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Résumé 

 
Les zones humides temporaires sont largement représentées au Maroc. Elles sont d’une 

grande importance écologique et économique et abritent une biodiversité unique avec de 

nombreuses espèces endémiques, rares ou menacées. Toutefois, ces écosystèmes connaissent un 

déclin rapide en raison de l’effet combiné des pressions anthropiques et des changements 

climatiques. Les changements climatiques prévus, sont susceptibles d’accentuer les impacts et 

d’induire de profonds changements dans la qualité de ces milieux et leur valeur biologique. A 

cet égard les objectifs de cette thèse étaient (1) d’étudier la composition et la structure de la 

végétation et du stock semencier des mares temporaires du Maroc à une échelle régionale, le 

long d’un gradient latitudinal N-S reflétant un gradient climatique, (2) les réponses des plantes 

le long de ce gradient et (3) d’évaluer les conséquences des changements climatiques sur la 

végétation des mares. 

 

Notre travail, réalisé sur 85 mares temporaires de la côte atlantique marocaine a montré que 

la structure et la diversité des communautés végétales et du stock semencier sont principalement 

contrôlées à la fois par des facteurs locaux et des facteurs climatiques et que la richesse et la 

diversité  diminuent du nord vers le sud. Cet appauvrissement des communautés est susceptible de  

s’accentuer dans le futur avec le changement climatique. Nous avons trouvé aussi une grande 

variation le long du gradient de latitude des traits végétatifs et reproducteurs de 6 espèces de 

plantes amphibies (des genres Isoetes, Elatine, Damasonium et Baldellia) sur le terrain, ce qui ne 

s’exprime plus quand les plantes sont cultivées sous des conditions homogènes au laboratoire. Ces 

résultats suggèrent que les différences trouvées dans les traits des six plantes, correspondent à une 

réponse plastique aux conditions environnementales locales, ce qui contribue probablement à leur 

résilience aux fluctuations environnementales et au changement climatique. Cecifaciliterait 

d’éventuels transferts de populations dans des projets de restauration des mares perturbées. 

 

 

Mots clés : Bassin méditerranéen, Maroc, changement climatique, communautés végétales, 

gradient climatique,  Zones humides temporaires, biodiversité. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 
ABSTRACT 

 
 

        Temporary wetlands are widely represented in Morocco. These ecosystems have an 

important ecological and economic value. They are also remarkable habitats with a unique 

biodiversity with many endemic, rare or threatened species. However, these ecosystems are in 

rapid decline due to the combined effect of anthropogenic pressures and climate change. The 

predicted climatic changes are likely to accentuate the impacts and induce profound changes in 

the quality of these environments and their biological value. In this regard, the objectives of this 

thesis were (1) to study the composition and structure of the vegetation and the seed stock of 

Moroccan temporary ponds at a regional scale, along a latitudinal gradient N-S reflecting a 

climatic gradient, (2) the responses of plants along this gradient and (3) to assess the 

consequences of climate change on the ponds Vegetation. 

 

         Our work, carried out on 85 temporary ponds on the Moroccan Atlantic coast. Our results 

show that the plant communities’ and seed stock structure and diversity are mainly controlled by 

both local and climatic factors and that the richness and diversity decrease from north to south. 

This impoverishment of communities is likely to increase in the future with climate change. We 

also found a large variation along the latitude gradient of the 6 amphibious species (Isoetes, 

Elatine, Damasonium and Baldellia) vegetative and reproductive traits in the field, which is no 

longer, expressed when the plants are grown under homogeneous conditions in the laboratory. 

These results suggest that the differences found in six plants traits correspond to a plastic response 

to local environmental conditions, which probably contributes to their resilience to environmental 

fluctuations and climate change; it would facilitate possible transfers of populations in projects to 

restore disturbed ponds. 

 

 

Keywords: Mediterranean basin, Morocco, climate change, plant communities, climate gradient, 

temporary wetlands, biodiversity. 
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« La nature hait l'uniformité et aime la diversité. 

C'est là peut-être que se reconnaît son génie » 

Bernard Werber 
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Biodiversité, gradient latitudinal et climat 

La biodiversité joue un rôle majeur au sein de la biosphère. Elle rend de nombreux services à 

l’homme (approvisionnement, régulation, entretien, culturel) et participe à son bien-être ainsi 

qu’à son économie (Cardinale et al., 2012; Bellard, 2013). La diversité spécifique varie dans 

l’espace et dans le temps (Bellard, 2013). A l’échelle globale, la distribution spatiale de la 

biodiversité se fait selon les modèles régionaux du climat permettant ainsi de distinguer de 

larges ensembles biologiques appelés biomes (exemple : toundra, taiga, foret mixte tempérée, 

forêt méditerranéenne, grands déserts, forêt tropicale). Au sein de ces biomes, les espèces 

interagissent entre elles en formant des unités fonctionnelles « les écosystèmes », caractérisés 

par une association de différentes communautés ayant des relations structurelles et 

fonctionnelles avec leur environnement et entre elles. La variation spatiale de la diversité 

spécifique a toujours suscitée l’intérêt des écologues. 

 

Le gradient latitudinal de diversité (GLD), très lié au climat, est l'un des modèles les plus 

documentés en écologie (Pianka, 1966; Willig et al., 2003; Hillebrand, 2004; Mittelbach et  

al., 2007; kneitel, 2016). Il est le plus ancien et l'un des modèles les plus fondamentaux 

concernant la vie sur terre montrant l'augmentation de la diversité biologique des pôles vers 

les régions équatoriales (Brown & Lomolino, 1998; Gaston, 1996; Rosenzweig, 1995; Willig, 

2001). En effet, la richesse en espèces de la plupart des taxons augmente vers l’équateur et 

cette tendance est nettement plus forte aux échelles régionales que locales (Mittelbach et al., 

2007). Cette diminution du nombre d'espèces vers les hautes latitudes a été identifiée dans de 

nombreux groupes taxonomiques et dans plusieurs écosystèmes (Hillebrand, 2004). 

Néanmoins, il existe un manque de consensus sur les mécanismes à l’origine de cette 

variation spatiale de la diversité. Un nombre toujours croissant d’hypothèses (Pianka, 1966 ; 

Rohde, 1992), leur interdépendance (Currie, 1991; Gaston & Blackburn, 2000) et l’absence 

d’hypothèses alternatives irrépréhensibles (Currie, 1991) ont constitué un obstacle à la 

recherche de la cause principale de ce gradient latitudinal (Currie et al., 1999; 

Hillebrand,2004). Le débat sur les causes du gradient latitudinal de diversité comporte des 

explications biologiques (spéciation, extinction, biogéographie, etc) et/ou non biologiques 

(histoire du climat, âge et surface des régions, etc) (Mittelbach et al. 2007; Hof et al, 2008). 

Trois catégories d’hypothèses ont été proposées pour expliquer cette tendance : 

(1) l’hypothèse espèce – énergie, selon laquelle la richesse en espèces est déterminée par la 

disponibilité en énergie (Currie, 1991; Hawkins et al., 2003); 
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(2) l'hypothèse espèce – surface, qui souligne l'importance de l'espace pour la richesse en 

espèces (Terborgh, 1973; Rosenzweig, 1995); et 

(3) l'hypothèse historique qui souligne l'importance des facteurs écologiques, en particulier 

des fluctuations climatiques (Fischer, 1960; Dynesius & Jansson, 2000; Graham et al., 2006; 

Hof et al.,2008 ). 

 

Les facteurs écologiques co-varient avec la latitude et peuvent interagir avec les traits des 

espèces (par exemple, la capacité de dispersion), entraînant le gradient latitudinal de diversité 

(GLD) à différentes échelles spatiales (Willig et al., 2003; Soininen et al., 2007; Jocque et al., 

2010). Par exemple, la variation climatique peut déterminer la structure physique d'une 

communauté (taille de l'habitat, par exemple), ce qui peut ensuite déterminer la richesse 

spécifique de la communauté à l'échelle locale (MacArthur & Wilson, 1967), la capacité de 

dispersion des espèces (Jocque et al., 2010; Brendonck et al., 2014) et les profils de diversité 

bêta (Soininen et al., 2007). Les études montrant une diversité croissante vers les basses 

latitudes à différentes échelles « régionales et locales » sont prépondérantes (Stevens &Willig, 

2002 ; Rodriguez & Arita, 2004; Kraft et al., 2011). Cependant, d’autres études ont montré 

des gradients latitudinaux de diversité inversés à certaines échelles spatiales « locales » 

(Clarke & Lidgard, 2000 ; Buckley et al., 2003; Soininen et al., 2007a ; Brendonck et al., 

2014; Kneitel, 2016). Les modèles de diversité associés aux gradients de températures et de 

précipitations le long de la latitude ont été expliqués par de nombreux mécanismes, 

notamment la taille de l'habitat et l'échelle spatiale (Willig et al., 2003). 

 
La biodiversité a connu au cours de l'histoire de la terre une succession de phases d’extinction 

et d’apparition d’espèces. Cinq crises d’extinctions massives d’espèces (animaux et végétaux) 

ont marqué les temps géologiques (Fini-ordovicienne, Fini-dévonienne, Permo-triasique, Fini- 

triasique, Crétacé-tertiaire) (Pimm & Raven, 2000). Les causes de ces extinctions étaient 

attribuées aux activités volcaniques, aux météorites qui se sont abattues sur la terre, à la 

réorganisation des continents et aux changements du climat (alternances de périodes glaciaire 

et interglaciaire) (Pimm & Raven, 2000). Lors de l’Holocène, particulièrement au 

Néolithique, il y a eu la sédentarisation des populations humaines qui s’est accompagnée par 

une pression sur les écosystèmes et les ressources naturelles, avec la déforestation, le 

développement de l’élevage et l’agriculture. Depuis cette période, l’évolution des populations 

humaines, de leurs modes de vie et de leurs activités, génère une augmentation intense et 

rapide des pressions sur les milieux et les ressources naturels. L’utilisation des combustibles 
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fossiles (charbon, gaz et pétrole) à un niveau jamais égalé affecte le climat de la planète par 

l’émission de gaz à effet de serre (Barbault et.al, 2004). L’urbanisation et l’agriculture 

intensive accentuent la fragmentation des habitats et réduisent les espaces naturels ce qui 

augmente les taux d’extinction des espèces. L’élevage intensif diminue la richesse et la 

diversité des communautés végétales par le prélèvement d’espèces et la modification de la 

qualité physico-chimique des sols (Avise et al., 2008; Bouahim 2010). La production de 

nombreux polluants affecte tant les cycles biogéochimiques que la physiologie des 

organismes vivants. 

 

Bien que l’on estime que la première cause actuelle de perte de biodiversité est liée aux 

pressions anthropiques, le changement climatique risque de devenir la plus grande cause de 

perte de biodiversité dans les années à venir (Pereira et al., 2010). Le changement climatique 

s’accompagne d’une réduction des précipitations, une augmentation des températures et une 

fréquence des évènements climatiques extrêmes (sècheresses, inondations) (GIEC, 2014). 

Ceci affecte fortement le fonctionnement des écosystèmes et leur biodiversité qui s’appauvrie 

en espèces spécialistes (souvent rares ou endémiques) et s’enrichie en espèces généralistes 

très communes à faible valeur pour la conservation (Pyke 2005; Bellard, 2013). Il est 

aujourd’hui démontré que la Terre subit sa 6
ème

 grande crise d’extinction et qu’elle est 

imputable aux activités humaines (Caro et al., 2012). 

 
Le changement climatique peut affecter la biodiversité à tous ses niveaux. La diversité 

génétique est en baisse, ce qui affecte indirectement le fonctionnement des écosystèmes et 

leur résilience aux pressions environnementales (Botkin et al., 2007). Le changement 

climatique peut impacter les individus et plus largement les communautés (Pacifici et al 

2015). Dans l'ensemble, 7,9% des espèces devraient disparaître avec le changement 

climatique futur (Urban, 2015), néanmoins les risques d’extinction diffèrent d’une région à 

une autre. L'Amérique du Nord et l'Europe ont été caractérisées par les risques d’extinction les 

plus faibles (respectivement 5 et 6%), et l’Amérique du Sud (23%) (Williams et al, 2007), 

l’Australie et la Nouvelle-Zélande (14%) par les risques les plus élevés. Les régions mal 

étudiées (Afrique et Asie) peuvent faire face à des risques plus élevés (Williams et al, 2003). 

Le facteur qui explique le mieux la variation dans le risque d'extinction est l’intensité du 

changement climatique futur (Urban, 2015). Le changement climatique peut aussi modifier 

l’ensemble des relations interspécifiques qui régissent les communautés comme les relations 

de compétition, de proie/prédateurs (Gilman et al., 2010) et ainsi modifier les communautés 
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d’espèces et les écosystèmes (Walther, 2010). La réponse des espèces au changement 

climatique se fait par des adaptations qui peuvent être spatiales (déplacement d’aires de 

distribution), temporelles (changement de phénologie) ou encore à l’échelle même de 

l’organisme (modification des traits fonctionnels). Les plantes ainsi que les animaux peuvent 

différer dans leur réponse au changement climatique (Schleuning et al. 2020). La vulnérabilité 

des plantes et des animaux aux changements climatiques peuvent être déterminée par leurs 

traits de réponse (Buckley & Kingsolver, 2012) qui peuvent être classés en ceux qui 

déterminent la sensibilité des espèces, ceux qui affectent leur capacité à s'adapter, et ceux qui 

déterminent leur vitesse de réponse (Dawson et al., 2011). Les espèces peuvent également 

différer dans leur capacité à s'adapter au changement climatique, évolution de tolérances plus 

larges ou par changement de comportement ou plasticité phénotypique (Dawson et al., 2011). 

De plus, les espèces peuvent différer dans leur vitesse de réponse face aux changements 

climatiques, qui dépend des traits comme l'âge de la maturité et la durée de vie, qui 

influencent la dynamique des populations (Buckley & Kingsolver, 2012). 

 

Les zones humides du bassin méditerranéen 

On qualifie de zone humide tout territoire dont le biotope et la répartition des êtres vivants 

sont caractérisés principalement par la présence de l’eau, quelque soit son degré de salinité ou 

sa persistance au cours de l’année. La convention RAMSAR définie les zones humides 

comme « Des étendues de marais, de fagnes, de tourbières, ou d’eau naturelles, ou 

artificielles, permanentes ou temporaires, où l’eau est stagnante ou courante, douce, 

saumâtre ou salées, y compris des étendues d’eau marine, dont la profondeur à marée basse 

n’excède pas six mètres » (http://www.ramsar.org). Elles se rencontrent partout dans le 

monde, sous tous les climats et dans tous les pays, sauf dans l’Antarctique mais sont plus 

abondantes sous les climats avec des précipitations saisonnières et / ou limitant 

l’évapotranspiration. A l’échelle du monde, les zones humides couvrent une surface comprise 

entre 0,75 et 1,3 milliard d’hectares (Finlayson & Davidson, 1999). Les zones humides 

abritent une biodiversité remarquable avec de nombreuses espèces endémiques, rares ou 

menacées inscrites dans la liste rouge de l’IUCN (Dernegietal., 2010). Elles jouent un rôle 

primordial dans la régulation des ressources en eau, l’épuration des eaux et la prévention des 

crues. L’Homme bénéficie des multiples fonctions des zones humides, notamment sur les 

plans hydrologique (piégeage des nutriments et étalement des pics de crue par stockage 

transitoire de l’eau), climatique (régulation des microclimats et stockage du carbone) et 

http://www.futura-sciences.com/fr/definition/t/developpement-durable-2/d/biotope_106/
http://www.futura-sciences.com/fr/definition/t/chimie-2/d/salinite_4406/
http://www.ramsar.org/
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biologique (production primaire et secondaire) (Costanza et al., 1997 ; King et al., 2000; 

Mitsch& gosselink, 2000). Ces fonctions contribuent à divers services, tels que : 

 les services d’approvisionnement qui correspondent à la production matérielle ou 

énergétique des écosystèmes (poisson, gibiers, végétaux, eau douce…) 

 les services de régulation qui correspondent à l’action régulatrice des écosystèmes 

(recharges des nappes phréatiques et la protection contre les inondations, régulation du 

climat local et de la qualité de l’air, capture et stockage du carbone, modération des 

évènements extrêmes, traitements des eaux usées, prévention contre l’érosion et maintien 

de la fertilité du sol). 

 les services de soutien qui sont nécessaires à la production de la quasi-totalité des autres 

services (habitats des espèces, maintien de la diversité génétique, recyclage des 

nutriments). 

 les services culturels qui correspondent aux avantages non matériels que retirent les 

personnes du contact avec les zones humides, et comprennent les avantages esthétiques, 

spirituels (éducation à l’environnement, divertissement et récréation, tourisme). 

Ce sont les écosystèmes les plus productifs de la planète (après la forêt tropicale) et qui 

contribuent le plus à la subsistance humaine et au développement. Bien qu’elles ne couvrent 

qu’environ 1,5 à 3% de la surface de la terre (Finlayson & Davidson, 1999), les zones 

humides représentent 45 % des services écologiques évalués (Coates, 2010). 

Malgré ces multiples fonctions et services indispensables aux sociétés humaines, les zones 

humides font partie des écosystèmes les plus menacés à l’échelle globale par les activités 

anthropiques (Lefeuvre, 2003). Longtemps considérés comme insalubres et inutiles, ces 

écosystèmes ont été détruits tout au long de la période historique. Les destructions se sont 

encore accélérées à partir du 20
ème

 siècle lorsque les politiques de sécurité alimentaire ont 

encouragé le développement des surfaces agricoles et l’irrigation (OZHM, 2012). La région 

méditerranéenne où il existe une diversité de zones humides dont les plus communes sont les 

lacs, les réservoirs, les cours d’eau, les deltas, les lagunes, les marais permanents ou 

temporaires (incluant les mares temporaires), est en effet marquée par une forte dynamique 

démographique qui engendre de fortes pressions sur l’environnement naturel en général et sur 

les zones humides en particulier. Ainsi, environ 50% des zones humides ont été détruites dans 

la région méditerranéenne (OZHM, 2012). Celles qui subsistent sont dans un état d’équilibre 

précaire. 
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Les enjeux en termes de biodiversité sont particulièrement importants dans le bassin 

méditerranéen. La région a en effet été identifiée comme l’un des 34 points chauds de 

diversité biologique du globe (Myers et al., 2000 ; Médail & Quézel, 1997 ; Médail & Myers, 

2004). C’est l’un des principaux centres d’endémisme de la planète (30.000 espèces de 

plantes, dont plus de 13.000 endémiques) et se distingue également par un nombre important 

d’espèces menacées d’extinction dont un grand nombre de (mollusques, plantes, reptiles et 

poissons) figurant dans la liste rouge de l’UICN (Union Internationale pour la Conservation 

de la Nature) (Dernegiet.al, 2010 ). Une évaluation récente de la Tour du Valat a montré que 

plus de 30% des espèces endémiques dépendantes des zones humides méditerranéennes sont 

menacées d’extinction (OZHM, 2018). 

Les mares temporaires méditerranéennes 

Parmi les zones humides méditerranéennes, se distinguent les mares temporaires qui sont des 

petits écosystèmes occupant des dépressions souvent fermées caractérisées par une alternance 

de phases inondée et sèche au cours du cycle annuel. Leur mise en eau se fait principalement 

par les pluies de l’automne-hiver. Les mares temporaires se rencontrent dans les diverses 

régions à climat méditerranéen: bassin méditerranéen (Grillas et al., 2004), sud-ouest de 

l’Australie (Jacobs & Brock, 1993), Californie (Barbour & Major, 1977 ; Zedler, 1987), 

Amérique du sud (Chili central) (Bliss et al., 1998) et Afrique du sud (Been et al., 1998). Les 

mares temporaires se caractérisent par une grande diversité de taille, de forme, de profondeur 

et d’usage. Elles présentent un intérêt conservatoire particulièrement important, en raison de 

leur richesse biologique exceptionnelle, aussi bien pour la flore (Médail et al., 1998; Quézel, 

1998; Grillas et al., 2004; Deil, 2005) que pour la faune (Boutin et al. 1982; Thiéry, 1987 ; 

Grillas et al., 2004, Van Den Broeck, 2016 ). 

Les mares temporaires représentent sans doute un des milieux humides les plus remarquables 

mais aussi les plus menacés du monde méditerranéen. Elles constituent, en effet, un ensemble 

de biotopes très complexes liés aux caractéristiques majeures du climat méditerranéen : 

alternance, au cours de l’année, d’une, voire de plusieurs phases de mise en eau axées sur les 

périodes froides et fraîches, et d’une phase d’assèchement essentiellement estivale (Grillas et 

al., 2004). Cette succession saisonnière d’inondations et d’exondations, associée à 

l’imprévisibilité des conditions hydrologiques, constitue la contrainte majeure responsable de 

la forte spécificité des communautés qui s’y développent (Cucherousset, 2006). 
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Les mares temporaires présentent des caractéristiques communes quant à leur écologie. 

