

Histoire de quelques espéeces
forestieres emblématiques

Les foréts méditerranéennes ont été pro-
fondément modifiées depuis le Néolithique
par le caractére méditerranéen du climat et
par la pression anthropique (NAVEH &
LIEBERMAN 1984). Cest a cette époque qu'ap-
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parait le premier impact majeur de 'Homme
sur la végétation — la révolution
néolithique — comparable a la révolution
industrielle de la fin du XIX® siécle (LE
Houtrou 1980). Dans ce contexte, il n’est
pas inutile de rappeler I'histoire de quelques
taxons méditerranéens qui ont fait 'objet
d’articles dans Forét Méditerranéenne et de
suivre I’évolution des connaissances sur
I’écologie de ces foréts. Ce sont les paléo-
botanistes et paléo-écologues qui ont apporté
les informations les plus solides concernant
les especes caractéristiques du paysage
méditerranéen remettant parfois en cause
des 1dées recues.

Le pin d’Alep

Selon PoNs (1992), le pin d’Alep a eu un
ancétre (Pinus coquandii) identifié dans le
stampien de la région d’Aix-en-Provence
voicl 25 millions d’années. VERNET (1980)
trouve le pin d’Alep dans le Var de 11000 a
8000 BP, puis a différents niveaux dans la
chaine de la Nerthe (PoNs & THINON 1987).
On trouve aussi a la fin du pléniglaciaire des
stations ou le pin d’Alep, le chéne vert et le
chéne pubescent apparaissent ensemble. Le
pin d’Alep est donc indigéne. Si l'on s’en tient
aux témoignages apportés par les sédi-
ments : « il a connu des périodes de prospé-
rité alternant avec des phases de discrétion
(Pons 1992) » certainement dues a des varia-
tions climatiques.

Les cedres

La présence d’un cedre européen, tres
proche des espéces actuelles, est attestée au
Pleistocéne ancien, entre 700 000 et 500 000
BP (Pons 1998). Au cours des 120 derniers
millénaires, Cedrus libani et Cedrus atlan-
tica montrent un développement appréciable
avec des potentialités importantes dans I'éta-
gement altitudinal de la végétation (Suc
1989). L'optimum du ceédre se situe alors
entre le maximum de Tsuga et celui d’Abies.
COMBOURIEU-NEBOUT et al. (2000) signalent
la présence du cedre dans les périodes inter-
glaciaires, dans 'Apennin lucano-calabrais.
BEN TiBA et REILLE (1982) notent sa présence
dés 37 700 BP avec un optimum au tardigla-
ciaire, en Kroumirie. Il n’aurait migré qu’'ul-
térieurement vers le Moyen Atlas. Il est
aussi tres présent durant la méme période
en Turquie (BoTEMA 1986 in QUEZEL &
MEDAIL 2003). Sa disparition de la partie

nord-occidentale du bassin méditerranéen
est certainement due a une période aride peu
propice a cette espéce.

Le pin noir

11 constitue I'un des taxons les plus repré-
sentatifs du couvert forestier méditerranéen.
Sous ce nom générique, on trouve au moins
six espéces ou sous-espéces de pins selon les
auteurs : Pinus nigra nigra (austriaca),
Pinus pallasiana, Pinus laricio, Pinus dal-
matica, Pinus mauretanica, Pinus
salzmanni. 11 y a donc un complexe taxono-
mique incontestable accentué par une
grande variabilité biochimique (QUEZEL &

Photo 2 :

Le pin d'Alep,

une espece indigéne
de la région
méditerranéenne
francaise.

Photo D.A.

Photo 3 :
Cédraie du Ventoux.
Photo J.B.
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Photo 4 :

Zeenaie de Kroumirie
dégradée par les actions
anthropiques.

Photo G. Bonin.

Photo 5:

La forét de pin laricio de
I'Ospedale en Corse.
Photo D.A.

MEDAIL 2003, FADY et al 2010). La réparti-
tion géographique de la super-espéce pin
noir au sens large couvre toute la rive Nord
de la Méditerranée et le Maghreb et s’étend
jusqu’a la Crimée. Cette aire trés fragmentée
souléve un certain nombre d'interrogations
quant a son histoire. Selon FADY et al 2010,
les premiers fossiles d’'un pin noir ont été
identifiés deés le Miocéne (soit 20 MA). Des
cones fossiles ont été trouvés dans les sédi-
ments pliocenes de 'Hérault (ROMAN-AMAT
1984). Ce sont les variations climatiques du
Quaternaire qui seraient a l'origine de l'aire
discontinue actuelle. Les différentes sous-
espéces sont interfertiles ce qui peut étre
considéré comme I'argument justifiant I'exis-
tence d’'une seule espéce initiale. La position

au niveau des étages de végétation va dans
le méme sens (étages supra-méditerranéen
et montagnard) de sorte que tous les pins
noirs ont le méme profil bioclimatique sur
I'ensemble de I'aire initiale. Mais ils n’ont
pas les mémes exigences édaphiques selon
les sous-espéces. 11 faut remarquer aussi que
les différentes sous-espéces s'intégrent a des
entités biogéographiques bien identifiées.
Ainsi, le pin laricio (de Corse comme celui de
Calabre) appartient a une entité biogéogra-
phique centro-méditerranéenne. Le Pinus
dalmatica du massif du Pollino en Basilicate
(sous-espéce trés localisée dans ce massif
donc souvent ignorée, voir PENNACHINI &
BoONIN 1975) s'intégre, avec son homologue
de Croatie et zones limitrophes, a une entité
italo-balkanique caractérisée par un méme
cortege floristique de part et d’autre de
I'Adriatique. Par ailleurs, 'importance des
reboisements de Pinus austriaca a amené
bien des confusions au niveau des échan-
tillonnages sur le terrain en de nombreux
endroits. Il est parfois difficile de repérer les
stations de pin noir naturel (exemple pour le
pin de Villetta-Barrea dans les Abruzzes) des
pins noirs de reboisements.

Les chénes

Les chénes ont été cantonnés dans les
refuges que nous avons évoqués plus haut,
lors des glaciations. Dans ce scénario, « ce
sont les représentants du genre Quercus qui
jouent le réle majeur mais non unique »
(QUEZEL & MEDAIL 2003). Selon QUEZEL et
BoNIN (1980), 1l y aurait approximativement
25 especes de chénes caducifoliés que l'on
peut regrouper en quelques ensembles en
fonction de leur répartition géographique :
un ensemble ibéro-maghrébin, un autre, sep-
tentrional subméditerranéen, un troisiéme
centro-méditerranéen et, enfin, un ensemble
est-méditerranéen. Cette situation montre la
complexité de la dynamique de colonisation
de ces chénes. Il reste aussi beaucoup a dire
sur les justifications de la présence de
Quercus ilex et de Quercus pubescens dans
les mémes groupements. En effet, ils cohabi-
tent souvent dans certaines de nos foréts.
Les palynologues ont constaté, en Corse, I'al-
ternance de phases a chéne vert et de phases
a chéne pubescent sur le méme site.
MONNIER et al (2012) montrent qu’ils n’ont
pas les mémes exigences environnementales
et les mémes traits de vie. Ce qui peut
conforter les observations des palynologues.
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Les especes forestieres
et le bioclimat méditerranéen

Ces taxons (et d’autres) confirment par
leur histoire, leur lien étroit avec le bioclimat
méditerranéen. Celui-ci a fait I'objet d’une
littérature abondante. On peut évoquer a ce
sujet les travaux D’EMBERGER (1930, 1955),
de BAGNOULS et GAUSSEN (1953- 1957) mais
aussi de GIACCOBE (1959), de DAGET (1977) et
de bien d’autres.

Le régime pluviométrique autant que la
saison séche estivale, caractérisent le biocli-
mat méditerranéen. Dans un contexte ou les
pluies de printemps et d’automne sont sou-
vent trés abondantes, s’en tenir aujourd’hui,
a ne parler que de la saison séche estivale
comme élément déterminant de la méditer-
ranéité, est sans doute un peu restrictif.
C’est, peut-étre, un des sujets a propos des-
quels on peut discerner une évolution sensi-
ble depuis plus d'un demi-siécle (dans la
revue Forét Méditerranéenne et ailleurs).
Trente années de données météorologiques
en région lucano-calabraise montrent (BONIN
1978) qu’a tous les étages de végétation, du
méditerranéen inférieur au montagnard -
méditerranéen, il existe une saison séche
estivale, plus ou moins longue certes et plus
ou moins prononcée. Mais on peut constater
aussl que ce sont les apports de pluies d’au-
tomne et de printemps qui discriminent le
mieux les étages de végétation. On peut
remarquer aussi que les aléas pluviomé-
triques fréquents (voir TABEAUD et al 2003)
contribuent a accentuer I'’hétérogénéité du
couvert forestier. La saison séche estivale est
donc un élément essentiel, mais le bilan
hydrique des saisons précédentes I'est aussi.
En dendroclimatologie, F. SERRE-BACHET
(1982) avait montré que la croissance opti-
male du pin d’Alep était liée aux quantités
de pluie de 'année précédente. Cependant, le
changement climatique avéré est susceptible
de modifier cette interprétation des données
bioclimatiques.