Cependant, elles ne constituent pas un groupe homogène et elles sont diversifiées en fonction 

de leur régime hydrologique, des sols, de la roche-mère et de la physico-chimie des eaux 

(Grillas et al., 2004). Sous des conditions écologiques instables, partagées alternativement 

entre un environnement aquatique et terrestre, la flore a développé, dans ces milieux, des 

adaptations remarquables pour survivre : variétés de tailles, de formes de croissance, de 

modes de reproduction et de stratégies de vie. En dépit des faibles superficies qu’elles 

couvrent, les mares temporaires présentent une importance majeure pour la conservation de la 

biodiversité, en raison de leur très grande richesse spécifique, autant floristique que 

faunistique (Cucherousset, 2006). Elles procurent de nombreux services pour les populations 

locales (pâturage, abreuvoir pour le bétail, récolte de plantes médicinales, approvisionnement 

en eau ou en argile) (Rhazi et al., 2012). 

Les caractéristiques hydrologiques (durée, hauteur, dates d’inondation) et la faible 

productivité (peu de nutriments, sécheresse estivale) des mares temporaires sont les facteurs 

les plus importants pour la conservation de leurs espèces et de leurs communautés 

caractéristiques. Lorsque les activités humaines affectent ces facteurs, elles ont un impact sur 

la conservation des espèces qu’elles hébergent. Les pressions anthropiques sur les mares sont 

nombreuses et leurs atteintes peuvent conduire à la destruction directe et irréversible des 

mares (urbanisation, comblement, etc.), des dégradations ou perturbations (par exemple 

drainage partiel, pâturage), moins irrémédiables, mais qui modifient leur fonctionnement 

écologique. L’introduction d’espèces envahissantes, la fermeture du milieu ou l’atterrissement 

naturel perturbent aussi l’équilibre fragile de ces habitats et de leurs espèces (Grillas et al., 

2004). 

Les communautés végétales des mares temporaires 

Sur le plan de la flore et de la végétation, les mares temporaires d’eau douce oligotrophe sont 

classées parmi les écosystèmes de plus grand intérêt biologique et biogéographique en région 

méditerranéenne (Braun-Blanquet 1936; Grillas et al., 2004; Rhazi et al. 2012).En effet les 

mares temporaires oligotrophes, considérées depuis longtemps comme un joyau floristique 

dans le monde méditerranéen (Braun-Blanquet 1936), abritent des communautés végétales 

d’une grande richesse en espèces rares ou menacées notamment des genres Isoetes, Marsilea, 

Pilulariaetc (Quezel 1989). Sur le pourtour méditerranéen, Grillas et al. (2004) ont recensé 

108 espèces végétales rares caractéristiques des mares temporaires. Les pays possédant la plus 

grande biodiversité étant situés dans la partie ouest du bassin méditerranéen notamment le sud 
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de l’Europe (France, Espagne et Italie) et l’Afrique du Nord (Maroc, Algérie, Tunisie) où la 

proportion des plantes rares dans les mares temporaires dépasse largement 50%. Cette 

biodiversité diminue dans les pays de l’Est de la méditerranée avec par exemple 39% des 

espèces en Grèce, 31% en Turquie et moins de 31% pour les autres pays de la méditerranée 

orientale. Les conditions de non-équilibre et la faible productivité autorisent la coexistence de 

végétaux le plus souvent annuels, peu compétiteurs et de petite taille (Médail et al., 1998 ; 

Deil 2005). Cependant, il existe une grande hétérogénéité spatio-temporelle de cette richesse 

et de la composition floristique qui dépendent étroitement des différences de dates de mise en 

eau (Grillas et al., 2004,Rhazi et al. 2001; 2012), une alternance de deux phases inondée et 

exondée qui se traduit par une succession cyclique, composée d’une communauté aquatique 

(hydrophytique) en période inondée, d’une communauté amphibie lorsque la lame d’eau se 

réduit, et d’une communauté terrestre en période asséchée (Grillas et al., 2004). Ainsi deux 

grandes catégories d’espèces sont souvent distinguées dans la végétation des mares 

temporaires : les caractéristiques (aquatiques et amphibies au sens large) qui sont typiques et 

strictement inféodées à ces milieux et les opportunistes (terrestres) fréquentes dans les  

milieux secs environnants et trouvant un habitat dans les mares pendant la période sèche 

(Rhazi et al. 2006; Bouahim et al. 2014). 

Dans les conditions environnementales très fluctuantes des mares temporaires, certaines 

espèces de plantes ont évolué vers la production d’organes persistants plus d’une saison dans 

le sol, constituant ainsi des stocks de semences (graines ou spores). Ces stocks permettent aux 

populations de se maintenir même lors d’absence ou d’échecs de la reproduction, répétés sur 

plusieurs années consécutives (Rhazi et al., 2001). 

La variabilité des conditions environnementales dans les mares temporaires, favorise les 

espèces annuelles à cycle court, adaptées à l’une ou l’autre des phases du milieu (sèche ou 

inondée), ou encore à la période de transition (espèces amphibies). Chez ces espèces 

annuelles, une grande partie des ressources est investie dans la production de graines et de 

spores (reproduction sexuée) leur permettant de surmonter les périodes défavorables. De plus, 

elles présentent une certaine flexibilité dans l’accomplissement de leur cycle biologique 

(Quézel 1998; Grillas et al. 2004). 

Le sédiment renferme aussi bien les organes de multiplication végétative des plantes vivaces 

(bulbes, bulbilles, rhizomes, etc.), que les graines ou les spores issues de la reproduction 

sexuée des plantes. Les organes de multiplication végétative, par la production de plantules de 

grande taille, présentent un avantage compétitif par rapport aux graines dans les premiers 

stades de leur développement. Ces organes sont cependant beaucoup moins fréquents dans les 
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milieux temporaires du fait de leur moindre résistance à l’assèchement. Celles subsistant 

moins d’un an (stocks transitoires) ne s’accumulent pas avec le temps et les effectifs de leurs 

stocks semenciers fluctuent très rapidement. C’est généralement le cas des espèces terrestres 

opportunistes qui trouvent un refuge transitoire dans les mares temporaires lors des années 

sèches (Rhazi et al., 2001; 2009). D’autres espèces au contraire, ont des stocks semenciers 

pérennes tendant à s’accumuler au cours du temps, en grand nombre, dans le sédiment. C’est 

la stratégie adoptée par la plupart des plantes caractéristiques des mares temporaires afin de 

surmonter les fluctuations interannuelles des conditions climatiques. Ce stock semencier 

pérenne est fondamental quand les populations sont exposées à des échecs fréquents de la 

reproduction où lorsque les conditions environnementales (notamment l’hydrologie) ne sont 

pas favorables pour la germination (Bonis et al., 1993). En définitive les stocks semenciers 

augmentent la résilience de la végétation des mares temporaires (Brock & Rogers, 1998) et 

par conséquent la conservation de la diversité végétale et la dynamique des communautés de 

plantes s’appuie sur la stratégie de production d’un stock semencier (Brock& Rogers, 1998). 

 
Facteurs contrôlant la composition des communautés végétales 

La richesse, la composition et la distribution de la végétation des zones humides temporaires 

sont contrôlées par des interactions complexes entre divers facteurs naturels (Gibbs 1993; 

Holland et al., 1995; Semlitsch & Bodie, 1998; Dahl, 2000) et anthropiques (Deil, 2005; 

Bouahim et al., 2014). La connaissance de la contribution de chacun de ces facteurs est 

primordiale, d’une part, pour la compréhension des patrons de biodiversité, et d’autre part, 

pour le développement de stratégies de conservation et d’exploitation durable de ces milieux 

(Kiflawi et al., 2003). Par ailleurs, il convient de noter que l’ensemble de ces facteurs ne sont 

pas indépendants les uns des autres, mais ils interagissent ensemble déterminant ainsi 

« l’état » des mares. On distingue : 

 

- Les facteurs naturels locaux : les facteurs hydrologiques (hauteur de l’eau, 

caractéristiques physico-chimiques de l’eau) et pédologiques constituent les principaux 

facteurs locaux contrôlant la biodiversité végétale des mares temporaires (Keeley & Zedler, 

1998 ; Quézel, 1998 ; Grillas et al., 2004 ; Deil, 2005). Les plantes caractéristiques de ces 

habitats sont en effet adaptées à l’alternance de phases sèches et humides, et aux variations de 

l’hydropériode (durée de l’inondation, dates de mise en eau et d’assèchement) (Zedler, 1987 ; 

Keeley et Zedler, 1998; Médail et al., 1998; Grillas et al., 2004; Rhazi et al., 2006). La nature 

et les caractéristiques physiques du sol (taille des particules, disponibilité des nutriments, 
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Conductivité, pH et humidité) jouent également un rôle important dans la distribution et 

l’installation des espèces dans les mares temporaires (Lathrop, 1976; Bauder, 1987; Ferchichi-

Ben Jamaa et al., 2010). 

- Les facteurs climatiques : jouent un rôle très important dans la structuration des 

communautés et le fonctionnement des mares temporaires (Pyke, 2005; Brendonck et al. 

2014; Kneitel 2016; Montrone et al., 2019). Les variables climatiques affectent aussi la 

dormance, la germination et la production de semences (Ooi, 2012 ; Carta, 2016; Metzner et 

al., 2017). Le changement climatique impacte fortement les mares temporaires (Pyke, 2005; 

Rosset et al. 2010), par l’irrégularité des précipitations et l’augmentation de 

l’évapotranspiration (GIEC, 2014; TCMCC, 2016). Ceci entrainera une augmentation de la 

durée de la phase sèche (Bauder 2005; Döll & Zhang, 2010; Pinceel et al., 2017) et 

provoquera un changement dans le fonctionnement du régime hydrologique (Pinceel et al., 

2017; Montrone et al., 2019). 

- Les facteurs anthropiques : le fonctionnement des mares temporaires peut être 

perturbé par les activités anthropiques qui modifient le milieu et par conséquent la 

composition naturelle et structurelle des communautés biologiques qui y sont inféodées. En 

effet, les perturbations liées aux activités humaines (l’agriculture dans ou en bordure des 

mares, le drainage, le pâturage…) conduisent souvent à des modifications des caractéristiques 

fonctionnelles des mares (eutrophisation, régime hydrologique,…) par modification de 

certains facteurs locaux (profondeur de l’eau, qualité physico-chimique de l’eau et du 

sédiment…). Ces modifications sont susceptibles d’affecter la composition de la végétation en 

favorisant les espèces « opportunistes », dotées d’une grande plasticité, et en réduisant les 

espèces « caractéristiques » à exigences écologiques plus strictes (Rhazi et al., 2001 ; Crosslé 

& Brock, 2002). 

Tous ces facteurs (locaux, climatiques et anthropiques) forment un réseau complexe 

d’interactions où l’importance des divers paramètres, la nature de leurs relations (synergie, 

antagonisme, indépendance) et la relative prépondérance des interconnexions varient d’une 

région à une autre. En conséquence, les plantes des mares temporaires apparaissent comme 

des intégrateurs de l’ensemble de ces paramètres, et de leurs interactions. Ces plantes peuvent 

donc être utilisées comme un outil des systèmes de bio-évaluation de l’état des mares 

temporaires. 
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Depuis toujours, les écologues, ont cherché à établir des principes généraux permettant de 

comparer les espèces végétales et de décrire leur performance et leur rôle écologique dans 

l’écosystème. Les classifications fonctionnelles, reliant forme et fonction des espèces, et 

basées sur l’utilisation des traits de vie des plantes, sont aujourd’hui une démarche classique 

en écologie (Lavorel et al., 1997). Les traits fonctionnels sont des paramètres 

morphologiques, physiologiques ou phrénologiques, mesurés au niveau de l’individu, qui 

influencent sa performance dans l’écosystème (McGill et al., 2006; Violle et al., 2007; 

Burylo, 2011). Les traits fonctionnels varient selon les contraintes abiotiques et les 

interactions biotiques (compétition, prédation, facilitation), constituant ainsi une réponse à un 

ou plusieurs facteurs environnementaux. Les traits fonctionnels des organismes sont au cœur 

de leur adaptation évolutive et écologique aux conditions des milieux dans lesquels ils vivent. 

Les facteurs environnementaux et plus exactement les conditions climatiques représentent un 

premier niveau de « filtre écologique » et déterminent ainsi le pool d’espèces susceptibles de 

se maintenir dans une zone géographique plus ou moins large (Keddy, 1992). L’approche 

fonctionnelle   permet   de   faciliter   l’interprétation   du   lien   entre  la composition des 

communautés (notamment via les stratégies adaptatives des différentes espèces présentes) et 

les facteurs écologiques, via l’identification des mécanismes responsables de cette 

structuration (Ansquer, 2006). 

En effet dans les mares temporaires les plantes peuvent être confrontées à des contraintes 

différentes et difficiles : sécheresse, submersion, salinité, etc (Mesléard & Perennou, 1996). 

Pour affronter ces conditions très fluctuantes, les végétaux de ces écosystèmes optent pour des 

stratégies adaptatives. Ces stratégies convergent vers une variation des traits des individus au 

sein d’une espèce, ou entre des populations soumises à différentes conditions 

environnementales (Van Valen, 1973; Schlichting, 1986). Cela reflète la plasticité de l’espèce 

qui correspond à la capacité des individus à ajuster la valeur de leurs traits à différents 

environnements (West-Eberhard, 2003). Pour comprendre les assemblages des cortèges 

floristiques au sein des communautés de plantes des mares temporaires ainsi que les aires de 

leur distribution à différentes échelles, il est capital d’étudier les relations entre les traits des 

espèces et l’environnement (Schimper 1898;Cowles 1899; Cornwell & Ackerly 2009). Par 

ailleurs la plupart des études sur les relations trait-environnement se focalisent sur l’impact de 

la compétition et de la succession (Goldberg & Landa, 1991; Garnier et al., 2004), des 

nutriments du sol (Reich et al., 1992), et des usages ainsi que les perturbations (Diaz et al., 

2001; Pausas et al., 2004). Toutefois les relations entre les traits et les gradients climatiques 

http://www.worldcat.org/search?q=au%3AMesle%CC%81ard%2C%2BF.&qt=hot_author
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ont été relativement peu prises en compte (Diaz et al., 1998;Wright et al., 2005; He et al., 

2006 ) . 

 
Problématique et objectifs de l’étude 

Le climat joue un rôle clé dans les processus écologiques et détermine la structure, le 

fonctionnement et la biodiversité des écosystèmes. Les impacts climatiques sont soit directs 

(par exemple la température, les précipitations et la sécheresse), soit indirects et agissent par 

le biais d'interactions avec des facteurs non climatiques (par exemple, les variables 

anthropiques ou locales du site). Dans les zones humides, les facteurs climatiques 

(précipitations, température ...) affectent directement ou indirectement le fonctionnement 

hydrologique dont la profondeur d'eau ou la date d'inondation ont une forte influence sur la 

dynamique des plantes. La diversité des communautés varie généralement le long des 

gradients latitudinaux montrant généralement un déclin de la diversité vers des latitudes plus 

élevées. Cependant, divers modèles ont été trouvés parmi les écosystèmes, le modèle inverse 

étant parfois trouvé lorsque des facteurs locaux prédominent. 

En raison de leur petite taille et de leur faible profondeur, Les mares temporaires sont 

facilement détruites ou dégradés par les activités humaines. De plus, le changement 

climatique devrait avoir un impact important sur ces petits systèmes d'eau douce (Pyke, 

2005; Rosset et al., 2010), car la modification des modèles de précipitation et 

d'évapotranspiration (GIEC, 2014; TCMCC, 2016) augmentera la durée de la période sèche 

et aura donc un impact sur leur fonctionnement hydrologique. Cependant, très peu d'articles 

traitent l'impact du changement climatique sur les écosystèmes d'eau douce temporaires et 

éphémères. 

Les mares temporaires, en raison de leur forte instabilité écologique, constituent un bon 

modèle pour étudier les impacts du changement climatique sur la biodiversité. Ce sont des 

écosystèmes où la réponse des communautés et des espèces au changement climatique est 

rapidement perceptible ce qui permet de prédire ce que serait l’état des grandes zones humides 

dans le futur avec le changement climatique. 

Au Maroc, les mares temporaires (appelées localement « dayas ») sont largement représentées 

sur l’ensemble du territoire avec une fréquence élevée dans la zone côtière atlantique de 

Tanger à Agadir (Voir pancarte de thèse). Les précipitations diminuent du nord (Tanger) vers 

le sud (Agadir) entrainant une forte diminution de la durée de submersion des mares le long 
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du même gradient (six à huit mois au nord et un à deux mois au sud) (Thiery, 1997). L’effet 

de ce gradient climatique nord-sud sur la composition et la structure des communautés 

végétales et du stock semencier ainsi que sur les traits fonctionnels (végétatifs et 

reproducteurs) des plantes est très mal connus. Les travaux réalisés jusqu’à présent aussi bien 

sur la végétation (Nègre, 1956; Rhazi et al., 2001a, 2006, 2009; Bouahim et al. 2014) que sur 

les stocks semenciers (OuldLouleid, 1991; Rhazi et al., 2001) des mares du Maroc restent très 

locales et sous une ambiance climatique très homogène. Les travaux ayant abordé l'impact du 

changement climatique sur les écosystèmes d'eau douce temporaire et éphémère sont peu 

nombreux (Pyke, 2005; Brooks, 2009; Lowe et al., 2015; Montrone et al., 2019). Aucune 

étude n’a traité l’effet du gradient latitudinal sur la composition et la structure des 

communautés végétales et du stock semencier ainsi que sur les traits fonctionnels des plantes. 

Ce gradient latitudinal peut en effet informer sur les conséquences du changement climatique 

à venir sur la composition des communautés et les réponses des plantes à ce changement. 

 
 

L’objectif général de ce travail de thèse est d’étudier la composition et la structure de la 

végétation et du stock semencier des mares temporaires du Maroc à une échelle régionale le 

long d’un gradient latitudinal Nord-Sud (Tanger- Essaouira) reflétant un gradient climatique, 

ainsi que les réponses des plantes (traits fonctionnels) le long de ce gradient. Le gradient 

latitudinal est utilisé ici comme un indicateur indirect du changement climatique futur. Ces 

informations sont d’une importance primordiale pour une meilleure gestion des zones 

humides temporaires et de leur biodiversité dans le contexte des changements climatiques.  

En effet, elles apporteront un éclairage sur les éventuelles réactions/réponses des 

communautés végétales et des espèces des mares temporaires à l’accentuation  du 

changement futur du climat aussi bien dans l’espace que dans le temps. 

Les objectifs spécifiques de ce travail sont (voir pancarte): 

(1) Etudier les patrons des communautés végétales des mares temporaires du Maroc le 

long de gradients climatique et de perturbation anthropique 

(2) Evaluer la richesse et la densité du stock semencier le long du gradient latitudinal 

(3) Etudier la relation entre la végétation exprimée et le stock semencier du sol 

(4) Etudier les traits fonctionnels (végétatifs et reproducteurs) des plantes caractéristiques 

des mares temporaires le long du gradient de latitude 



 

 

 

Plan de la thèse 
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Caractéristiques biophysiques de la zone d’étude 
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1- Principaux types de mares temporaires au Maroc 

 
Le Maroc est considéré comme le premier pays à l’échelle du bassin méditerranéen de point 

de vue densité en mares temporaires, appelées localement « dayas ». Elles sont largement 

représentées sur l’ensemble du territoire avec une fréquence faible à l’est, au sud et dans les 

hautes altitudes, et élevée dans la zone côtière atlantique de Tanger à Agadir (Fig. 1). La  

durée de submersion de ces écosystèmes diminue du nord (six à huit mois) au sud (un à deux 

mois) et d’ouest en est (Thiery, 1997). Au Maroc, la grande diversité des situations 

climatiques, géologiques et géomorphologiques est à l’origine d’une variété remarquable de 

mares temporaires. Les travaux réalisés sur les crustacés par Ramdani, (1986) et Thiéry, 

(1987), ont permis de distinguer quatre principaux ensembles de mares: 

• Mares des hauts plateaux orientaux et des zones sahariennes: localisées sur des plaines 

arides d’altitude de 900 à 1 400 m et les régions sahariennes du sud qui reçoivent moins de 

200 mm d’eau par an irrégulièrement répartis; leur durée d’inondation est de quinze à 

soixante-quinze jours et elles peuvent rester sèches pendant plusieurs années. Elles sont peu 

profondes et ont, pour la plupart, une origine naturelle. 