Le probléme essentiel concernant la région
méditerranéenne aujourd’hui, est la remise
en cause de nos considérations sur le biocli-
mat. JACQ a montré (dans Forét
Méditerranéenne en 2008) que le change-
ment climatique aménera un réchauffement
des températures annuelles mais surtout un
réchauffement maximal en été. Cette situa-
tion sera accompagnée dune diminution tres
sensible des précipitations ce qui entrainera

des sécheresses plus importantes avec un
assechement important des sols, scénario
déja annoncé par GIBELIN et DECQUE (2003),
Les conséquences de ce scénario avaient été
annoncées par BARBERO et QUEZEL en 1995 et
depuis confirmées par d’autres phytoéco-
logues. Cette situation pose le probleme de la
gestion du couvert forestier afin de mieux
résister a la sécheresse. JOFFRE et RAMBAL
(1993) abordaient la question en s’appuyant
sur 'exemple des dehesas.

La dendroécologie a permis de reconstituer
les conditions climatiques a partir des don-
nées de cernes et la mise en place de longues
séries de cernes issues de matériel fossile.
Dans Forét Méditerranéenne, SERRE-BACHET
(1992) pouvait rendre compte de la variabi-
lité naturelle des climats et des systémes
écologiques en s’'appuyant sur ces reconstitu-
tions. Ces travaux initialement développés
sur le pin d’Alep, se sont étendus ensuite,
sur les chénes et sur d’autres espéces
(TESSIER et al 1991) plus longévives.
Plusieurs reconstitutions des températures
ont permis de préciser l'originalité du climat
de la Méditerranée occidentale vis-a-vis du
reste du bassin méditerranéen.

Dynamique et fonctionnement
des écosystémes forestiers
méditerranéens

Le caractére particulier des foréts méditer-
ranéennes ne peut se comprendre qu’'a partir
de leur histoire. Mais il ne faut pas oublier
les travaux de BRAUN-BLANQUET dont I'essen-
tiel de 'ceuvre a porté sur la description des
groupements végétaux du Sud-Est frangais.
11 fut relayé ensuite, par une cohorte de phy-
tosociologues et de phytogéographes qui ont
travaillé tout autour du bassin méditerra-
néen, mettant en évidence la grande diver-
sité des groupements forestiers, leur origina-
lité et leur richesse par comparaison aux
formations médio-européennes. C’est donc, a
partir de la connaissance des principales
essences forestiéres et des groupements
végétaux qui les accompagnent que s’est édi-
fiée la notion de succession. Le processus
successionnel est principalement étudié au
plan des modifications de la composition spé-
cifique (BONIN et al 1983a, BARBERO et al,
1987, DEBUSSCHE et al 1999). Cette prise en
compte de la dynamique du couvert végétal a
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Fig.3:

Apres une perturbation,
par exemple un incendie,
la forét pase par une série
de stades (1 a 4) qui, tous
ensemble, constituent

le « domaine forestier ».
Chaque stade est caracté-
risé par une diversité
alpha (o) ; le changement
de diversité qu'implique
le passage d'un stade

a l'autre est quantifié

par la diversité beta (B)

et la diversité d’ensemble
du domaine forestier est
la diversité gamma (y),
qui est « I'héritage »

de biodiversité légué

par I'histoire.

permis de prendre conscience des modalités
des processus d’évolution de la végétation.

La dynamique du couvert forestier médi-
terranéen a été abordée, au cours des décen-
nies écoulées a deux échelles.

A l'échelle des territoires

Dans un contexte climatique « stable », la
couverture végétale suit une évolution dyna-
mique progressive qui aboutit a un groupe-
ment forestier en équilibre (ou supposé tel).
Cette évolution peut étre régressive sous la
pression de perturbations diverses. Les suc-
cessions sont toujours qualifiées de secon-
daires en région méditerranéenne
puisqu’elles ont été impactées par 'homme
dans la quasi-totalité des cas. Les succes-
sions conduisent 1’écosystéme a une com-
plexité de plus en plus grande, bien que la
disparition des stades transitoires puisse
réduire cette complexité. Ceux-ci ont été plus
ou moins bien identifiés, analysés et modéli-
sés a de nombreuses reprises dans la littéra-
ture écologique (LEPART et ESCARRE, 1983,
DELCOURT et al. 1983 entre autres). La végé-
tation méditerranéenne constitue un ensems-
ble hétérogéne ou se superposent des écosys-
témes plus ou moins différenciés en fonction
de la date de leur structuration, et de I'inten-
sité de l'action de ’'Homme. Celui-ci a joué
un role déterminant dans les processus
dynamiques en favorisant ou en freinant
I'évolution de la couverture végétale a cer-
tains niveaux ou en modifiant les trajectoires
(ce qui fut observé dans le maquis corse et

dans les Maures). Les incendies répétés ont
été des perturbateurs de la dynamique
(arguments abordés par ailleurs par PONS &
THINON 1987). Cette mécanique n’est donc
pas parfaitement « huilée » et offre encore
des sources de réflexion d’autant que le
changement climatique peut provoquer des
dérives importantes des trajectoires dyna-
miques dans I'avenir (Cf. Fig. 3).

A T'échelle du territoire, 'approche ne peut
se faire qu’a partir de I'analyse du paysage.
Le paysage est le résultat, & un moment
donné, de multiples processus, d’interac-
tions, d’ajustements toujours recommencés
entre les pratiques de sociétés et les proces-
sus écologiques (MARTY et al 2004). L’écologie
du paysage née en 1939, a véritablement
pris son essor au cours des années 1980.
Sans reprendre 'historique de ce courant de
Iécologie et de ses différentes tendances,
rappelons les ouvrages de FORMAN & GODRON
(1981) et BUREL & BAUDRY (2000) qui en
résument les concepts et méthodes avec
quelques différences de conception. Les
milieux « naturels » et les espaces ruraux ont
subi des changements profonds au cours des
deux derniers siecles et le territoire méditer-
ranéen tout particulierement (voir travaux
de SIMON & PECH 2003 a la Montagne de
Lure, DEBUSSCHE et al 1999). Ces transfor-
mations ont considérablement modifié la
physionomie paysagére et la diversité biolo-
gique (BARBERO, QUEZEL 1990, LEPART et al.
1994) Les éléments qui amenent la transfor-
mation des paysages sur les rives nord de la
Méditerranée ont été évoqués par VIGNERON

Stades successionnels (succession = domaine forestier)

b
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(1994). Ils ont fait par ailleurs, I'objet d’'un
programme de recherche du CNRS intitulé
« Zone atelier arriére-pays méditerranéens »
(2002-2006). Cette évolution des paysages
méditerranéens a plusieurs causes : 'aban-
don d’une partie des terres agricoles laissant
une mosaique d’habitats aux dynamiques
initiales souvent liées a I'histoire des par-
celles et a la nature des cultures qui ont pré-
cédé 'abandon. TATONI et al (1994) ont suivi
la recolonisation des terrasses de culture
abandonnées dans la région provencale, sou-
lignant la diversité des réponses dans les
années qui suivent 'abandon. Il faut associer
a cela la restructuration fonciere des exploi-
tations agricoles associée a une déprise spec-
taculaire, surtout dans les arriére-pays. Ces
éléments laissent un territoire dont I'hétéro-
généité ameéne la mise en place d'un patch-
work d’écosystémes. Cette hétérogénéité a
été prise en compte par différentes méthodes
(LACAZE et al 1984) On peut assimiler cette
situation paysagere a 1’écocomplexe de
BLANDIN et LAMOTTE (1985-1988) correspon-
dant aux paysages anthropiques ou au méta-
climax de BLONDEL (1986) qui est I'ensemble
des taches d’habitats qui se succédent le long
d’'une succession écologique initiée par une
perturbation naturelle. Cette hétérogénéité
est due a une diversité de situations liées
aux activités humaines, a la nature du sol, a
son bilan hydrique et a la nature des cul-
tures qui ont précédé 'abandon. Avec le
temps, celle-ci s’estompe avec 'installation
en premier lieu, d’'un couvert forestier expan-
sionniste entrainant la fermeture des pay-
sages, puis d'un couvert correspondant a un
modele de résistance (foréts sclérophylles) ou
de stabilisation (espéces caducifoliées).

Au sud de la Méditerranée, la situation est
différente compte tenu des conditions socio-
économiques des populations rurales et des
conditions climatiques plus défavorables. Les
causes se résument en un triptyque large-
ment explicité : défrichage sauvage pour
gagner des surfaces cultivables, prélevement
excessif de bois de chauffage, et sylvo-pasto-
ralisme intensif et anarchique. Les articles
concernant les formations forestiéres du
Maghreb soumis a la revue Forét
Méditerranéenne témoignent tous d’'une
situation dramatique ou parfois les seuils de
résilience sont définitivement dépassés.
L’article de BARBERO & QUEZEL (1995) déja
cité, donne une prédiction inquiétante du
futur de la couverture végétale au Maghreb.
ELHAMROUNI A., en 1992, avait fait une ana-

lyse approfondie de la dynamique régressive
des végétations préforestieres et forestieres
de la Tunisie. 11 soulignait le réle majeur du
surpaturage, élément déterminant de la
dégradation, en prenant en compte le niveau
de production des formations arborées, leur
capacité de charge comparée a la charge
réelle.