• Mares des plaines internes arides (Jbilets et le Haouz de Marrakech): Localisées sur des 

plaines sous bioclimat aride de 300 à 1000 m d’altitude recevant 200 à 400 mm d’eau par an, 

leur durée d’inondation est de deux à quatre mois. Leur substrat est schisteux et donne, par 

altération, un sol argileux. 

• Mares des plaines côtières atlantiques (Gharb, Rabat avec la Subéraie de Mamora, la 

région de Benslimane, de Casablanca jusqu’à Settat et Essaouira): dans les plaines 

atlantiques de basse altitude (<500m) sous bioclimat subhumide et semi-aride, recevant 400 à 

800 mm d’eau par an. Ces mares ont une durée d’inondation comprise entre cinq et sept mois. 

Leur sol est soit hydromorphe sur un substrat gréseux ou schisteux (dayas de Benslimane), 

soit sableux sur un plancher argileux imperméable (Dayas de Mamora). 

• Mares de montagnes (Moyen Atlas, Haut Atlas, Rif):elles se localisent sur les hautes 

altitudes (> 2000 m) sous bioclimat humide et reçoivent plus de 800 mm d’eau par an 

directement par les eaux de pluies et indirectement par la fonte des neiges. Leur durée 

d’inondation est de trois à 8 mois en moyenne. Leur substrat est basaltique, calcaire 

dolomitique ou gréseux rouge du Permotrias (Grillas et al., 2004). 
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Figure1. Répartition des principaux systèmes de mares temporaires au Maroc 1 = Rif 

occidental, 2= Zone de Rabat, 3= Chaouia et Doukkala, 4= Haouz et Souss, 5= Haut-Atlas, 

6=Moyen-Atlas,7=oriental, 8=Sahara. (d’après Thiery, 1987; modifiée par Saber, 2006). 

 
2- Fonctions et services 

 
Les services écosystémiques sont définis comme les avantages que les populations tirent des 

écosystèmes, généralement répartis en quatre catégories: services d’approvisionnement, 

services de régulation, services culturels et services de soutien (MEA, 2005). Les fonctions et 

les services des mares temporaires marocaines ne différent pas de celles des mares 

temporaires méditerranéennes en générale. Elles sont utilisées pour l’approvisionnement en 

eau pour le bétail et l’irrigation, le pâturage, récolte de plantes médicinales, extraction de  

sable et d’argile (services d’approvisionnement), lutte contre les inondations et rétention des 

eaux souterraines et de surface (services de régulation), éducation et sensibilisation à 

l’environnement, la récréation (services culturels) et le recyclage des éléments nutritifs et le 
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maintien de la biodiversité (services de soutiens) (Bouahim et al., 2014 ) (Fig.2). L’enquête 

socio-économique récente de Bouahim et al., (2015) a montré que 53% des habitants du 

Meseta occidentale bénéficient des valeurs d’approvisionnement des mares temporaires 

(principalement l’eau et le pâturage). 

 

 

  
 

  

 
 

Figure 2. Quelques services des mares temporaires du Maroc (A. Service d'approvisionnement: 

abreuvoir et pâturage pour le bétail; B. Service d'approvisionnement : récolte de plantes 

médicinales, C. Service culturel: valeur éducative ; D. Service culturel : valeur récréative). 

D C 

C B 
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3- Richesse biologique 

Les mares temporaires du Maroc abritent une flore (Rhazi et al., 2006 ; 2012; Bouahim et al., 

2014) et une faune (Ramdani,1986; Thiéry, 1987; van den Broeck, 2016) uniques avec de 

nombreuses espèces rares, endémiques à grande valeur pour la conservation. 

Flore 

La flore des mares temporaires englobe généralement deux grandes catégories de plantes : les 

espèces caractéristiques (aquatiques et amphibies) qui sont strictement inféodées aux mares et 

les espèces opportunistes (plantes terrestres, généralement fréquentes dans les milieux forestiers 

et agricoles régionaux) qui pénètrent dans les mares temporaires pendant la phase sèche (Rhazi 

et al., 2006 ; 2009). . La flore vasculaire rare et endémique des mares s’élève à 41 espèces 

(Grillas et al ., 2004) (Tab.1) à laquelle s’ajoute 4 Characées rares : Chara connivens, Nitella 

opaca, Nitella translucens et Chara braunii nouvellement découverte pour le Maroc (Rhazi et 

al., Données non publiées). 

Tableau 1. Liste des végétaux vasculaires (plantes à fleur et ptéridophytes) rares et 

généralement caractéristiques des mares temporaires du Maroc (Grillas et al., 2004 ; données 

inédites). Avec indication de leur statut de rareté au Maroc (RR: très rare; R: rare; R?: considéré 

comme rare, E: Endémique stricte du Maroc) comme rapporté dans Fennane et Ibn Tattou 

(1998) et Elkhiati (1995) . 
 

 
 

Plantes rares des mares temporaires 

du Maroc 

Familles Statuts 

 
 

Benedictella benoistii Maire I Fabacée E,RR 

Callitriche lusitanica Schotsm. Callitrichaceae R 

Callitriche mathezii Callitrichaceae E 

Callitriche regis-jubae Callitrichaceae R? 

Callitriche truncata Guss. subsp. truncata Callitrichaceae R? 

Cyperus hamulosus M. Bich Cyperaceae R 

Elatine alsinastrum L. Elatinaceae RR 

Elatine brochonii Clavaud Elatinaceae R 

Elatine macropoda Guss. Elatinaceae RR 

Eryngium atlanticum Batt. & Pitard Apiaceae E,V 

Eryngium corniculatum Lam. Apiaceae RR 

Eryngium pusillum L. Apiaceae RR 

Exaculum pusillum (Lam.) Caruel Gentianaceae R 

Glinus lotoides L. Molluginaceae R 

Helosciadium inundatum (L.) Reichenb. Fil. Apiaceae RR 

Isoetes setaceaLam. Isoetaceae RR 

Isoetes velata A. Braun subsp. intermedia 

(Trabut) Maire &Weiller 

Isoetaceae RR 
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Isoetes velata A. Braun subsp. tegulensis Batt. 

&Trabut 

Isoetaceae RR 

Isoetes velata A. Braun subsp. velata Isoetaceae R? 

Kickxia cirrhosa (L.) Fritsch Scrophulariaceae R? 

Limosella aquatica L. Scrophulariaceae RR 

Littorella uniflora (L.) Ascherson Plantaginaceae RR 

Lotus angustissimus L. Fabaceae RR 

Lythrum baeticum Silvester Lythraceae R 

Lythrum thymifolium L. Lythraceae R 

Mariscus hamulosus (M. Bieb.) S.S. Hooper Cyperacea RR 

Marsilea minuta L. Marsileaceae RR 

Mentha cervina L. Lamiaceae RR 

Myosurus minimus L. Ranunculaceae RR 

Myriophyllum alterniflorum DC. Haloragaceae RR 

Oldenlandia capensis L. fil. Rubiaceae R 

Ophioglossum polyphyllum A. Braun Ophioglossaceae RR 

Pilularia minuta Durieu ex A. Braun Marsileaceae RR 

Pulicaria sicula (L.) Moris Asteraceae RR 

Pulicaria vulgaris Gaertn. Asteraceae RR 

Ranunculus isthmicus Boiss. subsp. isthmicus   Ranunculaceae RR 

Ranunculus lateriflorus DC. Ranunculaceae R 

Teucrium campanulatum  L. Lamiaceae R 

Trifolium cernuum Brot. Fabaceae R? 

 
 

   
 

Figure 3.Quelques espèces végétales remarquables des mares temporaires marocaines. 

(A: Damasonium bourgaei; B: Pilularia minuta; C: Marsilea strigosa; D: Crassula vaillantii; 

E: Ranunculus peltatus; F: Baldellia ranunculoides) 

F E E D 
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Faune 

Les mares temporaires du Maroc hébergent une faune typique formée par différents groupes 

taxonomiques (amphibiens, crustacés, zooplanctons, insectes et arthropodes) (Van den Broeck, 

2016). 

Les amphibiens (grenouilles, crapauds et tritons) sont représentés par un total de 12 espèces 

connues (Beukema et al., 2013). Le Pleurodèles walti est l’espèce la plus répandue. Les 

crustacés (cladocères, copépodes, ostracodes et les grands branchiopodes), sont les groupes les 

plus adaptés aux mares temporaires dans le monde entier, en raison de leur capacité à survivre 

pendant la période sèche en produisant des œufs (Brendonck & De Meester, 2003; Brendonck et 

al., 2008). Les taxons des grands branchiopodes en particulier sont considérés comme des 

espèces animales phares des mares temporaires (Belk, 1998) avec un degré d'endémisme élevé 

(Boix et al., 2016). Leur grande capacité de dispersion leur permet de coloniser les mares 

temporaires à partir de micro-refuges ou de masses d'eau permanentes (Strachan et al., 2015; 

Boix et al., 2016). La plupart des macroinvertébrés sont des insectes, avec les coléoptères et les 

diptères (y compris les moustiques) (Williams, 2006). Les autres principaux phylums autres que 

les arthropodes sont les mollusques (principalement les gastéropodes). Une étude récente de  

Van den Broeck et al., (2015) sur la faune des mares temporaires du Maroc, a signalée la 

présence de : 4 espèces d’amphibiens (Discoglossus scovazzi , Amietophrynus mauritanicus, 

Pleurodeles waltl et Hyla meridionalis); 7 espèces de grands branchiopodes (Branchipus 

schaefferi, Chirocephalus diaphanus, Streptocephalus torvicornis, Tanymastix affinis, Triops 

mauritanicus, Cyzicus tetracerus, Maghrebestheria maroccana); 36 espèces de zooplanctons : 

19 branchiopodes (Ephemeroporus phintonicus, Leydigia acanthocercoides, Tretocephala 

ambigua, Ceriodaphnia quadrangula, Daphnia hispanica, Daphnia magna, Daphnia similis 

Scapholeberis rammneri, etc), 21 copépodes (Arctodiaptomus wierzejskii, Diaptomus cyaneus, 

Eudiaptomus chappuisi, Hemidiaptomus maroccanus, Mixodiaptomus incrassatus, 

Mixodiaptomus kupelwieseri, Neolovenula alluaudi…..),6 ostracodes (Candona, Cypris 

bispinosa, Herpetocypris ,Cyprididae Ilyocypris, Ilyocypris, Potamocypris), 69 espèces de 

macroinvertebrés (62 espèces d’insectes Eylais, Dryops, Pomatinus, Agabus, etc , 2 

malacostraces et 5 gasteropodes). Les mares temporaires du Maroc sont également fréquentées 

par certains oiseaux d’eau. Au moins une dizaines d’espèces ont été recensées dans les mares 

des plaines côtières de Mamora et Benslimane tels que l’Echasse blanche, Foulque macroule, 

Petit gravelot, Aigrette garzette, Cigogne blanche, etc (Ichen et al., 2012) 
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Figure 4. Quelques espèces animales caractéristiques des mares temporaires du Maroc (van den Broeck, 

2016). De gauche à droite et de haut en bas: Cloeonsp. (Ephemeroptera), Dytiscussp. (Coléoptères), 

Berosus affinis (Coléoptères), Cypris bispinosa (Ostracoda), Hemidiaptomus maroccanus (Copépode), 

Branchipus schaefferi (Anostraca), Tanymastix affinis (Anostraca), Triops mauritanicus (Notostraca), 

Maghrebestheria maroccana (Spinicaudata), Pleurodeles waltl (Urodela), Hyla meridionalis (Anura). 

Photographies: hors stock de Jean-François Cart, Patrick Grillas, et Maarten Van den Broeck. 

 
4- Menaces 

Les mares temporaires sont des milieux très vulnérables du fait de leur faible profondeur d’eau 

et de leur taille souvent réduite. De plus les espèces qui les colonisent sont souvent discrètes et 

peu connues (Grillas et al., 2004). Cependant leur usage diffère entre les deux rives de la 

méditerranée (Grillas et al., 2004): elles sont plus utilisées dans le Maghreb et le sont moins en 

Europe. Dans la rive sud de la méditerranée (Afrique du nord), elles sont soumises à des 

pressions anthropiques fortes, conduisant à leur transformation ou à leur destruction complète 

(Rhazi et al., 2006 ; Saber 2006 ; Bouahim et al., 2014). L’étude menée dans la province de 

Benslimane (Meseta occidentale) a souligné un déclin de 23% du nombre et 68% de superficie  

des mares temporaires au cours des 50 dernières années (passage de 871 mares en 1955 à 670 en 

2001) (Saber, 2006). Cette diminution du nombre de mares temporaires est le résultat d'une 

mauvaise perception de ces habitats par les populations locales et les gestionnaires, en raison de 

leur petite taille et de leur présence au sein d’un paysage dominé par des terrains agricoles très 
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anthropisés et aussi en raison de leur sols fertiles (surtout Benslimane et Chaouia ) facilitant 

leurs transformation en terrain agricoles (Rhazi et al., 2012). L’étude menée par Bouahim et  

al.,(2014) a classé les principales menaces en 9 catégories qui sont le pâturage par le bétail, 

récolte des plantes médicinales, assèchement (par pompage, drainage), recréation, extraction de 

sédiments, activités domestiques (par exemple, lavage de linges ou autres...), agriculture (sur les 

marges ou à l'intérieur de la mare), comblement et urbanisation (Fig. 5). 

 

 
 

  

Figure 5. Quelques menaces sur les mares temporaires du Maroc (A. drainage, B. Pompage de 

l'eau, C. l'agriculture dans la mare, D. Urbanisation, E. l'agriculture sur les bords, F. 

comblement) 

F E 
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5- Localisation géographique et caractéristiques physique et paysagère de la 

zone d’étude 
 

Les mares temporaires qui ont fait l’objet de cette étude ont été sélectionnées dans six régions 

du Maroc (Tanger, Mamora, Benslimane, Chaouia , Jbilets et Essaouira), situées entre 31° et 

35° N (environ 750 km) (Fig. 6). Chaque région correspond à une zone de grande importance 

pour les mares temporaires (Ewald et al., 2010), et a été sélectionnée pour couvrir un large 

éventail de latitude, de climat, de substrat géologique, d’usages et de pressions anthropiques. 

Les principales caractéristiques de ces régions sont indiquées dans le tableau 2. Dans chaque 

région, les mares ont été sélectionnées pour couvrir un éventail local de taille des mares et 

d’usages. Les principales caractéristiques de ces régions (Tab. 2) sont les suivantes. 

 

Figure 6. Localisation des mares temporaires étudiées dans les plaines de six régions du 

Maroc le long du gradient latitudinal (Nord- Sud). 
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Tanger: Située à l'extrémité nord du Maroc dans la plaine atlantique. Les mares qui ont été 

échantillonnées dans cette région; quelques-unes sont situées dans la forêt du chêne-liège 

(Quercus suber) sur un substrat gréseux et d’autres sur un substrat marneux au sein d’un 

reboisement de pin d'Alep (Pinus halepensis). Toutes les mares étaient pâturées et des mares 

étaient utilisées pour la récréation et la récolte des plantes médicinales. 

Mamora: Les mares sélectionnées dans cette région se trouvent au sein de la forêt de chêne  

liège située au nord de Rabat. Le substrat était homogène (sable sur un plancher argileux) et les 

pressions anthropiques variées. Toutes les mares étaient pâturées, certaines utilisées pour la 

récréation et d’autres pour les activités domestiques (lavage du linge) et d’autres soumises à 

l'extraction du sédiment (sables). 

Benslimane: Une zone de plaines située entre deux grandes villes Rabat et Casablanca est 

caractérisée par une forte densité de mares temporaires, occupant 2% de la superficie totale de la 

région (Rhazi et al., 2012). Les mares échantillonnées dans cette région se trouvent sur un 

substrat géologique homogène (grès quartzitique): soit dans une réserve de chasse sans autres 

utilisations anthropiques significatives, soit dans la forêt publique de chêne liège où les usages 

anthropiques sont modérés (pâturage, récréation, récolte de plantes médicinales), ou bien dans 

les zones agricoles à forte pression anthropique (cultures, drainage par diverses méthodes, 

déchets et urbanisation). 

Chaouia : Une vaste plaine au sud de Casablanca où prédominent des terres agricoles fertiles 

(vertisol) abritant une forte densité de mares. Dans cette région toutes les mares ont été pâturées, 

il y a celles qui ont été utilisées pour la récolte des plantes médicinales, et d’autres qui ont été 

partiellement drainées, dont une partiellement cultivée et une autre partiellement urbanisée. 

Jbilets: Dans cette zone de petites collines au nord-ouest de Marrakech, des mares ont été 

échantillonnées, situées dans une steppe sèche avec quelques arbres de jujubier (Ziziphus lotus) 

sur un substrat schisteux et gréseux. Toutes les mares étaient pâturées et deux d'entre elles 

étaient en partie cultivées. 

Essaouira: Plaine atlantique située au nord d'Agadir. C’est la région la plus au sud 

échantillonné ; elle se caractérise par des vents atlantiques fréquents (alizés). Les mares 

échantillonnées sont situées dans la forêt d'arganier (Argania spinosa) sur un sol sablonneux sur 

substrat calcaire et marneux. Toutes les mares ont été pâturées et deux d'entre elles étaient 

excavées pour l'extraction de sable. 
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Tableau 2. Principales caractéristiques des six régions sélectionnées pour cette étude. 
 

 
Région Végétation 

naturelle 

Altitude 

(m) 

Usages anthropiques dans 

les mares 

Géologie  Bioclimat Précipitations 

(mm/an) 

Température 

moyenne 

annuelle (°C) 

Tanger Forêt de chêne 2 - 380 Pâturage, récolte de plantes Grés siliceux et Humide 856 16,5 
 liège (suberaie)  médicinales, récréation marnes     

 (Quercus suber)        

Mamora Forêt de chêne- 112 - 181 Pâturage, extraction de Dépôt de sable  Subhumide 530 17,5 

 liège (suberaie) 

(Quercus suber) 

 sédiments, récréation, 

activités domestiques 
pliocène / 

quaternaire sur 

    

   (lavage du linge) plancher argileux     

Benslimane Forêt de chêne- 170 - 299 Pâturage, récolte de plantes Grés quartzitique  Semi-aride 450 17,4 
 liège (suberaie)  médicinales, assèchement      

 (Quercus suber)  (pompage de l'eau,      

   drainage, plantation      

   d'eucalyptus), récréation,      

   extraction de sédiments ou      

   de roches mères, activités      

   domestiques (lavage du      

   linge), agriculture,      

   comblement et urbanisation      

Chaouia  - 222 - 233 Pâturage, récolte de plantes Grés, calcaire ou  Semi-aride 450 17,5 
   médicinales, agriculture, argile     

   assèchement (drainage),      

   déchets et urbanisation      

Jbilets Steppes sèches 290 - 494 Pâturage et agriculture Grés- schiste  Aride 264 19,6 

 avec jujubier        

 (Ziziphus lotus)        

Essaouira Foret d’arganiers 75 - 116 Pâturage et extraction de Calcaire et marne  Semi-aride 340 17,3 

 (Argania spinosa)  sédiments      



Chapitre II 

27 

 

 

 

 

 

 

 

 

Chapitre II 

Patrons des communautés végétales des mares 

temporaires du Maroc le long de gradients 

climatique et de perturbation anthropique 
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RÉSUMÉ 

 
Les mares temporaires sont largement représentées au Maghreb et notamment au Maroc où 

elles fournissent de nombreux services aux populations locales et abritent une biodiversité 

typique à grande valeur pour la conservation. Elles sont très connues dans le nord du pays 

mais le sont moins dans le sud. Ces écosystèmes connaissent une forte régression sous l’effet 

combiné des pressions anthropiques et des changements climatiques. A cet égard, l’objectif de 

ce travail, était de caractériser la végétation des mares temporaires du Maroc le long d’un 

double gradient, climatique (N-S) et de pression anthropique. 

Pour cela, 85 mares réparties le long d’un gradient Nord-sud de 750 km ont été échantillonnées. 

Pour chacune des mares, des relevés de végétation ont été réalisés (Parties inondées et sèches) 

et les caractéristiques abiotiques locales des mares ont été mesurées à deux dates durant deux 

cycles hydrologiques successifs. Les pressions anthropiques prépondérantes sur chaque mare 

ont été aussi identifiées in-situ. 

Les résultats montrent que 81 espèces préférentielles des mares (dont 17 espèces rares) ont été 

trouvées, avec plusieurs nouvelles données de distribution vers le sud du gradient latitudinal. 

Les communautés végétales ont été influencées par des facteurs climatiques et anthropiques, 

mais surtout par des facteurs locaux des mares, tels que la profondeur maximale de l'eau et le 

pH du sol. Les mares du nord (les plus humides) étaient riches en espèces caractéristiques des 

mares et en espèces rares, tandis que celles du sud (les plus sèches) étaient plus pauvres en 

espèces. 