La dynamique a I'échelle
locale

A cette échelle, la succession conduit I'éco-
systeme a une complexité de plus en plus
grande dans laquelle les mécanismes fonc-
tionnels sont animés par de nombreux élé-
ments qui interagissent. Du point de vue des
bilans énergétiques, des flux de nutriments,
des caractéristiques biologiques et de la
structure des communautés, on observe une
trés grande variabilité entre les stades de la
succession. « L'effet de chaine », joue un role
important. Le processus successionnel est
principalement étudié au plan des modifica-
tions de la composition spécifique
(DEBUSCCHE et al 1999). En région méditer-
ranéenne, les études qui ont tenté d’appré-
hender les processus fonctionnels accompa-
gnant le remplacement progressif des
especes pionnieres par des especes de stades
plus tardifs ne se sont développées qu’au
cours des trente derniéres années. Toute
augmentation dans le niveau des ressources
minérales conduit a I'installation d’espéces
nouvelles (AERTS & BERENDSE 1988) qui a
leur tour, modifient les teneurs relatives en

Photo 6 :

Rejets de chéne vert a
Aureille dans les Alpilles.

Photo J.B.
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Photo 7 :
Installation
dans la chénaie verte.

sur le site expérimental
de Puéchabon (Hérault).

Photo D.A.

éléments minéraux du sol (BONIN et al
1983b). De nombreux travaux ont apporté
des informations sur tel ou tel aspect de ces
processus. Les étapes « préforestieres » de
cette dynamique (fruticées, maquis et gar-
rigues) jouent un role déterminant en facili-
tant les semis d’arbres dans les habitats
ouverts (GAVINET et al 2016). L'élément ini-
tial reléve de la compétition entre espéces,
étroitement lié, en premier lieu, aux poten-
tialités de dissémination de celles-ci mais
aussi aux transformations des ressources
minérales.

Les flux de nutriments, les caractéris-
tiques biologiques et la structure des com-
munautés, sont caractérisés par une grande
variabilité entre les différents stades de la
succession. Diverses recherches sur des
especes méditerranéennes I'ont montré.
Ainsi, en Provence, BALLINI & BONIN (1994-
1995) décrivent la régénération, la structure,
la productivité et la dynamique des bioélé-
ments dans les formations a Ulex parviflorus
illustrant les évolutions des relations sol-
plante en fonction de la dynamique. ROBLES
(1998) analyse quelques aspects du passage
des cistaies au stade plus évolué dominé par
la bruyere arborescente dans les Maures.
Des suivis sur le bilan en nutriments chez le
chéne vert, dans des environnements diffé-
rents, montrent des variations importantes
des concentrations en minéraux dans la
feuille. En termes d’allocation de ressources,

un rapport est établi entre production
foliaire et production en bois en fonction de
différentes situations écologiques. La
connaissance des indices foliaires permet
d’affiner les estimations de biomasse. Ces
travaux montrent que Quercus ilex peut
g'adapter a des environnements différents et
fait preuve d'une certaine plasticité. C’est
aussi le cas pour d’autres essences fores-
tieres méditerranéennes, mais pas pour
toutes.

Le compartiment litiere est une interface
essentielle entre la végétation et le sol sous
toutes les latitudes. Dans les foréts méditer-
ranéennes, cette interface joue un role capi-
tal. Elle a fait I'objet de nombreuses
recherches au cours des derniéres décennies.
La diversité des formations végétales sur des
substrats différents, avec des couverts variés
(pins, espéces sclérophylles et caducifoliées)
entraine des évolutions différentes dans les
processus de dégradation. Ce compartiment
joue un role important dans la dynamique
des bioéléments. Il est trés sensible aux
conditions extérieures, en particulier a la
sécheresse estivale qui provoque un arrét de
la fragmentation des feuilles par les microar-
thropodes du sol (POINSOT-BALAGUER 1976 -
1985) qui interfere sur leur décomposition en
influengant les processus enzymatiques dus
a des bactéries et des champignons (PERISSOL
1992, 1994, CRIQUET S. et al 2000). Le chan-
gement climatique devrait encore aggraver
le blocage estival de la décomposition en par-
ticulier pour les litiéres d’especes scléro-
phylles (chéne vert et chéne-liege) dont la
dégradation sera alors plus difficile.

Une autre cause de la variabilité des phé-
nomeénes de succession est I'intervention des
processus allélopathiques. A la fin du XX°
siécle, les études sur les composés orga-
niques volatils (COV) se sont développées au
sein des formations préforestiéres et fores-
tiéres méditerranéennes. Les végétaux pro-
duisent un grand nombre de métabolites
secondaires qui, s'ils n'ont pas de fonctions
essentielles pour le développement, jouent
un role primordial dans les relations entre la
plante et son environnement. Certains de ces
métabolites, une fois libérés dans le milieu,
vont pouvoir exercer une action positive ou
négative sur les plantes voisines (BONIN et al
2007, FERNANDEZ et al 2013). Ils participent
donc aux mécanismes de compétition entre
especes constituant ainsi, I'un des rouages de
la dynamique. Depuis les années 1990, s’est
développée une évaluation des potentialités
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allélochimiques de nombreuses espéces
méditerranéennes. Les conditions du biocli-
mat méditerranéen contribuent a amplifier
ces processus. Les cistes et le pin d’Alep ont
été les especes privilégiées de ces études
(ROBLES et al 1999). Les composés orga-
niques volatils peuvent impacter la décompo-
sition de la litiere (CHOMEL et al 2014). De
nombreuses interactions entre production de
métabolites secondaires et nutrition miné-
rale, entrainent aussi des modifications des
potentialités allélochimiques donc des modi-
fications dans les relations interspécifiques.
Tous ces constats montrent la complexité des
rouages qui animent le fonctionnement des
écosystemes préforestiers et forestiers médi-
terranéens.

Apports des sites d'étude
privilégiés

L’analyse de ces processus fonctionnels a
bénéficié de situations favorables dans le
cadre d’études sur les débroussaillements
(Défense des foréts contre I'incendie). Les
« tranchées pare-feu » situées dans des situa-
tions écologiques variées sur toute la
Provence calcaire et siliceuse, offraient une
abondante quantité de sites dont on connais-
sait 'historique, sites qui avaient 'avantage
d’avoir, en arriere-plan, un témoin. Le
débroussaillement a un effet sur 'augmenta-
tion de la biodiversité floristique en zone per-
turbée (végétaux supérieurs et mousses
[HEBRARD et al. 1991]). Il a des effets spéci-
fiques immédiats et différés sur le peuple-
ment des arthropodes frondicoles (BIGOT et al
1987-1988). L'impact au niveau de la faune
de la litiére (POINSOT-BALAGUER et al 1995)
est notable. Ces effets peuvent étre, parfois,
trés importants. Les caractéristiques éda-
phiques (BONIN et al 1991, ROBLES et al 2000)
sont modifiées diversement selon la nature
du sol et la couverture végétale. Cette diver-
sité fonctionnelle entraine une diversité flo-
ristique. Ces situations ont permis de pren-
dre la mesure des effets d’'une perturbation
brutale et sévére dans le cadre de groupe-
ments végétaux tres différents mais aussi de
suivre la dynamique fonctionnelle permet-
tant le retour a la situation initiale. La répé-
tition de ce type de perturbation a entrainé
une dégradation progressive de la biodiver-
sité floristique en favorisant la dominance de
certaines especes.

Par ailleurs, la création du site expérimen-
tal de Puéchabon dans 'Hérault, a ouvert la

voie a une nouvelle forme de lieux d’observa-
tions pérennes concernant les foréts méditer-
ranéennes (RAMBAL 2008). Dédié au chéne
vert, ce site a amené quelques années plus
tard la création du site de Fontblanche
(Bouches-du-Rhone) concernant le pin d’Alep
puis celui de Saint-Michel-I'Observatoire
(O3HP) dédié au chéne pubescent dans les
Alpes-de-Haute-Provence (GAUQUELIN et al
2011). Ces trois sites sont le cadre d’expéri-
mentations multiples. L'étude des effets du
changement climatique constitue un de leurs
sujets majeurs. Des installations impor-
tantes permettent de suivre le cycle du car-
bone dans les trois types de formations étu-
diées mais aussi 'effet de la sécheresse
estivale, plus ou moins prononcée, sur les
especes végétales en place. Le pin d’Alep
reste encore le support privilégié en matiere
d’informations sur le climat et les effets du
changement climatique sur le site de
Fontblanche (VENNETIER et al 2011).