Outre l'impact direct de l'augmentation de l'activité humaine, une nouvelle réduction de la 

richesse floristique des mares temporaires est attendue en raison des changements climatiques. 

C'est particulièrement le cas pour les espèces caractéristiques qui ont une grande valeur pour 

la conservation. 
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INTRODUCTION 

 
Les zones humides temporaires assurent plusieurs services écosystémiques importants, tels 

que le contrôle des inondations, la recharge des nappes souterraines, la rétention de polluants 

toxiques et le recyclage des nutriments (Keddy, 2000; Williams, 2006). En plus de ces 

services de régulation, elles possèdent aussi des valeurs importantes pour la société par les 

services d’approvisionnement et culturels qu’elles procurent (le pâturage, l’eau, l’agriculture, 

les plantes médicinales, la recréation, éducation à l’environnement…) et constituent des 

habitats remarquables pour une flore et une faune originale contribuant à la biodiversité 

régionale (Biggs et al., 2005; Oertli et al., 2008). Elles sont reconnues par la convention 

Ramsar sur les zones humides (Résolution Ramsar VIII.33), et les mares temporaires 

méditerranéennes sont listées comme habitats prioritaires sous la directive Habitats de la 

communauté européenne (Natura 2000 code : 3170* – Mediterranean temporary  ponds) 

(Ruiz, 2008). Elles abritent une grande diversité floristique et faunistique, dont beaucoup 

d’espèces menacées (Grillas et al., 2004). 

Les mares temporaires sont définies comme des écosystèmes aquatiques de petite taille et peu 

profonds caractérisés par une alternance de phases sèches et inondées (Grillas et al., 2004). La 

durée de l’hydropériode et la profondeur des mares sont les plus importants facteurs  

contrôlant l’installation et le développement des plantes dans ces milieux (Keeley & Zedler, 

1996; Spencer & Blaustein, 2001; Grillas et al., 2004). Les mares temporaires sont les habitats 

d’eau douce les plus menacés, à cause des activités anthropiques (Deil, 2005; Javornik & 

Collinge, 2016) et des changements climatiques (Rosset et al., 2010; Ewald et al., 2013). En 

raison de leur petite taille et de leur faible profondeur, ces habitats sont facilement détruits ou 

dégradés par les activités humaines, telles que l'urbanisation, l'agriculture et la pollution 

(Biggs et al., 2005 ; Van den Broeck et al., 2015). De plus, le changement climatique risque 

d’impacter très fortement ces petits systèmes d’eau douce (Pyke, 2005; Rosset et al., 2010), 

car les modifications des régimes des précipitations et d’évapotranspiration (GIEC, 2014 ; 

TCMCC, 2016) provoquera une augmentation de la durée de la phase sèche (Bauder, 2005; 

Döll & Zhang, 2010) et ont ainsi un impact sur leur fonctionnement hydrologique. Cependant, 

très peu d’articles abordent l'impact du changement climatique sur les écosystèmes d'eau 

douce temporaire et éphémère (Brooks, 2009; Lowe et al., 2015). La richesse, la composition 

et la distribution de la végétation de ces zones humides temporaires sont contrôlées par des 

interactions complexes entre divers facteurs naturels (Holland et al., 1995; Semlitsch & 

Bodie, 1998), et anthropiques (Deil, 2005; Bouahim et al., 2014). La connaissance de la 
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contribution de chacun de ces facteurs est primordiale, d’une part, pour la compréhension des 

patrons de biodiversité, et d’autre part, pour le développement des stratégies de conservation et 

d’exploitation durable de ces milieux (Declerck et al., 2006; Mikulyuk et al., 2011) 

 

Les facteurs naturels locaux, notamment l'hydrologie et les paramètres du sol sont généralement 

les plus importants facteurs contrôlant les communautés de plantes des mares temporaires 

ponds (Keeley & Zedler, 1998; Grillas et al., 2004; Deil, 2005; Rocarpin et al., 2016). Les 

plantes caractéristiques des mares sont bien adaptées à l’alternance des phases humide et sèche 

et aux changements de la hauteur et de la durée de l’inondation (Zedler, 1987; Casanova & 

Brock, 2000; Rocarpin et al., 2016). Les caractéristiques physico-chimiques du sol (e.g. pH, 

taille des particules, taux des nutriments) jouent aussi un rôle important dans la distribution 

des espèces des mares temporaires (Keeley & Zedler, 1998; Ferchichi-Ben Jamaa et al.,  

2010). 

 

Les activités anthropiques impactent directement la végétation des mares par les perturbations 

physiques du sol (pâturage, labour) mais aussi indirectement par des modifications de leurs 

caractéristiques fonctionnelles (eutrophisation, régime hydrologique…) (Bouahim et al., 2014). 

La réduction des durées et hauteurs d’inondation par certaines activités anthropiques (drainage 

ou pompage), favorisent les espèces terrestres, dotées d’une grande plasticité, et défavorisent 

les espèces plus hygrophiles, incluant des espèces rares qui trouvent dans les mares leur habitat 

principal (appelées par la suite dans ce chapitre « préférentielles ») (Rhazi et al., 2001; Crosslé 

& Brock, 2002; Bouahim et al., 2014). Toute modification à long terme des paramètres 

hydrologiques entraînera une modification significative de la composition des espèces et de la 

structure de la végétation. L'eutrophisation dans les mares temporaires peut affecter la 

composition des espèces en favorisant certains groupes fonctionnels de plantes, comme les 

plantes vasculaires flottantes et les algues (Scheffer et al., 1997; Leibold, 1999), ou en facilitant 

le développement d'espèces exotiques envahissantes (Gerhardt & Collinge, 2003) . 

Le climat joue un rôle primordial dans les processus écologiques et dans le contrôle de la 

structure, du fonctionnement et de la biodiversité des écosystèmes humides (Pyke, 2005; 

Brendonck et al., 2014; Kneitel, 2016). Les impacts climatiques sont soit directes par les 

variables climatiques (température, précipitations et sécheresse) ou indirectes par le biais des 

interactions avec des facteurs non climatiques (anthropiques ou locaux) (Changhao, 2009). 

Les variables climatiques (précipitations, température ...) affectent directement ou 

indirectement le fonctionnement hydrologique dont la profondeur de l'eau (Grilles et al., 2004; 
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Kneitel, 2016; Stoch et al., 2016) ou la date d'inondation (Bliss & Zedler, 1997; Grillas & 

Battedou, 1998; Jeffries, 2016) ont une forte influence sur la dynamique des plantes. Par 

conséquent, les variables climatiques influencent les plantes (Lumbreras et al., 2012; Javornik 

& Collinge, 2016) et les communautés animales (branchiopodes crustacés: Stoch et al., 2016). 

La diversité des communautés varie le long les gradients latitudinaux, montrant 

habituellement un déclin de la diversité vers des latitudes plus élevées (par exemple  

Rodríguez & Arita, 2004, Kraft et al., 2011). Cependant divers patrons ont été trouvés parmi 

les écosystèmes (Kneitel, 2016) et dans les mares temporaires, le modèle inverse trouvé 

s'explique bien par des facteurs locaux liés au climat (stabilité de l'hydropériode) (Brendonck 

et al., 2014; Kneitel, 2016). 

Dans la région méditerranéenne, des Zones Importante pour les Mares ont été identifiées 

(Ewald et al., 2010), et les mares temporaires méditerranéennes sont particulièrement 

abondantes et conservées en Afrique du Nord (Grillas et al., 2004; de Bélair 2005; Ferchichi- 

Ben Jamaa et al., 2010) notamment au Maroc à travers les plaines atlantiques, les hauts 

plateaux orientaux, les zones steppiques et les zones montagneuses (Thiery, 1987 ; Rhazi et al., 

2012). Ces mares temporaires présentent des communautés floristique et faunistique uniques et 

variées (Grillas et al., 2004), y compris de nombreuses espèces menacées figurant dans la 

Liste rouge de l'UICN pour l'Afrique du Nord (Garcia et al., 2010). 

Au Maroc et plus généralement en Afrique du Nord, les mares temporaires sont de plus en 

plus dégradées en raison de la croissance démographique et du développement économique 

(Rhazi et al., 2012 Van den Broeck et al., 2015). Les habitats restants sont souvent 

surexploités, ce qui est incompatible avec la conservation des mares (Bouahim et al., 2014). 

Au Maroc les connaissances sur la distribution, la structure et la composition des 

communautés de plantes sont surtout concentrées dans la région de Benslimane et de Rabat 

(Rhazi et al., 2001; 2006, 2012; Bouahim et al., 2010, 2014; Amami et al., 2013) avec des 

lacunes importantes au nord et au sud (où aucune étude préalable sur la végétation des mares 

n’a été trouvée). 

L'objectif de cette étude était de comprendre le changement dans la composition des espèces 

et la valeur conservatoire des mares temporaires le long du gradient de latitude au Maroc en 

supposant que le gradient latitudinal actuel peut être utilisé comme un indicateur indirect du 

changement climatique futur. Dans cette perspective, les hypothèses suivantes ont été testées : 
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1) La richesse spécifique des mares diminue avec la latitude (dans la gamme testée) en raison 

de l'augmentation du stress dû à la sécheresse; (2) L'hydrologie est le principal facteur 

environnemental qui explique la richesse spécifique et la structure des communautés végétales 

des mares temporaires et (3) La richesse spécifique totale, le nombre et l'abondance des 

espèces caractéristiques des mares augmente avec la latitude, (4) inversement, le nombre 

d'espèces opportunistes terrestres diminue avec la latitude. 

 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Au Maroc, la plupart des mares temporaires se trouvent dans la zone côtière Atlantique, de 

Tanger à Agadir, en comparaison avec les régions du sud et des hautes altitudes (Thiéry, 

1987). Au total, 85 mares temporaires ont été sélectionnées dans six régions du Maroc 

(Tanger, Mamora, Benslimane, Chaouia, Jbilets et Essaouira), situées entre 31° et 35° N 

(environ 750 km) (Fig. 1). Chaque région correspond à une zone de grande importance pour 

les mares (Ewald et al., 2010), et a été sélectionnée pour couvrir un large éventail de latitude, 

de climat, de substrat géologique, d’usages et de pressions anthropiques. Les principales 

caractéristiques de ces régions sont indiquées dans (Tab. 1). Dans chaque région, les mares ont 

été sélectionnées pour couvrir un éventail local de la taille des mares et d’usages. 

Etude de la végétation 

Chaque mare a été visitée deux fois pendant deux années consécutives (hiver et printemps 

2013/2014 et 2014/2015). Lors de chaque visite, une étude phytosociologique (Braun- 

Blanquet, 1932 ; Kent & Coker, 1992) a été réalisée sur des surface homogènes de 81m² 

(quadrat de 9X9m) en utilisant l'échelle de Braun-Blanquet (six classes : de + à 5). La 

composition spécifique de la végétation variant fortement au sein de chaque mare le long du 

gradient hydrologique (Wilson & Keddy, 1985), deux relevés ont été réalisés par deux relevés 

ont été réalisés par mare, l’un au centre et l’autre à la périphérie. Les données des dates de 

relevés de végétation ont été agrégées en prenant l'abondance maximale de chaque espèce 

pendant les deux visites et dans les deux quadrats. Les plantes ont été identifiées en fonction 

de la flore du Maroc (Fennane et al., 1999 ; 2007 ; 2014). 
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Tableau 1. Principales caractéristiques des six régions sélectionnées pour cette étude 
 

Région Végétation 

naturelle 

Nombre des 

mares 

échantillonnés 

Altitude 

(m) 

Usages anthropiques 

dans les mares 

Géologie  Bioclimat Précipitations 

(mm/an) 

Température 

moyenne 

annuelle (°C) 

Tanger Forêt de chêne 5 2 – 380 Pâturage, récolte de plantes Grés siliceux et Humide 856 16,5 
 liège (suberaie)   médicinales, récréation marnes     

 (Quercus suber)         

Mamora Forêt de chêne- 18 112 - 181 Pâturage, extraction de Dépôt de sable Subhumide 530 17,5 

liège (suberaie) 

(Quercus suber) 

 sédiments, récréation, 

activités domestiques 

(lavage du linge) 

pliocène / 

quaternaire sur 

plancher argileux 

   

Benslimane Forêt de chêne- 40 170 - 299 Pâturage, récolte de plantes Grés quartzitique Semi-aride 450 17,4 

liège (suberaie)  médicinales, assèchement     

(Quercus suber)  (pompage de l'eau,     

  drainage, plantation     

  d'eucalyptus), récréation,     

  extraction de sédiments ou     

  de roches mères, activités     

  domestiques (lavage du     

  linge), agriculture,     

  comblement et     

  urbanisation     

Chaouia  - 10 222 - 233 Pâturage, récolte de plantes Grés, calcaire ou Semi-aride 450 17,5 

  médicinales, agriculture, argile    

  assèchement (drainage),     

  déchets et urbanisation     

Jbilets Steppes sèches 8 290 - 494 Pâturage et agriculture Grés- schiste Aride 264 19,6 

avec jujubier       

(Ziziphus lotus)       

Essaouira Foret d’arganiers 6 75 - 116 Pâturage et extraction de Calcaire et marne Semi-aride 340 17,3 

(Argania spinosa)  sédiments     
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La végétation de chaque mare était caractérisée par la richesse cumulée en espèces de deux 

groupes principaux d’espèces : les espèces caractéristiques des mares et les espèces terrestres. 

Les espèces caractéristique mares ont été définies comme des espèces aquatiques et amphibies 

des milieux humides, appartenant principalement aux classes phytosociologiques Isoëto- 

Nanojuncetea; Isoeto-Littorelletea comprenant également des espèces de Phragmito- 

Magnocaricetea; Molinio-Arrhenatheretea; Charetea fragilis; Potametea; Lemnetea qui peut 

également être présente au cours de la succession temporelle (Rivas-Martínez et al., 2002 ; 

Bagella et al., 2007 ; Pinto-Cruz et al., 2009). 

Les espèces terrestres sont définies comme des plantes opportunistes, communément présentes 

dans les zones forestières et agricoles entourant les mares (Fennane et al., 1999; 2007; 2014) et 

qui pénètrent dans les mares pendant la phase sèche. Ces espèces terrestres sont associées aux 

classes phytosociologiques, Helianthemetea guttate (souvent associées à des mares 

temporaires mais considérées ici comme appartenant à des habitats plus secs); Stellarietea 

mediae, Saginetea maritimae, Poetea bulbosae et Polygono-Poetea annuae (Rivas- Martínez 

et al., 2002). 

Les espèces rares constituent un sous-groupe des espèces caractéristiques des mares qui 

présentent un intérêt pour la conservation au Maroc (Fennane & Ibn Tattou, 1998) (aucune 

espèce présentant un intérêt pour la conservation n'a été trouvée parmi le groupe d'espèces 

terrestres). Les espèces rares étaient définies par au moins un des critères suivants : présent dans 

moins de cinq localités ou connues dans seulement une ou deux régions floristiques du Maroc 

(Jahandiez & Maire, 1931-1934) ou un déclin de leurs populations a été démontré (Fennane & 

Ibn Tattou, 1998). Le caractère annuel ou pérenne a été déterminé selon Fennane et al. (1999, 

2007, 2014). 

Facteurs locaux hydrologiques et pédologiques 

 

Pour chacune des 85 mares, la profondeur maximale de l'eau (quand c’est inondé) a été 

mesurée en même temps que les relevés de la végétation (hiver et printemps pendant deux 

années consécutives). La surface inondée a été mesurée à l'aide d'un GPS (Garmin etrex® 20) 

sur le terrain. Dans le contexte de cette étude, la profondeur maximale et la surface de l'eau 

fournissent une estimation approximative mais représentative du régime hydrologique des 

mares sur 700 km de latitude (Bauder, 2000; Rhazi et al., 2001; Van Den Broeck, 2016). 

Deux échantillons de sédiments (10 cm supérieurs) ont été prélevés avec un carottier 

(diamètre: 4 cm) à la fin de la période d'inondation, respectivement au centre et à la périphérie 
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de chaque mare, immédiatement à côté des surface d'étude de la végétation. Sur ces 

échantillons, la taille des particules a été évaluée à l'aide de la méthode «Bouyoucos» (Black 

et al., 1985). Le pH du sédiment a été mesuré à l'aide d'un pH- mètre dans une suspension de 

sol fin avec un rapport sol/eau distillée de 1: 2,5. La salinité du sédiment a été mesurée en tant 

que conductivité électrique (conductimètre Philipps PR 9801) d'une solution sol / eau 

bidistillée avec un rapport de 1: 5, après 1 h d'agitation (150 tr / min) (Black et al., 1985). Des 

protocoles standards ont été suivis pour mesurer le carbone organique, des types de phosphore 

(Olsen) et de l'azote total (Kjeldahl) (Page et al., 1984). 

Facteurs climatiques et géographiques 
 

Les précipitations mensuelles et moyennes, minimales et maximales pour la période 1950- 

2000 au nord du Maroc ont été extraites de 165 stations météorologiques de la base de 

données WorldClim à une résolution spatiale de 30 arcs (Fig. 1). Les cartes de précipitations 

et de températures globales (Fig. 1) ont été produites en utilisant le logiciel ANUSPLIN 

comme méthode d'interpolation (Hijmans et al., 2005). Enfin, en utilisant les coordonnées 

géographiques enregistrées sur le terrain à l’aide du GPS, il a été possible d'extraire toutes les 

valeurs de ces variables climatiques des modèles globaux pour différents points correspondant 

à chacune des mares sélectionnées. 

 

Facteurs anthropiques 

Pour chaque mare, les différents usages anthropiques ont été identifiés lors des visites de 

terrain et d'entretiens avec les populations locales. Les utilisations anthropiques ont été 

classées en neuf catégories: le pâturage, la récolte de plantes médicinales, l’assèchement (par 

exemple le pompage de l'eau, le drainage, plantation d’Eucalyptus), recréation, extraction de 

sédiments ou de roches, activités domestiques (lavage du linge par exemple), agriculture, 

comblement et urbanisation. Ces catégories ont été combinées dans un indice de pression 

anthropique (API), pour quantifier le degré auquel chaque mare est susceptible d'être affecté 

par l'impact humain, selon Bouahim et al. (2014). 
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Tableau 2. Impact anthropique des différents usages des terres identifiées (AIi) dans les 85 

mares étudiées (Bouahim et al. 2014). 
 

Usages des terres Impacts AIi 

Aucun Le non-usage des mares sous un climat aride méditerranéen ne 0 

 signifie pas conduire à la banalisation de l'environnement 

(Bouahim et al., 2010). 

 

Récreation Piétinement et pollution (déchets) solide (surtout pendant la saison 

sèche). 

0.5 

Pâturage Impact faible sur la richesse et l’abondance des espèces 1 

 floristiques (Bouahim et al., 2010).  

Récolte des plantes 

médicinales 

Impacte faible sur la végétation (Nombre limité de plantes 

récoltées) (Observation sur le terrain2007-2009). 

1 

Les activités domestiques 

(lavage du linge) 

Eutrophisation de l’environnement (Rhazi et al., 2001). 3 

Extraction des matériaux 

(Roche, sédiment) 

Changement dans le régime hydrologique et perte de la 

biodiversité végétale par la destruction du stock de semences 

(Rhazi et al., 2006). 

4 

Agriculture Perte des fonctions écosystémiques et de la biodiversité végétale 4 

 par la perturbation et l’utilisation d'herbicides(Anderson 

&Vondracek, 1999; Rhazi et al., 2001, 2006; Munoz et al., 2009). 

 

Comblement Changement dans le régime hydrologique et perte de la 

biodiversité végétale et des fonctions écosystémiques (Rhazi et 

al., 2006). 

4 

Assèchement (drainage, 

pompage, plantation 

d’eucalyptus) 

Diminution de la hauteur de l'eau et de la durée d’inondation dans 

les mares avec diminution des espèces les plus aquatiques et 

accroissement des terrestres opportunistes (Rhazi et al., 2006). 

4 

Urbanisations (hôtels, destruction irréversible des mares, perte des cinq fonctions 5 

terrains de sport) écosystémique et de la biodiversité (UICN, 2000).  
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Figure 1. En haut l’emplacement de toutes les mares temporaires et stations météorologiques 

étudiées utilisés pour la modélisation du climat WorldClim dans le Nord du Maroc (source 

WorldClim) ; en bas des cartes de précipitations et de températures (moyenne 1950-2000) 

pour le nord du Maroc (sourceWorldClim). 

 

Analyses des données 

Les analyses multivariées ont été réalisées en utilisant le logiciel R (2.15.1), les analyses 

univariées ont été faite à l’aide de STATISTICA 10 (StatSoft Inc., TulsaOK, USA). La matrice 

des «espèces» contenait l'abondance maximale (six classes: 1: très peu d’individus dispersés; 

2: recouvrement <5%; 3: 5-25%; 4: 25-50%; 5: 50-75%; 6:> 75%) de chaque espèce dans 

chaque mare (85) et la matrice des «mares» contenait pour chaque 
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Mare, les facteurs environnementaux (hydrologie, sol, climat, géographie et pression 

anthropique). 