Des recherches en cours

En dendroclimatologie, une collaboration a
été établie avec des généticiens (INRA-
Avignon) sur le groupe des pins noirs, fondée
sur la comparaison de nombreuses sous-
espéces et provenances. Installés dans des
plantations comparatives qui ont permis
d’évaluer la diversité fonctionnelle et évolu-
tive, ces pins offrent une alternative au dépé-
rissement du pin sylvestre et du sapin, lié au
réchauffement. Par ailleurs, la collaboration
avec les écophysiologistes a été poursuivie

Photo 8:
Systéme d'exclusion

d’eau de pluie dans un

peuplement de pin

d’Alep sur le site expéri-
mental de Fontblanche

(Bouches-du-Rhone).
Photo D.A.
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sur les observatoires de recherche en envi-
ronnement de Fontblanche, Puéchabon et
Saint-Michel-I'Observatoire. Un résultat pro-
bant est la démonstration d'un gain de plus
de quatre semaines de la durée d’activité
cambiale du pin d’Alep au cours des 40 der-
nieres années (GUIBAL, communication per-
sonnelle 2018). Les travaux en cours sur le
cycle du carbone dans ces trois sites sont
intégrés dans des programmes internatio-
naux qui regroupent les données d'un grand
nombre de stations pour un traitement glo-
bal.

Conclusion

Le caractere spécifique des foréts méditer-
ranéennes a été mis en évidence depuis plus
d’'un demi-siécle. On ne peut pas comprendre
la situation actuelle de ces foréts sans en
retracer leur histoire complexe et sans souli-
gner leurs caractéristiques actuelles. Depuis
SEIGUE, PONS et QUEZEL (et quelques autres),
le profil de ces formations a été bien précisé.
La biogéographie des groupements, la répar-
tition des essences forestieres dans le bassin
méditerranéen soulévent encore aujourd’hui
des questionnements auxquels tentent de
répondre les écologues avec des méthodes et
des techniques nouvelles (par exemple
GIOVANNELLI 2017) a propos de « I'histoire
évolutive et de la diversité du pin noir a
I’échelle de son aire de répartition ». Les
transformations des approches en écologie
sont concomitantes a I'émergence de grands
problémes d’environnement (changement cli-
matique et perte de diversité biologique). Le
monde méditerranéen est particulierement
concerné. Dans ce contexte, 1l convient de
poser un certain nombre de questions rela-
tives a I'évolution des démarches en écologie
méditerranéenne. Quel est I'impact de la bio-
diversité sur le fonctionnement et la produc-
tivité des écosystémes méditerranéens ?
Comment la biodiversité est-elle liée au fonc-
tionnement des écosystémes dans différentes
zones biogéographiques (voir projet FUN-
BIOME information MEDAIL 2018) ? Un cer-
tain nombre d’expériences sont venues
étayer 'hypothese selon laquelle la biodiver-
sité exerce un effet positif sur le fonctionne-
ment des écosystemes. La plupart des obser-
vations ont été faites sur des formations
herbacées (TILMAN et al 1996). Quelques
unes l'ont été sur des groupements forestiers

méditerranéens (PREVOSTO & RIPERT 2011).
Les études actuelles tentent de tenir compte
des contraintes énergétiques, d'interactions
et de dynamiques loin de I'équilibre, modi-
fiant ainsi les conclusions antérieures sur la
stabilité des systémes écologiques complexes.
L’évolution progressive ou régressive des
couverts forestiers méditerranéens entre
dans ce contexte. L’analyse des traits démo-
graphiques des espéces et en particulier de
ceux concernant la dispersion et la variabi-
lité du recrutement dans I'espace et dans le
temps, est un moyen efficace pour aborder
les processus de coexistence, de remplace-
ment et de diffusion des espéces dans des
paysages subissant des perturbations natu-
relles (LAVOREL & CHESSON 1995). Les obser-
vations générales sont-elles applicables au
contexte méditerranéen ? Les prédictions
annoncent une extension de la saison seche.
Ceci impactera les cycles de matiére et de
nutriments et particuliérement les interac-
tions bactéries-mycorhizes dans les litieres
gérant la disponibilité des éléments miné-
raux dans les transferts sol-plante
(SANTONJA et al 2015). Quel sera le bilan du
cycle du carbone au sein des différents types
de foréts méditerranéennes ? Ces foréts sont-
elles émettrices ou puit de carbone ? La
question se pose particuliérement pour les
formations sclérophylles (ZRIBI et al 2017)
Peut-on répondre globalement oui, compte
tenu de I'hétérogénéité des formations fores-
tieres méditerranéennes ?