L'influence respective des facteurs locaux hydrologiques et pédologiques, des facteurs 

climatiques et géographiques (précipitations, température moyenne, latitude et altitude) et des 

activités anthropogéniques (API) sur la composition de la végétation des 85 mares a été 

étudiée par des analyses multivariées réalisées sur les abondances des espèces. Ces analyses 

ont été faites séparément pour les espèces terrestres et les espèces caractéristiques afin de 

tester l’effet unique et commun sur la variation des deux groupes d'espèces. Nous avons opté 

pour des analyses de redondance (RDA), plutôt que pour l'analyse canonique des 

correspondances (CCA), en raison de la dominance de gradients linéaires. 

En premier lieu, des procédures de forward-selection basées sur les RDA ont été utilisées pour 

déterminer les variables explicatives significatives dans chacune des trois catégories (locale, 

climatique ou anthropique) à la fois pour les espèces caractéristiques des mares et les espèces 

terrestres. Par la suite, seules les variables explicatives significatives ont été retenu et le 

partitionnement des variations basé sur les RDA a été utilisé pour comparer la contribution de 

chaque catégorie de variables seule ou avec d'autres variables (Borcard et al., 1992). La 

signification statistique de toutes les analyses était évaluée par des tests de permutation de 

Monte Carlo (n = 999). Pour visualiser les relations entre les variables explicatives et la 

composition de la communauté, l'analyse en composantes principales (ACP) a été utilisée avec 

les facteurs locaux, climatiques et anthropiques significatives comme variables 

supplémentaires. Les diagrammes d'ordination ont été faits dans CanoDraw 4.0. Des espèces 

rarement rencontrées (79 espèces présentes dans seulement une ou deux mares) n'ont pas été 

prises dans ces analyses car elles auraient un effet disproportionné sur les analyses. Des 

corrélations univariées de Spearman ont été réalisées pour évaluer la relation entre la surface 

des mares et la richesse spécifique (totale, des caractéristiques, des espèces rares et des 

terrestres). Des régressions linéaires ont été faites pour évaluer la relation entre la latitude et les 

facteurs climatiques (précipitations, température moyenne, température maximale et 

minimale). La différence entre les régions de la richesse des espèces végétales (totale, 

caractéristiques des mares, rares et terrestres) a été testée en utilisant une analyse de variance à 

deux voies (ANOVA) avec un facteur aléatoire (types de végétation autour des mares). 

Également la contribution relative des espèces caractéristiques des mares annuelles et  

pérennes et des espèces terrestres annuelles et pérennes à la richesse totale a été comparée entre 
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les régions en utilisant une ANOVA afin d'évaluer les différences entre les régions dans la 

prédominance des annuelles dans la végétation des mares (Zedler, 1987, Bagella & Caria, 

2012). Afin d’identifier les différences significatives par paires entre les régions, des tests post 

hoc de Tukey HSD ont été utilisés (STATISTICA 10). Pour expliquer les variations de la 

richesse totale, en espèces caractéristiques et en terrestres entre les mares, les Modèles de 

Régression Généralisée ont été utilisés (GRM). Les variables explicatives dans le  GRM 

étaient les variables climatiques, les variables locales hydrologiques et pédologiques et les 

variables anthropiques. Le meilleur modèle a été sélectionné par une recherche exhaustive et 

une sélection sur le critère de Cp Mallow (STATISTICA 10). 

 

 
RESULTATS 

 
Dans les 85 mares étudiées, un total de 200 espèces ont été recensées (63% d'espèces annuelles 

et 37% d'espèces pérennes), 118 (59%) sont des espèces terrestres et 82 (41%) sont des 

caractéristiques des mares, 17 d'entre elles sont rares (8,5%). Parmi les espèces rares, 10 

figurent sur la Liste rouge de l'UICN pour l'Afrique du Nord (Tab.3). Les espèces 

caractéristiques des mares les plus fréquentes dans les régions étaient Isoetes velata, Corrigiola 

littoralis, Juncus bufonius et Verbena supina (Tab. 4). Dix-sept espèces étaient limitées à une 

seule région: la région de Tanger (neuf espèces, Elatine macropoda, Romulea ramiflora, 

Solenopsis laurentia, Agrostis stolonifera, Baldellia repens, Fimbristylis dichotoma, 

Hypericum humifusum, Juncus conglomeratus, Ranunculus muricatus); Mamora (deux, 

Oldenlandia capensis, Trifolium micranthum); Benslimane (cinq, Elatine alsinastrum, 

Cicendia filiformis, Damasonium polyspermum, Myosotis sicula, Nitella translucens); et 

Chaouia (Cressa cretica) (Tab. 4). Cinq espèces caractéristiques des mares ont été trouvées 

pour la première fois dans des zones géographiques où elles n'avaient pas été signalées 

auparavant (Tab. 4). La distribution de Pilularia minuta et d'Isoetes setacea, précédemment 

connue seulement dans la région de Benslimane, a été étendue vers le nord et vers le sud; 

Verbena supina et Marsilea strigosa ont été rencontrées pour la première fois dans les régions 

du sud et Elatine macropoda n'était pas connue auparavant dans le nord Maroc (Tab. 4). 

 

Facteurs structurant les communautés végétales 
 

Certaines variables explicatives utilisées dans les analyses étaient significativement corrélées. 

La latitude était positivement très corrélée avec les précipitations (R² = 0,97; P <0,0001), la 

profondeur maximale de l'eau (R² = 0,50; P <0,0001), la température moyenne (R² = 0,40; P 
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<0,0001) et négativement corrélée avec la température maximale (R² = -0,24; P = 0,0247). 

Aucune corrélation significative n'a été trouvée entre la latitude et la température minimale 

(R²= 0,07; P> 0,05) et entre la latitude et la surface des mares (R² = -0,06; P> 0,05). 

 
Communautés caractéristiques des mares 

La profondeur maximale de l'eau, le pH du sol et la teneur en sable et en limon du sol ont été 

identifiés comme étant les facteurs locaux les plus étroitement liés à la répartition des 

communautés des zones humides. Les facteurs climatiques et géographiques les plus importants 

étaient les précipitations, la température moyenne et la latitude. L'API était également 

significativement liée à la composition des espèces. Ces facteurs expliquent ensemble 31,7% 

de la variance totale de la structure des communautés (F = 4,26; P = 0,001). 

Le partitionnement de la variance (Fig. 2A) a montré que les facteurs locaux (hydrologiques et 

pédologiques) et climatiques expliquaient la plus grande partie de la variation de la structure 

des communautés (6,1%; F = 3,72; P = 0,001; 5,91%; F = 3,07; P = 0,001, respectivement). La 

pression anthropique (API) a expliqué une faible proportion de la variation (1,8%; F = 1,73; P 

= 0,029). La plus grande partie de la variation commune expliquée était partagée entre les 

facteurs naturels locaux et les facteurs climatiques (11,0%) (Fig. 2A). Sur le graphique PCA 

(Fig. 2B), un groupe d'espèces est positivement corrélé avec les précipitations, la profondeur 

maximale de l’eau et la latitude et négativement avec le pH du sol et API (par exemple 

Ranunculus baudotii, Glyceria fluitans, Ranunculus ophioglossifolius, Isoetes velata, 

Eleocharis palustris, Exaculum pusillum, Callitriche lusitanica, Mentha pulegium, Juncus 

heterophyllus, Illecebrum verticillatum, Juncus pygmaeus, Baldellia ranunculoides, Lythrum 

hyssopifolia). 
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Tableau 3. Liste des espèces hygrophiles rares ou menacées enregistrées dans les mares étudiées avec 

indication de leur statut de rareté au Maroc (RR: très rare; R: rare; R? Considéré comme rare) comme 

rapporté dans Fennane & Ibn Tattou (1998) et Elkhiati (1995) (pour les Characées: *). Le statut de 

l'UICN (CR:  En  danger  critique,  VU:  Vulnérable,  NT:  quasi  menacé,  LC: Préoccupation 

mineure) en Afrique du Nord est également donné pour chaque espèce (Garcia et al., 2010). 
 
 

Espèces Famille Statut 

au Maroc 

Statut UICN en 

Afrique du 
Nord 

Elatine alsinastrum L. Elatinaceae RR CR 

Isoetes setacea Lam. Isoetaceae RR CR 

Pilularia minuta Durieu Marsileaceae RR CR 

Helosciadium inundatum (L.) W.D.J. Koch Apiaceae RR VU 

Mariscus hamulosus (M. Bieb.) S.S. Hooper Cyperaceae RR VU 

Elatine macropoda Guss. Elatinaceae RR NT 

Myriophyllum alterniflorum DC. Haloragaceae RR LC 

Trifolium retusum L. Fabaceae RR - 

Oldenlandia capensis L.f. Rubiaceae R CR 

Elatine brochonii Clavaud Elatinaceae R VU 

Exacullum pusillum (Lam.) Caruel Gentianaceae R NT 

Juncus heterophyllus Dufour Juncaceae R NT 

Lythrum thymifolia L. Lythraceae R LC 

Chara connivens Salzm.* Characeae R - 

Nitella opaca Ag.* Characeae R - 

Nitella translucens (Pers.) C. Agardh * Characeae R - 

Isoetes velata A. Braun Isoetaceae R? LC 

 

Tableau 4. Présence-absence des espèces caractéristiques des mares dans les six régions étudiées. 

L'occurrence est le nombre de régions où le l'espèce a été trouvée; * indique un nouveau record de 
l'espèce dans la région (espèce enregistrée pour la première fois dans la région). 

 
Espèces Tanger Mamora Benslimane Chaouia  Jbilet Essaouira Occurrence 

Isoetes velata 1 1 1 1 1 1 6 

Corrigiola littoralis 1 1 1 1 1 1 6 

Juncus bufonius 1 1 1 1 1 1 6 

Verbena supina 1 1 1 1* 1* 1* 6 
Damasonium bourgaei 1  1 1 1 1 5 

Lotus hispidus 1 1 1 1  1 5 

Callitriche brutia 1 1 1 1 1  5 

Polypogon monspeliensis 1 1 1 1 1  5 

Pulicaria arabica 1  1 1 1 1 5 

Ranunculus baudotii 1 1 1 1 1  5 

Rumex pulcher 1  1 1 1 1 5 

Pilularia minuta 1* 1* 1  1*  4 

Agrostis pourretii  1 1 1  1 4 

Juncus pygmaeus 1 1 1  1  4 

Lythrum borysthenicum 1 1 1  1  4 

Lythrum hyssopifolia 1 1 1 1   4 

Marsilea strigosa   1 1 1 1* 4 

Callitriche lusitanica 1 1 1 1   4 

Carex divisa 1 1 1 1   4 
Eleocharis palustris 1 1 1 1   4 
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Glyceria fluitans 1 1 1 1   4 

Panicum repens 1 1 1 1   4 

Scirpoides holoschoenus 1 1 1  1  4 

Bolboschoenus maritimus 1 1 1 1   4 

Crassula vaillantii   1 1 1 1 4 

Isoetes setacea 1*  1   1* 3 

Elatine hydropiper  1 1  1  3 

Eryngium atlanticum  1 1 1   3 

Exaculum pusillum 1 1 1    3 

Isoetes histrix 1 1 1    3 

Isolepis cernua 1 1 1    3 

Juncus capitatus 1 1 1    3 

Lepidium coronopus   1 1 1  3 

Frankenia laevis 1  1 1   3 

Hypericum tomentosum 1  1   1 3 

Lemna minor  1 1 1   3 

Phalaris coerulescens 1  1 1   3 

Ranunculus sardous 1 1 1    3 

Elatine brochonii  1 1    2 

Lythrum thymifolia   1  1  2 

Baldellia ranunculoides 1  1    2 

Juncus tenageia 1  1    2 

Lotus conimbricensis   1 1   2 

Radiola linoides  1 1    2 

Trifolium michelianum 1  1    2 

Helosciadium inundatum 1  1    2 

Myriophyllum alterniflorum 1  1    2 

Nitella opaca   1 1   2 

Alisma plantago-aquatica 1  1    2 

Callitriche obtusangula  1 1    2 

Callitriche truncata   1  1  2 

Centaurium spicatum 1  1    2 

Cyperus longus 1  1    2 

Glycyrrhiza foetida   1 1   2 

Illecebrum verticillatum  1 1    2 

Juncus acutus 1   1   2 

Juncus heterophyllus 1  1    2 

kickxia commutata   1   1 2 

Lythrum junceum 1  1    2 

Lythrum tribracteatum   1 1   2 

Mentha pulegium 1  1    2 

Ranunculus bulbosus 1  1    2 

Ranunculus ophioglossifolius 1  1    2 

Schoenoplectus litoralis 1  1    2 

Elatine alsinastrum   1    1 

Elatine macropoda 1*      1 

Oldenlandia capensis  1     1 

Cicendia filiformis   1    1 

Damasonium polyspermum   1    1 

Myosotis sicula   1    1 

Romulea ramiflora 1      1 

Solenopsis laurentia 1      1 

Trifolium micranthum  1     1 

Nitella translucens   1    1 

Agrostis stolonifera 1      1 

Baldellia repens 1      1 

Cressa cretica    1   1 

Fimbristylis dichotoma 1      1 

Hypericum humifusum 1      1 

Juncus conglomeratus 1      1 

Ranunculus muricatus 1      1 
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Ces espèces sont dominantes ou exclusives aux mares les plus profondes qui sont situées dans 

plus hautes latitudes, qui reçoivent les plus grandes quantités de précipitations et subissent une 

faible pression anthropique. Un deuxième groupe était composé d'espèces post-inondation (par 

exemple, Eryngium atlanticum, Cressa cretica, Verbena supina, Lythrum tribracteatum, 

Coronopus squamatus, Damasonium bourgaei) qui sont positivement corrélées avec les 

activités anthropiques et le pH élevé du sol. Ces espèces étaient principalement dominantes 

dans les mares les plus au sud, qui reçoivent moins de pluie et sèchent rapidement (hydropériode 

courte). Un troisième groupe d'espèces (par exemple Elatine brochonii, Oldenlandia capensis, 

Isoetes histrix) était positivement corrélé à une forte teneur en sable dans le sol. Ces espèces 

étaient dominantes ou exclusives à la forêt de chêne-liège de Mamora et aux mares de la forêt 

d'Arganier d'Essaouira qui se trouvent sur un substrat sablonneux meuble (Fig. 2B). 
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Figure 2. Ci-dessus: Partitionnement des variations (% expliqué variation basée sur R² ajusté) de la matrice 

des données des plantes (caractéristiques des mares (A) et espèces terrestres (C)) en fonction des facteurs 

locaux, climatiques et anthropiques significatifs. Légende: Les pourcentages en caractères gras représentent 

des facteurs significatifs et sont indiqués par *. Ci-dessous: Tracés d'ordination de PCA illustrant la relation 

entre la structure de la communauté végétale pour les espèces caractéristiques des mares (B) et terrestres (D) 

et les facteurs locaux, climatiques et anthropiques significatifs, représentés comme variables 

supplémentaires. Légende: API = indice de pression anthropique; Dmax: profondeur maximale de l'eau. Seuls 

les taxons où plus de 28% de la variation est expliquée par les variables explicatives sont visualisés. 

Abréviation des noms d'espèces: (B) Bo.mar: Bolboschoenus maritimus; Cr.cre: Cressa cretica; Da.bou: 

Damasonium bourgaei; El.bro: Elatine brochonii; El.pal: Eleocharis palustris; Er.atl: Eryngium 
atlanticum; Ex.pus: Exaculum pusillum; Gl.flu: Glyceria fluitans; He.inu: Helosciadium inundatum; Il.ver: 

Illecebrum verticillatum; Is.his: Isoetes histrix; Is.vel: Isoetes velata; Is.cer: Isolepis cernua;  Ju.buf: 

Juncus bufonius; Ju.pyg: Juncus pygmaeus; Ju.het: Juncus heterophyllus; Le.cor: Lepidium coronopus; 
Ly.hys: Lythrum hyssopifolia; Ly.tri: Lythrum tribracteatum; Ma.str: Marsilea strigosa; My.alt: 

Myriophyllum alterniflorum; Ni.opa: Nitella opaca; Ol.cap: Oldenlendia capensis; Ra.bau: Ranunculus 
baudotii; Ra.oph: Ranunculus ophioglossifolius; Ra.sar: Ranunculus sardous. (D) An.mar: Anacyclus 

maroccanus; Be.ann: Bellis annua. Cr.mus: Crassula muscosa; Cy.dac: Cynodon dactylon; Eu.exi: 

Euphorbia exigua; Ev.pyg: Evax pygmaea; Fo.vul: Foeniculum vulgare; Ge.mol: Géranium molle; La.aur: 
Lamarckia aurea; Le.sax: Leontodon saxatilis; Lo.gal: Logfia gallica; Lo.mar: Lobularia maritima; 

Ma.pat: Malcolmia patula; Me.lac: Medicago laciniata; Me.int: Medicago intertexta; Mo.sis: Morea 

sisyrinchium; Na.vir: Narcissus viridiflorus; On.nat: Ononis natrix; Pa.arg: Paronychia argentea; Or.pin: 
Ornithopus pinnatus; Or.pra: Ormenis praecox; Pa.ech: Paronychia echinata; Po.avi: Polygonum 

aviculare; Ra.rap: Raphanus raphanistrum; Tr.cam: Trifolium campestre; Tr.res: Trifolium resupinatum; 
Sc.aut: Scilla autumnalis; Sc.his: Scolymus hispanicus; Tu.gut: Tuberaria guttata. 
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Communautés d'espèces terrestres 

Les variables locales (hydrologiques et pédologiques) sélectionnées par forward sélection sont 

la profondeur maximale de l'eau, le pH du sol, la teneur en sable et en limon. Les facteurs 

climatiques et géographiques significatifs sont les précipitations, la température moyenne et la 

latitude. La pression anthropique (API) a également un effet significatif sur la structure des 

communautés. Ces facteurs ensemble expliquent 26,3% de la variance totale de la structure 

des communautés terrestres (F= 3,17; P= 0,0010). Le partitionnement de  la variance (Fig.  

2C) montre que les facteurs locaux naturels expliquent la plus grande partie de la variation de 

la structure communautaire (4,9%; F = 4,22; P = 0,001), suivis des facteurs climatiques et 

géographiques (4,3%; F = 3,26; P= 0.001). L'effet de la pression anthropique (API) n'était pas 

significatif (1,3% ; F = 1,35 ; P = 0,07). La plus grande partie de la variance commune 

expliquée a été partagée entre les facteurs locaux et climatiques (7,6%) (Fig. 2C). Le graphe 

de l'ACP (Fig. 2D) oppose deux groupes d'espèces sur l'axe 1. Un premier groupe est 

constitué d'espèces positivement corrélées avec la profondeur maximale de l’eau, les 

précipitations et la latitude, mais négativement corrélées avec le pH du sol, la teneur en limon, 

l'API et la température moyenne (Logfia gallica, Trifolium resupinatum, Leotodon saxatilis, 

Narcissus viridiflorus, Prospero autumnalis, Bellis annua, Euphorbia exigua). Ces espèces 

sont dominantes ou exclusives aux mares les plus profondes du nord, qui reçoivent les plus 

grandes quantités de pluie et sont soumis à une faible pression anthropique. Un deuxième 

groupe comprend un grand nombre d'espèces (par exemple, Asphodelus fistulosus, Lobularia 

maritima, Brachypodium distachyum, Ononis natrix, Medicago laciniata, Moraea 

sisyrinchium, Raphanus raphanistrum, Polygonum aviculare, Cynara humilis, Paronychia 

argentea) favorisée par les températures élevées, les pressions anthropiques et les sols 

limoneux à pH élevé et négativement liées aux précipitations. Ces espèces sont dominantes ou 

exclusives aux mares du sud où les précipitations sont les plus faibles et les températures 

moyennes les plus élevées (entraînant de courtes hydropériodes). Un troisième groupe 

comprend des espèces positivement corrélées à la teneur en sable du sol (par exemple 

Malcolmia patula, Tuberaria guttata, Ornithopus pinnatus, Crassula muscosa). Ces espèces 

sont dominantes ou exclusives aux mares forestières sur substrat sablonneux (forêt de chêne- 

liège de la forêt de Mamora et d'Arganier d'Essaouira) (Fig. 2D). 
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Richesse des espèces 

La richesse totale des espèces diffère significativement entre les régions (F = 19,90; df = 5; P 

<0,001) et augmente avec la latitude (Fig. 3) sans effet significatif du type de végétation autour 

des mares (P> 0,05). Dans le nord (Tanger, Mamora, Benslimane), les mares contiennent en 

moyenne 34 à 46 espèces mais seulement 17 par mare dans le sud. 

Figure 3. La moyenne et l'écart type (barres) de la richesse spécifique en espèces caractéristiques des 

mares, des espèces rares et des espèces terrestres entre les six régions le long du gradient de 

précipitations (ligne); les régions sont classées par latitude décroissante; Les différentes lettres sur le 

graphique correspondent à une différence significative entre les régions. 
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La richesse en espèces caractéristiques des mares diffère significativement entre les six régions 

étudiées (F = 38,37 ; df = 5 ; P <0,001) et augmente avec la latitude (Fig. 3) sans effet 

significatif dus type de végétation autour des mares (P> 0,05). Elle est significativement plus 

élevée dans les régions du nord (Tanger, Benslimane, Mamora) contenant 15-26 espèces par 

mare mais plus basse dans les mares des régions du sud (Jbilets, Essaouira) où elle n'atteint que 

trois à six espèces par mare (Fig. 3). La proportion relative des espèces annuelles et pérennes 

caractéristiques des mares a diminué significativement du  nord vers le  sud  (F = 21,87; df = 

5; P<0,0001; F = 30,99; df = 5;P <0,001, respectivement) (Fig. 4). Dans chaque région, la 

proportion des annuelles caractéristiques des mares est plus élevée que celle des pérennes 

caractéristiques des mares, sauf dans la région de Tanger. 

 

Figure 4. Variation de la distribution des espèces caractéristiques des mares (annuelles et vivaces) et 

terrestres (annuelles et vivaces), en utilisant les richesses totales dans les mares temporaires des six 

régions étudiées. Les régions sont classées par latitude décroissante ; les différentes lettres dans le 

graphique correspondent à une différence significative entre les régions, les majuscules sont utilisées 

pour le ratio vivaces / total et minuscules pour le rapport annuelles / total. 
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Une différence significative entre les régions (F = 6,39; df = 5; P <0,001) a également été 

trouvée pour la richesse des espèces rares (Fig. 3). Dans le nord (Tanger, Mamora, 

Benslimane), les mares contiennent en moyenne 2 à 3 espèces rares mais seulement 0,3 par 

mare au sud (Fig. 3). La plupart des espèces rares (17) se trouvent dans les mares ayant des 

latitudes entre 33° et 35° N, où les précipitations dépassent 400 mm/an (Fig. 5A et 5B). Très 

peu d'espèces rares (Isoetes setacea, Lythrum thymifolia, Pilularia minuta et Isoetes velata) 

sont situés dans des mares de faible latitude entre 31° et 32° N, où les précipitations sont 

faibles (200-300 mm/an) (Fig. 5A et 5B). 

 

Figure 5. Variation de la répartition des espèces rares des mares temporaires en fonction de la latitude (A) 

et des précipitations (B). Les points représentent les points de présences d’une espèce à un certain niveau de 
latitude ou de précipitations ; les barres représentent les aires de répartition. 
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La richesse en espèces terrestres est significativement différente entre les régions (F = 2,99; df 

= 5; P = 0,0157) (Fig. 3) sans effet significatif du type de végétation autour des mares (P> 

0,05). Les mares de Mamora (avec 19,7 espèces / mare) diffère significativement de celles de 

Jbilets (11 espèces/mare), mais pas des autres régions (Fig. 3). La contribution des espèces 

terrestres annuelles (F = 24,45; df = 5; P <0,001) et des espèces terrestres vivaces (F= 24,45;  

P <0,0001) dans la richesse totale, a augmenté significativement du nord vers le sud (Fig. 4). 

Le meilleur modèle pour expliquer la richesse totale en espèces (R² ajusté  =  0,561;  F = 

22,48; P<0,001) a retenu cinq variables, la plus importante est la latitude qui explique 18,5% de 

la variation totale. Les autres variables sont les variables du sol (argile, Azote, pH, sable et 

teneur en matière organique) cela explique 20,3% de la variation (Tab. 5A).Lorsque la latitude 

est exclue, le meilleur modèle (R² ajusté = 0,566; F = 16,65; P <0,001) retient sept variables, 

dont deux variables liées au climat (précipitations et température minimale) qui expliquent 

18,5% de la variation totale. Les autres variables sont les variables du sol (argile, N, pH, sable 

et teneur en matière organique) qui expliquent 20,3% de la variation. Les meilleurs modèles 

pour expliquer les trois composantes de la richesse spécifique (caractéristiques des mares, 

rares et terrestres) n'ont pas retenue la latitude comme variable explicative. Le meilleur modèle 

pour expliquer la richesse des espèces caractéristiques des mares (R² ajusté = 0,715 ; F = 

27,36; P <0,001) retient huit variables, dont deux liées au climat (précipitations et température 

minimale) expliquant 22,2% de la variance totale. Les autres variables sont les paramètres du 

sol les qui expliquent 28,1% de la variance et la pression anthropique qui expliquent 15% de la 

variance (Tab. 5.B). 

Le meilleur modèle expliquant la richesse des espèces rares (R2 ajusté = 0,393; F = 10,07; P 

<0,001) a retenu six variables incluant seulement une lié au climat (température minimum)  

qui explique seulement 2,6% de la variance totale. Les variables du sol expliquent 22,6% de la 

variation et la pression anthropique 1,8% (Tab. 5.C). Le meilleur modèle expliquant la 

richesse en espèces terrestres (R² ajusté = 0,235 ; F = 5,29; P <0,001) a retenu six variables 

incluant une seule lié au climat (précipitations) qui explique 9,2% de la variation. Les autres 

variables étaient des variables du sol (13,4%), la pression anthropique (6,9%), la profondeur 

maximale de l’eau (2,8%) et la surface des mares (2,1%) (Tab. 5.D). 
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Tableau 5. Modèles Généraux de régression (GRM) expliquant la richesse totale (A), la richesse des 

espèces caractéristiques des mares (B), des espèces rares (C) et des espèces terrestres (D). Légende: Sol- 

OM: matière organique du sol; Dmax: profondeur maximale de l'eau; Min-T°: température minimale; 

API: indice de pression anthropique. Les valeurs en gras indiquent la variation expliquée par les 

variables climatiques. 

 
 SC ddl MC F p Variation expliquée (%) 

A : Totale       

Ord.Orig. 694,578 1 694,578 10,67 0,001614  

Latitude 2176,371 1 2176,371 33,42 0,000000 0,2164 

Sol-Argile 894,869 1 894,869 13,74 0,000387 0,0889 

Sol-N 644,752 1 644,752 9,90 0,002329 0,0641 

Sol-pH 302,386 1 302,386 4,64 0,034208 0,03 

Sol-sable 198,939 1 198,939 3,06 0,084362 0,0197 

Erreur 5143,977 79 65,114    

B : Caractéristiques des mares 

Ord.Orig. 630,913 1 630,9129 26,46 0,000002 0,1245 

Précipitations 820,383 1 820,3825 34,41 0,000000 0,1619 

Sol-Argile 585,917 1 585,9172 24,58 0,000004 0,1156 

Sol-Sable 442,113 1 442,113 18,54 0,000049 0,0872 

Sol-N 220,03 1 220,0297 9,23 0,003265 0,0434 

Soil-pH 108,673 1 108,6729 4,56 0,035987 0,0214 

API 75,463 1 75,4632 3,17 0,079224 0,0149 

Soil-OM 64,914 1 64,9142 2,72 0,103059 0,0128 

Min-T° 306,843 1 306,8435 12,87 0,000588 0,0606 

Erreur 1811,991 76 23,842    

C : Rares       

Ord.Orig. 27,2162 1 27,21616 9,58 0,002729 0,0798 

Sol-pH 27,0638 1 27,06384 9,53 0,002801 0,0794 

Sol-limons 18,1527 1 18,1527 6,39 0,01349 0,0532 

Sol-N 17,251 1 17,25102 6,07 0,015921 0,0506 

Sol-Sable 14,5464 1 14,54639 5,12 0,026414 0,0426 

Min-T° 8,7554 1 8,75544 3,08 0,083063 0,0257 

API 6,1887 1 6,18866 2,18 0,143945 0,0181 

Erreur 221,5462 78 2,84034    

D : Terrestres       

Ord.Orig. 23,988 1 23,9882 0,88018 0,351048 0,0073 

Sol-Sable 326,636 1 326,6356 11,98499 0,000873 0,0997 

Précipitations 302,935 1 302,9345 11,11534 0,001312 0,0924 

API 225,09 1 225,0903 8,25907 0,005223 0,0687 

Sol-N 111,802 1 111,8019 4,10226 0,046247 0,0341 

Dmax (cm) 92,485 1 92,4853 3,39349 0,069255 0,0282 

Surface 68,77 1 68,7701 2,52333 0,116219 0,021 

Erreur 2125,791 78 27,2537    
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DISCUSSION 

Les communautés végétales des mares temporaires étudiées sont structurées par les facteurs 

locaux (profondeur maximale de l'eau, pH du sol, teneur en sable, teneur en limon), climatiques 

(précipitations, température moyenne, latitude) et anthropiques (API). Les communautés 

végétales ont montré une grande variation entre les régions et le long du gradient latitudinal 

(Fig. 3) avec, comme supposé dans nos hypothèses, une proportion significativement plus 

faible d’espèces caractéristiques des mares dans les mares du sud en comparaison avec celles 

du nord (Fig. 4). Toutefois, la forte corrélation entre la latitude et les facteurs climatiques (Fig. 

2) rend difficile la séparation de leur importance respective (Willig et al., 2003). La richesse 

spécifique totale, la richesse des espèces caractéristique des mares et des espèces rares ainsi 

que la richesse des espèces terrestres ont diminué du nord (le plus humide) vers le sud (le plus 

sec) parallèlement à la diminution des précipitations (Fig. 3). 

La littérature montre des modèles de diversité latitudinale contrastés (examinés dans Kneitel, 

2016), montrant généralement une diminution de la diversité vers les hautes latitudes (par 

exemple Rodríguez & Arita, 2004; pour les mammifères en Amérique du Nord, Kraft et al., 

2011; pour les forêts),mais aussi aucune corrélation (Clarke & Lidgard, 2000 ; pour les 

Bryozoaires dans l'Atlantique, Soininen et al., 2007 à travers divers groupes d'organisme et 

d'écosystèmes) ou une corrélation inverse (Buckley et al., 2003 pour les réseaux trophiques 

des feuilles submergées de Sarracenia purpurea en Amérique du Nord, Brendonck et  al., 

2014 pour les communautés d'invertébrés dans les bassins rocheux en Australie). La relation 

entre la latitude et la diversité est différente des modèles généraux dans les écosystèmes d'eau 

douce (Hillebrand, 2004, Hof et al., 2008). Bien qu'elles se concentrent sur les invertébrés, les 

deux seules études sur les mares temporaires ont montré le même patron inverse de richesse 

spécifique qu'en Australie (Brendonck et al., 2014) et en Californie (Kneitel, 2016). Ce patron 

inverse de la richesse a été expliqué par des facteurs locaux, à savoir l'instabilité hydrologique 

qui augmente avec la diminution de la latitude (Brendonck et al., 2014) et de la taille des 

habitats (Kneitel, 2016). Dans notre étude, l'hydrologie est le facteur principal expliquant le 

patron de diversité comme mis en évidence par les fortes relations entre les variables 

climatiques et la latitude pour les espèces caractéristiques des mares plutôt que les espèces 

terrestres (Tab. 5). 
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Contrairement à notre hypothèse, le nombre d'espèces terrestres par mare a montré une faible 

décroissance vers les basses latitudes (ou les précipitations sont faibles). L'aridité élevée dans 

le sud limite la richesse spécifique de tous les groupes, y compris les espèces terrestres. 

Cependant, puisque que la diminution des espèces opportunistes terrestres était faible par 

rapport à celle des espèces caractéristiques des mares, la contribution des espèces annuelles 

terrestres était significativement plus élevée dans les régions du sud. 

Les facteurs locaux semblent être les plus importants dans la structuration des communautés, 

comme l'ont également montré d'autres études sur les plantes (Lathrop, 1976 ; Bauder, 2000 ; 

Bouahim et al., 2014) et les macro-invertébrés (Waterkeyn et al., 2008 ; Brendonck et al., 

2014, Stoch et al., 2016; Van Den Broeck 2016). Les facteurs locaux et climatiques sont 

étroitement impliqués dans le fonctionnement hydrologique des zones humides et sont 

partiellement corrélés entre eux (Fig. 2). La profondeur maximale de l'eau qui est corrélée à la 

durée de l'inondation dans les mares au Maroc (Van den Broeck et al., 2016) est la principale 

variable locale qui structure les communautés végétales. Elle agit comme un filtre 

environnemental (Javornik & Collinge, 2016), réduisant ou éliminant les espèces terrestres et 

favorisant le recrutement d'espèces caractéristiques des mares (aquatiques et amphibies) 

(Middleton, 1999; Bauder, 2000). 

En effet, l'hydrologie a été largement identifiée comme le facteur clé déterminant les 

communautés végétales des mares temporaires (Bauder, 2000 ; Casanova & Brock, 2000). La 

germination des espèces dépend de leur tolérance au stress hydrique et à la dessiccation (Keeley 

& Zedler 1998; Collinge et al., 2003). Des espèces amphibies (par exemple Elatine brochonii, 

Corrigiola littoralis, Lythrum spp.), tolérantes de conditions hydrologiques fluctuantes, sont 

caractéristiques des mares temporaires méditerranéennes; elles s'installent pendant la phase 

inondée et complètent leur cycle (floraison, production de graines) pendant la phase sèche (sur 

sédiments humides). 

Les autres variables locales importantes sont le pH du sol et teneur du sol en sable et en limon. 

Ces variables ont déjà été trouvées comme très discriminantes pour la végétation des mares 

temporaires méditerranéennes (Rhazi et al., 2001; Ferchichi-Ben Jamaa et al., 2010; Bouahim 

et al., 2014). Ces variables, fortement corrélées à la nature géologique de la roche sous- 

jacente, reflètent différents états trophiques de l'environnement et donc des potentiels 

différents pour l’agriculture. Nous avons utilisé la chimie du sol au lieu de variables de chimie 
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de l'eau parce que la première permet l'identification de variables trophiques et non-trophiques 

(par exemple le pH, la taille des particules) qui jouent un rôle important pour les espèces 

végétales et qui varient beaucoup moins que la chimie de l'eau quotidiennement et 

saisonnièrement. De plus, les échantillons de sol sont moins sensibles aux conditions de 

stockage par rapport aux échantillons d’eau ; c'était un critère important dans notre projet. Le 

pH du sol est une variable importante pour la végétation des mares temporaires, séparant les 

sites ayant de faibles concentrations d'ions solubles (souvent nommés oligotrophes bien qu'ils 

apportent une confusion avec l'état nutritif) de ceux ayant des concentrations élevées d'ions 

solubles et riches en calcium (Rhazi et al., 2001). 

Dans notre étude, les mares sur des sols à texture fine sont associées à un IPA élevé (Fig. 2). 

Ces sols sont relativement riches en éléments nutritifs et conviennent donc à l'agriculture. Les 

pratiques agricoles ont un impact sur les communautés de point de vue physique (perturbation 

du sol par l'agriculture) et des perturbations chimiques (eutrophisation par l'apport de 

nutriments) de l'habitat. Seules les espèces tolérantes aux perturbations et à l'eutrophisation 

sont capables de se développer sur ces sols (par exemple Damasonium bourgaei, Lythrum 

tribracteatum, Lemna minor). En revanche, les sols sableux grossiers sont oligotrophes, c'est- 

à-dire qu'ils ont une faible capacité de rétention d'eau et les nutriments. Ces sols sableux, 

caractérisant les régions forestières de Mamora et d'Essaouira, sont les plus favorables pour un 

groupe d'espèces caractéristiques des mares oligotrophes (par exemple Elatine brochonii, 

Oldenlandia capensis, Isoetes histrix, Corrigiola littoralis) (Fig. 2). Contrairement aux mares 

européennes où l'eutrophisation prédomine (Menetrey et al., 2005; Rosset et al., 2014), au 

Maroc, les mares sont généralement pauvres en éléments nutritifs et en matière organique 

résultant de la courte période d'inondation qui limite la production primaire et aussi des faibles 

quantités des nutriments utilisés par les agriculteurs dans les mares et leur bassin versant en 

comparaison avec l’Europe, par exemple. En plus des niveaux trophiques qui sont inférieurs à 

ceux des mares temporaires européennes, la courte période d'inondation et la sécheresse 

précoce favorisent les formes de croissance comme les amphibies et les terrestres, et limitent 

les effets de l'eutrophisation sur la transparence de l'eau. 

L'effet de la pression anthropique sur la composition des communautés reste relativement limité 

par rapport à d'autres facteurs et notamment aux facteurs climatiques. Cependant, le niveau 

élevé de corrélation entre les facteurs étudiés masquait probablement en partie le véritable 

impact anthropique. De plus, le regroupement en un seul indice des différentes pressions aurait 

probablement masqué certaines pressions anthropiques importantes. Cependant, la variation 
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partagée trouvée entre les facteurs anthropiques et les facteurs locaux met en évidence un effet 

indirect des pressions anthropiques sur les communautés végétales des mares temporaires par 

la modification des caractéristiques physiques (profondeur de l'eau et donc hydropériode) et 

chimiques (qualité du sol) des mares. 

C'est particulièrement le cas pour les espèces caractéristiques des mares en raison de leur 

sensibilité aux perturbations (Sahib et al., 2009). L'impact anthropique peut être plus prononcé 

pendant les années sèches dans les plaines densément peuplées. Peu d'espèces caractéristiques 

des mares peuvent résister à des pressions anthropiques élevées (Cressa cretica, Frankenia 

laevis, Eryngium atlanticum, Damasonium bourgaei, Lythrum tribracteatum), probablement 

parce qu'elles tolèrent les sols riches en nutriments et se développent lorsque l'eau diminue, 

c'est-à-dire lorsqu’elles sont moins exposés aux conditions d'inondation. Les inventaires de 

nos espèces ont permis à certaines espèces d'étendre significativement leur distribution connue 

au nord (Elatine macropoda, Pilularia minuta, Isoetes setacea) ou au sud du Maroc (Verbena 

supina, Marsilea strigosa, Pilularia minuta, Isoetes setacea). 

En effet, au-delà des régions de Benslimane et de Rabat où les mares ont été préalablement 

étudiées (Rhazi et al., 2001; 2006; 2012; Bouahim et al., 2010; 2014 ; Lumbreras et al., 2012), 

la végétation des mares temporaires au Maroc est mal connue. L'extension de la zone 

d'occurrence de l'espèce pourrait finalement entraîner un changement de leur état de 

conservation aux niveaux du Maroc et de la Méditerranée, conformément aux critères de la 

liste rouge de l'UICN. Parmi les espèces caractéristiques des mares, 21% ont été trouvées 

seulement dans une région. Ce sont généralement des espèces à la limite de leur aire de 

distribution (par exemple, Baldellia repens, espèce à distribution européenne occidentale ou 

Mariscus hamulosus, espèce à distribution tropicale) (Fennane & Ibn Tattou, 1998) ou 

méditerranéenne à distribution étroite (par exemple Damasonium polyspermum, Elatine 

macropoda, Trifolium micranthum). Certaines de ces dernières espèces ont cependant 

également été trouvées dans des mares en montagne (Rif et Moyen-Atlas, résultats non 

publiés). 
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CONCLUSIONS 

 
Qu’est-ce que l’avenir cache pour les communautés végétales dans les mares temporaires ? 

Dans le contexte du changement climatique, des modifications majeures sont attendues dans la 

composition des espèces et la valeur de conservation des communautés végétales des mares 

temporaires dans le bassin méditerranéen et en particulier dans ses parties les plus sèches en 

Afrique du Nord. Les facteurs clés qui déterminent la diversité et la structure de la communauté 

sont la profondeur maximale de l'eau et les dates d'inondation et d’exondation. Ces variables 

dépendent principalement des pluies hivernales et printanières susceptibles de diminuer avec 

les changements climatiques attendus au Maroc (baisse des précipitations de 10-20% et hausse 

des températures de 1-1,5°C d’ici 2100) (TCMCC, 2016). 