Seules les longues séries d’observations
permettent de décrire les évolutions natu-
relles et perturbées des écosystemes. Cela
justifie la création de stations d’études
comme Puéchabon ou 'O3HP, mais aussi des
investigations suivies sur les formations pré-
forestieres plus diversifiées dans le contexte
méditerranéen, plus faciles a suivre. Mais
ceci implique aussi que 'on enchaine les
connaissances relatives a un méme sujet. Un
trés grand nombre d’entre elles, ont été accu-
mulées puis parfois oubliées injustement
depuis plusieurs dizaines d’années. Ce texte
montre que 'on peut relier des travaux écolo-
giques de différentes périodes. Les évolutions
techniques actuelles permettent d’aller plus
loin dans la connaissance de I’écologie des
foréts méditerranéennes sans pour autant
faire table rase des acquis du passé.

J.B., G.B.
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Ensembles composites d'espéces aux origines biogéographiques variées, les foréts méditerranéennes
sont I'héritage d'une longue histoire commencée dés le Crétacé, il y a 100 millions d’années, et mar-
quée par de multiples accidents tectoniques et climatiques. Les phases glaciaires et interglaciaires qui
caractérisérent le Pléistocéne eurent une influence décisive sur la biodiversité actuelle de ces foréts et
expliquent a la fois leur grande diversité génétique et leur niveau d’endémisme élevé. Trois grands
ensembles forestiers se partagent I'espace en fonction de I'étagement bioclimatique, les foréts scléro-
phylles des étages méditerranéen et méso-méditerranéen dominées par des chénes a feuillage persis-
tant, les foréts caducifoliées de I'étage supra-méditerranéen et les ensembles a coniféres dominants
(pins, sapins et cédre) de I'étage montagnard-méditerranéen. Aprés avoir rappelé I'histoire de certaines
essences dominantes, comme le pin d'Alep, le pin noir, les chénes et le cédre de I'Atlas, et leur lien
avec les bioclimats méditerranéens, une bréve analyse est faite de la dynamique et du fonctionnement
des écosystemes forestiers méditerranéens a I'échelle des territoires et a I'échelle locale. L'analyse sou-
ligne Iimportance des successions écologiques et des mécanismes fonctionnels qui président a cette
dynamique entre un stade initial déclenché par une perturbation (ou une coupe) et les stades mars de
reconstitution de la forét. Les recherches actuellement menées sur des sites d'étude privilégiés, tant en
Occitanie que dans la Région Sud, contribuent a mieux connaftre les dynamiques internes a ces foréts,
avec une attention toute particuliére portée sur la réponse observée et attendue de ces foréts a diffé-
rentes composantes des déreglements climatiques, notamment les risques de sécheresse prolongée et
|'élévation des températures.

The history of Mediterranean forests: dynamics of their evolution and ecology

Mediterranean forests are complex assemblages of species whose origins stem from various biogeo-
graphical contexts which occurred at many scales of time and space. They are a legacy of a long history
that started as far back as the Cretaceous (100 million years) and which has been repeatedly modified
by innumerable tectonic and climatic upheavals. The alternation of long glacial with shorter interglacial
episodes during the Pleistocene shaped the existing biodiversity of these forests and their associated
fauna and flora. These episodes explain both the exceptionally wide genetic diversity of taxa and the
high rate of endemism in these forests. Overall, three main forest complexes define the Mediterranean
forested areas, depending on the bioclimatic mountain zones, namely: i) sclerophyllous evergreen
forests of the Mediterranean and meso-Mediterranean zones, made up of evergreen oaks; ii) deciduous
broadleaved forests of the supra-Mediterranean zone; and iii) coniferous assemblages which include
pines, firs and cedars, of the montane-Mediterranean zone. The paper gives a brief history of the main
species, such as the Aleppo and Austrian pines, several species of oak, the Atlas cedar, and an account
of their close links to Mediterranean bioclimates. Then follows a multi-scale analysis, at both regional
and local habitat levels, of the dynamics and functioning of Mediterranean-type ecosystems. This analy-
sis emphasizes the paramount importance of ecological successions as well as the functional mecha-
nisms that govern the dynamics between a forest's initial stage triggered by a disturbance event (fire,
storm, felling etc.) and the final stages of mature forest. Current research programmes, at dedicated
study sites in both the Occitanie Region (S.-Central France) and Provence (S.-E. France), contribute to a
better understanding of the internal dynamics of these forests. Particular attention is being given to
predicted and observed responses of the forests and their associated communities to the various com-
ponents of global climate change, notably prolonged droughts and warmer temperatures.
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