Ainsi, la situation actuelle des mares temporaires dans la région du sud pourrait illustrer la 

situation des mares dans les régions du nord après un changement climatique important, 

notamment la diminution de la contribution des espèces caractéristiques des mares dans les 

communautés. Les espèces amphibies ayant une large valence de tolérance aux conditions 

hydrologiques (par exemple Elatine brochonii, Oldenlandia capensis, Isoetes histrix, 

Corrigiola littoralis) pourraient être utilisées comme indicateur sensible du changement 

climatique à grande échelle. La richesse des espèces rares est fortement corrélée avec le 

nombre d'espèces caractéristiques des mares. La plupart des espèces rares se concentrent dans 

les mares des hautes et moyennes latitudes (36-33 ° N). Seules quelques espèces (Pilularia 

minuta, Isoetes setacea, Isoetes velata, Lythrum thymifolia) se rencontrent dans les régions de 

latitude 31-32 ° N où les précipitations sont faibles et irrégulières. Cette grande distribution 

latitudinale de ces espèces est généralement liée à leur capacité à germer dans le sol 

temporairement saturé et à se développer davantage sur un sol plus ou moins sec. Certains 

d'entre elles produisent des formes résistantes avec une très longue durée d'adaptation aux 

inondations irrégulières (Vitalis et al., 2002). Cette écologie relativement flexible leurs permet 

probablement de compléter rapidement leur cycle avant que la sécheresse n’atteint les mares 

temporaires. La réduction de l'hydropériode dans les mares du sud du Maroc pourrait 

cependant affecter la fréquence et l'abondance de la reproduction sexuée des hydrophytes 

annuels et la survie des plantes vivaces. Une analyse approfondie de l'impact du changement 

climatique sur la végétation de mares temporaires méditerranéennes est nécessaire, en 

particulier dans le sud de leur zone de distribution. Actuellement, l'impact anthropique sur les 

mares reste limité surtout dans les régions du sud. Cependant, avec l'augmentation de la taille 

de la population humaine, cet impact augmentera probablement notamment sur les ressources 

en eau qui vont diminuer avec le changement climatique. 
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RÉSUMÉ 

 
Le stock semencier du sol constitue une composante importante de la diversité des 

communautés végétales des mares temporaires. Il inclut une part non exprimée de la 

communauté et permet un maintien des espèces même en absence de reproduction répétée sur 

plusieurs années consécutives. Ainsi il augmente la résilience de la végétation des mares 

temporaires aux fluctuations environnementales et aux perturbations. La connaissance des 

facteurs clés déterminant la composition du stock semencier des mares temporaires le long 

d’un gradient latitudinal est d’une grande importance pour une gestion conservatoire de ces 

habitats remarquables dans un contexte de changement climatique. 

Dans cette perspective, la variation de la richesse et de la densité du stock semencier dans 79 

mares temporaires du Maroc (réparties le long du gradient de latitude Tanger-Essaouira) en 

fonction des facteurs hydrologique, pédologiques, climatiques et des pressions anthropiques 

ont été étudiées par des analyses multivariées (RDA, ACP). Les comparaisons entre régions 

ont été réalisées par des analyses de variance et des GLM ont été utilisées pour analyser les 

gradients spatiaux. Les résultats montrent que les facteurs locaux (hydrologiques et 

pédologiques) sont prédominants dans la structuration des communautés du stock semencier, 

suivis par les facteurs climatiques qui agissent directement (précipitations, températures) et 

indirectement (interaction avec les facteurs locaux) sur le stock semencier. L’effet des 

facteurs anthropiques reste limité et se manifeste indirectement par la modification des 

caractéristiques locales des mares. La richesse et la densité des stocks semenciers des espèces 

caractéristiques des mares diminuent du nord (plus humide) vers le sud (plus aride) 

parallèlement à la diminution des précipitations. Cet appauvrissement vers le sud des stocks 

semenciers risque de s’accentuer dans le futur et pourrait représenter l’évolution dans le temps 

des communautés avec le changement climatique. 
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INTRODUCTION 

La diversité spécifique des communautés le long du gradient latitudinal est un thème central 

en écologie (Willig et al., 2003; Mittelbach et al. 2007; Hof et al., 2008; Knilock et al., 2018). 

Généralement, les communautés montrent une diminution de la richesse et de leur diversité 

vers les hautes latitudes (Hillebrand, 2004 ; Mittelbach et al., 2007 ; Kraft et al., 2011) qui est 

souvent expliquée par des facteurs biologiques (spéciation, extinction, biogéographie, etc) 

et/ou non biologiques (histoire du climat, âge et surface des régions, etc) (Mittelbach et al., 

2007). Toutefois, différents patrons ont été trouvés parmi les écosystèmes et les groupes 

taxonomiques (Hillebrand, 2004). Pour les écosystèmes d'eau douce, de nombreuses études 

ont souligné l'importance des interactions entre la stabilité hydrologique de l'habitat, la 

capacité de dispersion, la répartition et la diversité des espèces entre régions le long d’un 

gradient de latitude (Ribera & Vogler, 2000; Ribera et al., 2001, 2003; Hof et al., 2006; 

Marten et al., 2006; Ribera, 2008; Kneitel, 2016). 

Les mares temporaires d’eau douce (habitats aquatiques de petite taille et peu profonds) sont 

largement représentées à l’échelle du monde avec une forte concentration dans les régions 

sous climat méditerranéen (Warwick &Brock, 2003; Grillas et al., 2004; Rhazi et al., 2009; 

Kneitel&Lessin, 2010; Ferchichi-Ben Jamaa et al., 2010; Ewald et al., 2010; Alvarez &Deil, 

2015). Elles présentent des patrons de diversité différents le long de la latitude en raison de 

leur grande sensibilité à la variation du climat qui impacte étroitement la stabilité de 

l’hydropériode (Brendonck et al., 2014; Kneitel, 2016; Alvarez &Deil, 2015; El Madihi et al., 

2017). Une des caractéristiques principales des mares temporaires est l’imprévisibilité de 

l’inondation et l’alternance de phases sèches et inondées dont la durée et l’intensité sont 

variables entre années (Grillas et al., 2004; Calhoun et al., 2016). Cette alternance constitue 

une perturbation récurrente pour les espèces qui vivent dans ces milieux face à laquelle elles 

ont développé au cours du temps des mécanismes d’adaptation: cycle de vie court, et une forte 

plasticité dans leur développement végétatif (Volder et al., 1997; Garbey, 2004) et la vie 

ralentie sous forme de semences (Bonis et al., 1995; Brock& Rogers, 1998), ou 

l’établissement de stocks semenciers pérennes (Brock et al. 2003). Pour les plantes, cette 

alternance se traduit par une succession cyclique d’une communauté aquatique (hydrophytes) 

en période inondée, suivie par une communauté amphibie (amphiphytes) lorsque la lame 

d’eau se réduit, et d’une communauté terrestre en période asséchée (Grillas et al., 2004). 

Le stock semencier constitue une composante principale pour la mise en place des 

communautés végétales dans les mares temporaires (Brock 2011; Faist et al., 2013) et pour le 
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maintien des populations pendant les années défavorables (Bonis et al., 1995; Brock&  

Rogers, 1998; Brock et al., 2003; Cassandra, 2007). Les plantes caractéristiques de ces 

habitats à faible prévisibilité hydrologique font des stocks semenciers abondants et pérennes 

de petites semences (compromis entre la taille et le nombre de semences produites) 

s’accumulant entre années dans le sédiment (Grillas et al., 1993; Bonis, 1993; Brock et al., 

2003). Ces stocks pérennes leur permettent de surmonter les conditions climatiques ou 

hydrologiques défavorables réduisant la probabilité d’extinction locale de leurs populations 

(Stöcklin& Fischer, 1999) notamment lorsque des évènements hydro-climatiques ou des 

perturbations détruisent les communautés de plantes établies avant qu’elles puissent se 

reproduire. Le sédiment renferme aussi les organes de multiplication végétative des plantes 

vivaces. Toutefois, ces organes sont beaucoup moins fréquents dans les milieux temporaires 

du fait de leur moindre résistance à l’assèchement (Hopfensperger, 2007). 

La composition, la richesse et la structure des communautés végétales dans les mares 

temporaires sont déterminés par une multitude de facteurs, locaux (hydrologie, sol, biotiques, 

etc), climatiques, et anthropiques qui interagissent entre eux et avec les traits des espèces 

(annuelle/pérenne; caractéristique/opportuniste) (Bouahim et al., 2014; El Madihi et al., 

2017). 

Les caractéristiques mésologiques locales (hydrologiques et pédologiques), déterminent dans 

une grande mesure la composition des communautés des mares temporaires (Lathrop, 1976; 

Bauder, 1987; Collinge, 2003; Bouahim et al., 2014), car elles conditionnent la présence des 

espèces en fonction de leur tolérance aux conditions physico-chimiques du sol et de l’eau 

(profondeur de l’eau, turbidité de l’eau, pH du sol, teneurs en nutriments, etc) et elles 

affectent leur survie à différents stades de leur cycle de vie (recrutement, installation et 

reproduction) (Bonis, 1993; Bliss&Zedler, 1998). Les changements climatiques en cours, 

réduisant les précipitations et augmentant les températures (GIEC, 2014; Anonyme, 2016), 

sont susceptibles d’impacter le fonctionnement hydrologique de ces écosystèmes 

(augmentation de la durée de la phase sèche, réduction des surfaces en eau et des hauteurs 

d’eau) et par la suite leur biodiversité (Pyke, 2005; Rosset et al., 2010; Montrone et al., 2019). 

Les caractéristiques mésologiques locales sont aussi modifiées par les activités anthropiques 

notamment l’agriculture et le pâturage (Rhazi et al., 2001, 2012; Bouahim et al., 201 ; 2014) à 

travers la modification des caractéristiques fonctionnelles des mares (eutrophisation, régime 

hydrologique,…) et la perturbation du sol par le piétinement et le labour (Rhazi et al., 2001, 

2012; Bouahim et al., 2014). 
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La structuration spatiale d'un ensemble de mares constitue aussi un facteur important dans la 

structure des communautés car les capacités de dispersion des espèces diffèrent 

(Vanschoenwinkel et al., 2010; Karaouzas et al., 2015; Van den Broeck, 2016) et déterminent 

le fonctionnement en méta-populations et la diversité bêta (Williams et al., 2004; Angeler et 

al., 2008). 

Dans les plaines Atlantiques marocaines, les mares temporaires se trouvent sous différentes 

conditions climatiques le long du gradient latitudinal qui montre un déficit hydrique 

climatique croissant et par suite une diminution de l’hydropériode du nord vers le sud (Thiery, 

1987). De plus, les mares sont soumises à des pressions anthropiques (Rhazi et al., 2001; 

Bouahim et al., 2014) affectant leur régime hydrologique (drainage partiel, prélèvements 

d’eau). Les changements climatiques au Maroc vont conduire à l’augmentation du déficit 

hydrique climatique (Anonyme, 2016). Le gradient spatial existant avec la latitude pourrait 

ainsi illustrer l’évolution future des conditions climatiques et permettre de comprendre ses 

impacts sur la composition des communautés, la production des plantes et la taille de leurs 

stocks semenciers. Une étude précédente (El Madihi et al., 2017) au Maroc sur les 

communautés de plantes de 85 mares a mis en évidence la diminution de la richesse 

spécifique des mares le long du gradient latitudinal (du nord vers le sud) parallèlement à la 

diminution des précipitations (El Madihi et al., 2017). 

Les stocks semenciers joue un rôle central dans le fonctionnement et la dynamique des 

écosystèmes aquatiques à inondation temporaires (van der Valk, 1981; Keddy& Constable, 

1986 ; 1985; Adams, 2005; Aponte et al., 2010; Broeck, 2011; Carta et al., 2013, 2016; 

Metzner et al., 2017). Les études ont principalement été focalisés sur la répartition des stocks 

semenciers le long du gradient topographique (Metzner et al., 2017), leurs relations avec la 

végétation exprimée (OuldLouleid, 1991; Rhazi et al., 2001; Hopfensperger, 2007; Faist et al., 

2013) ou les dynamiques temporelles (McKnight, 1992; Bonis et al., 1995). En revanche 

aucune étude n’a traité la composition et la structuration du stock de semences à une échelle 

régionale. Le présent travail a pour objectif général d’étudier la variation de la richesse et de 

la densité du stock semencier dans les mares temporaires du Maroc le long du gradient de 

latitude (35°N-31°N) et d’identifier les facteurs clés déterminant sa composition. Les 

principales hypothèses qui sont testées sont : 

1- le gradient latitudinal associé au climat détermine la structure et la composition des 

communautés du stock semencier en raison de son effet direct sur les caractéristiques locales 

(hydrologie) des mares. 
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2- la richesse et la densité du stock semencier des espèces caractéristiques des mares 

diminuent avec la diminution de la latitude en raison de l’augmentation de l’aridité du climat 

3- La richesse et la densité du stock semencier des espèces terrestres, augmentent avec la 

diminution de la latitude à cause de l’augmentation de l’aridité du climat ; 

4- La richesse et la densité du stock semencier des espèces annuelles, augmentent avec la 

diminution de la latitude en raison de l’intensification de l’aridité du climat alors que celle des 

vivaces montre une tendance inverse le long du même gradient. 

 

MATERIEL ET METHODES 

Les régions d’étude 

Dans les plaines atlantiques marocaines, 79 mares temporaires de six régions (Tanger (5), 

Mamora (16), Benslimane (37), Chaouia (10), Jbilets (5) et Essaouira (6)), situées entre 31° et 

35° de latitude nord (couvrant environ 750 kilomètres) ont été sélectionnées dans cette étude 

(Fig. 1). Les principales caractéristiques de ces régions sont résumées dans le tableau 5. Dans 

chaque région, des mares ont été sélectionnées pour couvrir un large éventail de taille et de 

contexte d’utilisation des terres (Tab. 1). Pour plus de détails sur ces régions et les mares 

sélectionnés, voir El Madihi et al., (2017). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 1. Localisation des 79 mares 



 

 

 

Tableau 1. Principales caractéristiques des six régions à mares temporaires sélectionnées dans le cadre de cette étude. 
 

Région Végétation 

naturelle 

Nombre de 

mares 

échantillonnées 

Surface des 

mares 

échantillonnées 

Altitude 

(m) 

Usages anthropiques dans 

les mares 

Géologie Bioclimat Précipitations 

(mm an
-1

) 

Température 

moyenne 

annuelle (°C) 

Tanger Forêt de chêne- 5 250 - 13308 2 – 380 Pâturage, récolte de plantes Grés siliceux et Humide 856 16,5 
 lièges (suberaie)    médicinales, récréation marnes    

 (Quercus suber)         

Mamora Forêt de chêne- 16 135 - 16988 112 – 181 Pâturage, extraction de Dépôt de sable Subhumide 530 17,5 

 liège (suberaie) 

(Quercus suber) 

   sédiments, récréation, 

activités domestiques 
pliocène / 

quaternaire sur 

   

     (lavage des vêtements) plancher    

      argileux    

Benslimane Forêt de chêne- 37 50- 64311 170 – 299 Pâturage, récolte de plantes Grés Semi-aride 450 17,4 
 liège (suberaie)    médicinales, assèchement quartzitique    

 (Quercus suber)    (pompage de l'eau, drainage,     

     plantation d'eucalyptus),     

     récréation, extraction de     

     sédiments ou de roches     

     mères, activités domestiques     

     (lavage du linge),     

     agriculture, comblement et     

     urbanisation.     

Chaouia  - 10 2487-1194391 222 – 233 Pâturage, récolte de plantes Grés, calcaire Semi-aride 450 17,5 
     médicinales, agriculture, ou argile    

     assèchement (drainage),     

     déchets et urbanisation     

Jbilets Steppes sèches 5 298 - 2124 290 – 494 Pâturage et agriculture Grés-schiste Aride 264 19,6 
 avec jujubier         

 (Ziziphus lotus)         

Essaouira Foret d’arganier 6  75 – 116 Pâturage et extraction de Calcaire et Semi-aride 340 17,3 
 (Argania spinosa)    sédiment marne    

   1468 - 8645       

         62 
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Facteurs locaux 

Pour l’ensemble des mares sélectionnées, les facteurs locaux (correspondant aux facteurs 

hydrologiques et les caractéristiques de l’eau et du sédiment) ont été mesurés. Dans chacune 

des 79 mares, la profondeur maximale de l'eau a été mesurée à deux dates (hiver et printemps) 

pendant deux années (les années sont calées sur les cycles hydrologiques, de septembre à 

août) consécutives (2013-2014 et 2014-2015). Aux mêmes dates, l'O2 dissous (mg/L), le pH et 

la conductivité de l'eau (μS/cm) ont été mesurés in situ à l'aide d’un multimètre WTW (Oxi 

3205, pH 3110 et Cond 3110). Les taux de turbidité relative, de chlorophylle a et de 

phycocyanine (pigment caractéristique de cyanobactéries ; (Naselli-Flores, 2013), ont été 

évalués avec un fluorimètre portatif AquaFluor de Turner Designs. La surface inondée a été 

mesurée sur le terrain à l’aide d’un GPS (Garminetrex® 20). 

Deux échantillons de sédiments (10 cm de hauteur) ont été prélevés avec un carottier 

(diamètre: 4 cm) respectivement au centre et à la périphérie de chaque mare, puis regroupés 

pour déterminer plusieurs paramètres physico-chimiques du sol. La taille des particules a été 

évaluée par la méthode de "Bouyoucos" (Black et al., 1985). Le pH du sédiment a été mesuré 

à l'aide d'un pH-mètre dans une suspension de sol fin avec un rapport sol/eau distillée de 

1:2,5. La salinité du sédiment a été mesurée en tant que conductivité électrique 

(conductimètre Philipps PR 9801) d’une solution sol/eau bidistillée dans un rapport de 1:5, 

après agitation pendant 1 h (150 tr/min) (Black et al., 1985). Les protocoles standards ont été 

suivis pour la mesure du carbone organique, du phosphore total (Olsen) et de l'azote total 

(Kjeldahl) (Page et al., 1984). 

Facteurs anthropiques 

Pour chaque mare et ses bordures, les utilisations anthropiques (en présence-absence) ont été 

identifiées lors de visites sur le terrain et d'entretiens avec des populations locales vivant à 

proximité des mares. Les utilisations anthropiques ont été classées en neuf catégories: 

pâturage, récolte de plantes médicinales, prélèvement d’eau, drainage (y compris plantation 

d’eucalyptus à cette fin), loisirs, extraction de sédiments ou de roche mère, activités 

domestiques (lavage du linge, etc.), agriculture, comblement et urbanisation. Ces catégories 

ont été combinées dans un indice de pression anthropique (IPA) (Bouahim et al., 2014), afin 

de quantifier la mesure dans laquelle chaque mare est susceptible d'être affectée par l'impact 

humain (Tab. 2,chapitre 2). 



Chapitre III 

64 

 

 

Facteurs climatiques et géographiques 
 

Les précipitations mensuelles et les températures moyennes, minimale et maximale pour 

chaque mare pour la période 1950-2000 ont été extraites de 165 stations météorologiques de 

la base de données WorldClim à une résolution spatiale de 30 degrés d’arcs. Les cartes 

globales des précipitations et des températures ont été produites à l'aide du logiciel 

ANUSPLIN en tant que méthode d'interpolation (Hijmans et al., 2005).Enfin, en utilisant les 

coordonnées géographiques enregistrées sur le terrain par un GPS portatif, il était ensuite 

possible d'extraire toutes les valeurs de ces variables climatiques des modèles globaux pour 

différents points correspondant à chacune des mares sélectionnées. Pour plus de détails, voir 

El Madihi et al., (2017). 

 

Étude du stock semencier 

Dans chaque mare, neuf échantillons de sol contenant le stock de semences ont été collectés le 

long de deux transects orthogonaux (Fig. 2) en août 2013 (c'est-à-dire après la fin du cycle de 

développement des plantes et avant les premières pluies d'automne). Les échantillons de sol 

(5,2 cm de diamètre et 4 cm de hauteur) ont été collectés à l'aide d'un carottier métallique. Les 

neuf échantillons de sédiments par mare ont été mélangés et stockés à l'air ambiant dans des 

sacs en plastique jusqu'au début de l'expérimentation. Un sous-échantillon de 100 g a été 

prélevé et étalé sur un centimètre d'épaisseur dans une coupelle en plastique (15,5 cm de 

diamètre) sur une couche d’ouate synthétique au-dessus d'un centimètre de sable 

préalablement lavé et stérilisé. Les échantillons ont été placés au hasard au laboratoire (et 

ensuite complètement randomisés toutes les trois semaines) et maintenus saturés en les 

arrosant tous les jours pendant la durée de l'expérience (9 mois: octobre à juin). Après la fin 

de cette expérience (juillet), les échantillons de sédiment ont été séchés à l'air ambiant et 

maintenus au sec jusqu'au mois d’octobre. Les mêmes échantillons ont été à nouveau arrosés 

(saturés) pour une deuxième année sous les mêmes conditions (octobre-juin) afin d'augmenter 

le nombre total de germinations des semences (Bonis et al., 1995). Toutes les trois semaines, 

les plantules étaient comptées et enlevées après identification. Les plantules non identifiées 

ont été laissées intactes dans les coupelles jusqu'à ce qu'elles atteignent le stade 

d'identification définitive. Le stock de semences de chaque mare était caractérisé à la fois par 

sa densité (nombre total de germinations obtenues pendant l'expérimentation) et par la 

richesse totale en espèces (nombre total d'espèces recensées) et par le nombre d'espèces 

terrestres, d'espèces caractéristiques des mares et d'espèces rares. 
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Les espèces caractéristiques des mares sont définies comme des plantes aquatiques et 

amphibies strictement associées aux mares temporaires. Le caractère hydrophile de la plante a 

été attribué selon la flore d’Afrique du Nord (Chevassut & Quézel, 1956; Nègre, 1956;  

Médail et al., 1998). Les espèces rares constituent un sous-groupe de celui des espèces 

caractéristiques des mares, celles qui ont un intérêt pour la conservation au Maroc (Fennane  

& Ibn Tattou, 1998). Les espèces terrestres sont définies comme des plantes non aquatiques 

qui sont généralement communes aux habitats secs proches des mares tels que les forêts, les 

steppes et les zones agricoles (Maire, 1952-1987; Fennane et al., 1999 ; 2007 ; 2014). Ces 

espèces terrestres peuvent se développer dans les mares temporaires pendant la phase sèche et 

certaines peuvent survivre pendant de courtes inondations hivernales, voire se maintenir 

durablement en bordure. Le caractère annuel ou pérenne a été attribué à chaque espèce 

inventoriée selon la flore du Maroc (Fennane et al., 1999 ; 2007 ; 2014). 

 
 

Figure 2. Les différents points d’échantillonnage (9) du sédiment dans les mares temporaires 

pour l’étude du stock semencier. 

 
 

Analyses des données 

La relation entre la densité (densité moyenne des espèces calculée sur toutes les mares) et la 

fréquence (pourcentage de mares où l'espèce a été trouvée) des espèces dans le stock 

semencier avec un effet du type d'espèce (caractéristiques des mares, rares et terrestres) a été 

étudié par des Modèles Linéaires Généralisés (GLM: Generalized Linear Model). La relation 

entre la richesse en espèces caractéristiques des mares et la densité de leur stock de semences 

avec un effet du type d’habitat autour des mares (agricole ou forestier) a été étudiée par des 

GLM. La relation entre la fréquence des espèces dans les mares et leur occurrence (le nombre 
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de régions où elles ont été trouvées) dans les six régions ont été étudiées par des régressions 

de Spearman. 

Les diversités alpha, bêta et gamma des stocks semenciers ont été calculées pour les six 

régions (5 mares/région) sur le total d’espèces et séparément sur les espèces terrestres et les 

espèces caractéristiques des mares. La diversité alpha (locale) (α) a été mesurée comme la 

richesse spécifique par mare. La diversité gamma (régionale) (γ) a été calculée comme la 

richesse spécifique de toutes les mares ensemble. La diversité bêta (β) a tout d’abord été basée 

sur les différences de composition entre les mares à l’aide de l’indice de dissimilarité de 

Raup-Crick, calculé avec la fonction Raup-Crick du paquet «vegan» (Chase et al., 2011). La 

diversité bêta moyenne a ensuite été quantifiée en tant que distance moyenne des centroïdes 

de groupe dans l’espace multivarié (Anderson et al., 2006), à l’aide de la fonction betadisper 

du paquet «vegan». La relation entre la latitude et les diversités alpha, bêta et gamma pour le 

total des espèces, les espèces caractéristiques des mares et les espèces terrestres a été analysée 

par des régressions de Spearman. 

Les effets des facteurs locaux (variables hydrologie et sol), des facteurs climatiques et de 

pressions anthropiques sur la composition du stock semencier des 79 mares ont été étudiés à 

l’aide d’une analyse multivariée réalisée sur les densités de semences des espèces. La densité 

de semences de chaque espèce par mare correspond au nombre total de semences (graines et 

spores) ayant germé tout au long de l'expérimentation pour chaque mare. Afin de déterminer 

les facteurs (locaux, climatiques, anthropiques) expliquant la plus grande variance dans la 

composition du stock semencier des mares, des analyses de redondance (RDA) ont été 

utilisées. Nous avons opté pour les RDA plutôt que pour les analyses canoniques de 

correspondances (CCA), en raison de la dominance des gradients linéaires (Leps & Smilauer, 

2003). 

Seuls les facteurs explicatifs significatifs sélectionnés par « Forwardselection » ont été retenus 

dans les modèles. Par la suite, le partitionnement de la variance a été utilisé pour comparer la 

contribution de chaque catégorie de variables, seule ou en combinaison avec d'autres variables 

(Borcard et al., 1992). La puissance statistique de toutes les analyses a été évaluée par des 

tests de permutation de Monte Carlo (n = 999). La représentation graphique des résultats de la 

RDA a été réalisée sous la forme d'une analyse en composantes principales (ACP) en 

projetant les facteurs significatifs en tant que variables supplémentaires. Pour ces analyses, 

seules les espèces présentes dans plus de deux mares sur l’ensemble ont été retenues car les 

espèces faiblement représentées peuvent avoir une influence disproportionnée dans les 
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analyses . Les différences entre les régions de la densité des stocks de semences (données 

transformées en logarithme) et à la richesse des stocks (totales d’espèces, espèces 

caractéristiques des mares, espèces rares et terrestres) ont été testées à l'aide d'une ANOVA. 

De même, la densité et la richesse des stocks semenciers d'espèces annuelles et pérennes ont 

été comparées entre régions à l'aide d'une ANOVA. Pour identifier les différences 

significatives par paires entre les régions, des tests post-hoc de Tukey HSD ont été utilisés 

Afin d’expliquer les variations entre les mares de la densité et de la richesse du stock 

semencier du total d’espèces, des espèces caractéristiques des mares, des espèces rares, des 

espèces terrestres, annuelles et pérennes en relation avec le climat, des modèles de régression 

généralisée (GRM) ont été utilisés avec comme variables explicatives les variables 

climatiques, les variables locales (hydrologiques et du sol) et les variables anthropiques (IPA) 

pouvant également jouer un rôle. Le meilleur modèle a été recherché par une recherche 

exhaustive et une sélection sur le critère de Cp Mallow. Les analyses multivariées ont été 

effectuées à l'aide du logiciel R (R version 3.2.0, RStudio, Inc., 2016), et les analyses 

univariées avec STATISTICA 10 (StatSoft Inc., TulsaOK, États-Unis). 

RESULTATS 
 

Composition du stock semencier 

Durant l’expérimentation, un nombre total de 6805 semences avaient germées (tous les 

échantillons cumulés) parmi lesquelles 86% étaient obtenues la première année (2014) et 14% 

la deuxième année (2015). Un total de 76 espèces a été trouvé dans le stock semencier des 79 

mares étudiées (88% de phanérogames et 12% de fougères et charophytes). Parmi ces 76 

espèces, 60 (79%) étaient des annuelles et 16 (21%) des vivaces (Tab. 2). Les espèces 

caractéristiques des mares représentaient 62% (soit 47 espèces) alors que les terrestres n’en 

représentaient que 38% (soit 29) du total d’espèces trouvées (Tab. 2). Parmi les espèces 

caractéristiques, 10 ont un intérêt patrimonial (rares ou menacées) pour le Maroc, dont 4 sont 

inscrites dans la liste rouge de l’IUCN pour l’Afrique du Nord (Tab. 3): Isoetes setacea (CR), 

Elatine brochonii (VU), Elatine macropoda (NT) et Exacullum pusillum (NT). Les espèces 

les plus fréquentes dans le stock semencier des mares étudiées étaient Juncus bufonius (76%), 

Ranunculus baudotii (73%), Glyceria fluitans (65%), Callitriche brutia (56%), Isoetes velata 

(44%) (Tab.2). 
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Tableau 2. Densité du stock de semences (moyenne ± écart-type, fréquence en%. Moyenne calculée 

avec N = 79 mares) classé par ordre de fréquence des espèces (en %). Pour chaque espèce, son cycle 

de vie (A: annuel; V: Vivace) et son habitat (M: caractéristique de mare; T: terrestre). (*: Espèce rare 

pour le Maroc). 
 

Espèces Type Habitat 
Stock semencier 
(Nombre/100g) 

   Densité Fréquence 
(moy± Ec.Ty.)  (%) 

Juncus bufonius A M 15,04 ± 23,07 75,95 
Ranunculus baudotii A M 6,19 ± 8,84 73,42 

Glyceria fluitans A M 7,14 ± 15,04 64,56 

Callitriche brutia A M 14,04 ± 32,97 55,7 

Isoetes velata V M 10,14 ± 27,30 44,3 

Leontodon saxatilis A T 0,64 ± 1,24 31,65 

Illecebrum verticillatum A M 1,30 ± 3,73 30,38 

Elatine brochonii A M * 5,06 ±13,89 25,32 

Damasonium bourgaei A M 2,21 ± 11,25 21,52 

Pulicaria arabica V M 0,67 ± 2,15 20,25 

Lythrum borysthenicum A M 1,70 ± 8,86 18,99 

Juncus pygmaeus A M 2,11 ± 6,67 17,72 

Polypogon monspeliensis A M 0,56 ± 2,13 16,46 

Ormenis praecox A T 0,45 ± 1,56 16,46 

Lythrum tribracteatum A M 2,54 ± 12,98 15,19 

Ranunculus ophioglossifolius A M 0,43 ± 1,29 15,19 

Anagallis arvensis A T 0,33 ± 0,91 15,19 

Lythrum hyssopifolia A M 0,25 ± 0,77 12,66 

Lotus hispidus A M 0,19 ± 0,58 11,39 

Charasp A M 3,11 ± 14,69 10,13 

Corrigiola littoralis A M 0,37 ± 1,36 10,13 

Baldellia ranunculoides V M 0,42 ± 1,86 10,13 

Lemna minor A M 1,16 ± 5,94 8,86 

Crassula vaillantii A M 5,95 ± 34,56 7,59 

Plantago coronopus A T 0,16 ± 0,83 7,59 

Juncus capitatus A M 0,20 ± 1,00 6,33 

Eryngium atlanticum A M 0,18 ± 0,96 5,06 

Kickxia commutata A M 0,14 ± 0,92 5,06 

Myriophyllum alterniflorum A M * 0,19 ± 1,03 5,06 

Nitella opaca A M * 0,44 ± 2,94 5,06 

Hypericum tomentosum V M 0,10 ± 0,47 5,06 

Mentha pulegium V M 0,14 ± 0,67 5,06 

Anthoxantum odoratum A T 0,10 ± 0,61 3,8 

Asphodelus fistulosus A T 0,28 ± 1,72 3,8 

Crassula tillea A T 0,16 ± 1,07 3,8 

Trifolium resupinatum A T 0,06 ± 0,33 3,8 

Eleocharis palustris V M 0,14 ± 0,86 3,8 

Centaurium spicatum A M 0,025 ± 0,16 2,53 

Exaculum pusillum A M * 0,07 ± 0,50 2,53 

Isolepis cernua A M 0,05 ± 0,32 2,53 

Trifolium michelianum A M 0,06 ± 0,40 2,53 

Evax pygmaea A T 0,06 ± 0,40 2,53 

Poa annua A T 0,05 ± 0,35 2,53 

Sagina apetala A T 0,02 ± 0,16 2,53 

Spergulari arubra A T 0,025 ± 0,16 2,53 

Vulpia myuros A T 0,07 ± 0,47 2,53 

Isoetes histrix V M 0,18± 1,36 2,53 

Isoetes setacea V M * 0,10 ± 0,65 2,53 

Loliumperenne V T 0,09 ± 0,68 2,53 

Ophioglossum lusitanicum V T 0,06 ± 0,46 2,53 

Agrostis pourretii A M 0,04 ± 0,34 1,27 
Callitriche obtusangula A M 0,013 ± 0,11 1,27 
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Callitriche truncata A M 0,01 ± 0,11 1,27 

Chara connivens A M* 0,30 ± 2,70 1,27 

Chara vulgaris A M 0,14 ± 1,24 1,27 

Elatine macropoda A M* 0,01 ± 0,11 1,27 

Lythrum thymifolia A M* 0,01 ± 0,11 1,27 

Nitella transluscens A M* 0,05 ± 0,45 1,27 

Ranunculus sardous A M 0,01 ± 0,11 1,27 

Solenopsis laurentia A M 0,02 ± 0,22 1,27 

Brachypodiumdistachyum A T 0,05 ± 0,45 1,27 

Calendula arvensis A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Caucalis coerulescens A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Chenopodium album A T 0,02 ± 0,22 1,27 

Eryngium ilicifolium A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Filago gallica A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Malcolmia patula A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Polygonum aviculare A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Polycarpon tetraphyllum A T 0,01 ± 0,11 1,27 

Trifolium tomentosum A T 0,01± 0,11 1,27 

Glycyrrhiza foetida V M 0,01± 0,11 1,27 

Rumex pulcher V M 0,01± 0,11 1,27 

Cistus salvii folius V T 0,01 ± 0,11 1,27 

Cressa cretica V T 0,01 ± 0,11 1,27 

Cynodondactylon V T 0,01 ± 0,11 1,27 

Scilla autumnalis V T 0,03 ± 0,22 1,27 

 

 

Tableau 3. Liste des espèces caractéristiques des mares, rares ou en voie de disparition 

enregistrées dans le stock semencier des mares étudiées avec leur statut de rareté au Maroc 

(RR: très rare; R: rare; R considéré comme rare), selon Fennane& Ibn Tattou, (1998) et pour 

les Characées* Elkhiati, (1995). Le statut de l'UICN (CR: en danger critique d'extinction; VU: 

vulnérable, NT: quasi menacé; LC: préoccupation mineure) en Afrique du Nord est également 

indiqué pour chaque espèce (Garcia et al., 2010). 
 

Espèces Famille Statut au 

Maroc 

Statut UICN en 

Afrique du 

Nord 
Isoetes setaceaLam. Isoetaceae RR CR 
Elatine macropodaGuss. Elatinaceae RR NT 

Myriophyllum alterniflorum DC. Haloragaceae RR LC 

Elatine brochonii Clavaud Elatinaceae R VU 

Exacullum pusillum (Lam.) Caruel Gentianaceae R NT 

Lythrum thymifoliaL. Lythraceae R LC 

Chara connivensSalzm.* Characeae R - 

Nitella opacaAg.* Characeae R - 

Nitella translucens(Pers.) C. Agardh * Characeae R - 

Isoetes velata A. Braun Isoetaceae R? LC 

 

La densité moyenne des espèces dans le stock semencier et leur fréquence dans les mares 

étaient positivement corrélées (r²= 0,84; p< 0,0001; n= 76) (Fig. 3) avec un effet significatif 

du type d’espèces (Caractéristique, Rare, Terrestres) (F= 6,07; p= 0,00015). A l’échelle des 

régions, trois espèces caractéristiques des mares (Callitriche brutia, Juncus bufonius et 

Ranunculus baudotii) ont été trouvées dans les mares des 6 régions et 4 espèces (Damasonium 
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bourgaei, Glyceria fluitans, Isoetes velataet Lythrum borysthenicum) dans 5 régions ; 25 

espèces caractéristiques ne se retrouvent que dans une seule région (Tab. 4). Il y a une 

corrélation positive entre l’occurrence des espèces dans les 6 régions et leur fréquence dans 

les mares (Rho= 0,52; p<0,0001). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figure 3. Relation entre la densité (nombre de semences pour 100g de sédiment) et la fréquence 

(pourcentage de l'ensemble des mares) des espèces dans le stock semencier des mares étudiées. 

Chaque point représente les différentes espèces (n= 76). Les trois catégories d'espèces (caractéristique 

des mares, rare et terrestre) sont visualisées dans le graphique. 

 

 

Tableau 4. Densité du stock semencier (moyenne; semences/100 g) des espèces caractéristiques dans 

les six régions étudiées. L'occurrence est le nombre de régions où l'espèce a été trouvée ; * indique une 

espèce rare pour le Maroc. En gras les espèces avec la plus grande densité du stock semencier. 
 

 Tanger Mamora Benslimane Chaouia  Jbilets Essaouira Occurrence 

Callitriche brutia 7,60 57,19 3,14 0,20 7,00 0,50 6 

Juncus bufonius 5,60 7,19 20,38 4,00 41,60 7,17 6 

Ranunculus baudotii 15,00 3,38 5,84 11,20 6,00 0,33 6 

Damasonium bourgaei 12,60  3,92 1,10 0,40 0,67 5 

Glyceria fluitans 14,40 18,06 4,97 1,20  1,17 5 

Isoetes velata * 2,00  14,32 0,30 49,60 1,67 5 

Lythrum borysthenicum 0,60 5,63 0,78  0,20 1,83 5 

Corrigiola littoralis  0,81 0,08 0,80  0,83 4 

Crassula vaillantii  0,75 0,08  89,60 1,17 4 

Polypogon monspeliensis 3,40 0,31 0,49 0,40   4 

Pulicaria arabica   0,76 0,20 1,40 2,67 4 

8 Pond characteristic 

y = 1,4927x + 0,7271 

7 Rare 

y = 1,5898x + 1,035 

6 
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4 Terrestrial 

y = 1,2743x + 0,3545 
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Illecebrum verticillatum  3,06 1,41 0,20   3 

Juncus pygmaeus 2,80 6,13 1,49    3 

Lythrum hyssopifolia 1,20  0,27 0,40   3 

Lythrum tribracteatum   5,16 0,70  0,50 3 

Baldellia ranunculoides 11,60  0,68    2 

Chara sp  0,06  24,50   2 

Elatine brochonii *  23,69 0,57    2 

Eryngium atlanticum   0,22 0,60   2 

Isoetes setacea * 0,60     0,83 2 

Lemna minor  2,88  4,60   2 

Mentha pulegium 2,00  0,03    2 

Agrostis pourretii      0,50 1 

Callitriche obtusangula  0,06     1 

Callitriche truncata     0,20  1 

Centaurium spicatum 0,40      1 

Chara connivens *   0,65    1 

Chara vulgaris   0,30    1 

Elatine macropoda * 0,20  0,00    1 

Eleocharis palustris   0,30    1 

Exaculum pusillum *   0,16    1 

Glycyrrhiza foetida   0,03    1 

Hypericum tomentosum   0,22    1 

Isoetes histrix  0,88     1 

Isolepis cernua 0,80      1 

Juncus capitatus  1,00     1 

kickxia commutata   0,30    1 

Lotus hispidus   0,41    1 

Lythrum thymifolia *     0,20  1 

Myriophyllum alterniflorum *   0,41    1 

Nitella opaca *   0,95    1 

Nitella transluscens *   0,11    1 

Ranunculus ophioglossifolius   0,95    1 

Ranunculus sardous   0,03    1 

Rumex pulcher   0,03    1 

Solenopsis laurentia   0,05    1 

Trifolium michelianum   0,14    1 
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Figure 4. Indice de diversité alpha, bêta (sur la base des similarités Raup-Crick) et gamma pour 

l’espèce totale, les espèces caractéristiques des mares et les espèces terrestres dans les six régions 

étudiées (classées par latitude décroissante). Notez que la diversité alpha et gamma est présentée le 

long de l'axe vertical gauche et la diversité bêta le long de l'axe droit. Dans ce graphique, nous avons 

utilisé les similitudes pour la diversité bêta. 

 
Diversité du stock semencier 

 

Les diversités alpha et gamma du stock semencier total des mares des six régions, ne montrent 

pas de corrélation significative avec la latitude (respectivement Rho= 0,58; P= 0,2278; n= 6 et 

Rho= 0,06; P= 0,9131; n= 6). En revanche, la diversité beta (représentée graphiquement par 

l’indice de similitude) est négativement (faiblement) corrélée à la latitude (Rho= -0,83; P= 

0,0416; n= 6) (Fig. 4). La diversité alpha du stock semencier des espèces caractéristiques des 

mares est positivement mais faiblement corrélée à la latitude (Rho= 0,81; P= 0,0499; n=6) ; 

cette corrélation est négative pour la diversité beta (Rho= - 0,83; P= 0,0416; n= 6) (Fig. 4)et 

non significative pour la diversité gamma (Rho= 0,04; P= 0,9334; n= 6) (Fig. 3). Pour le stock 

semencier des espèces terrestres aucune corrélation significative n’a été trouvée entre la 
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diversité alpha, beta, gamma et la latitude (respectivement Rho= - 0,52; p= 0,2883; n= 6; 

Rho= 0,10; p= 0,8484; n= 6; Rho= - 0,46; p= 0,3542; n= 6). 

 

Facteurs structurant les communautés du stock semencier 
 

Certaines des variables explicatives utilisées dans les analyses du stock semencier étaient 

significativement corrélées entre-elles. La latitude était positivement et fortement corrélée aux 

précipitations (R²= 0,93; p <0,0001) et négativement corrélée à l’altitude (R²= -0,33 : p= 

0,0031)et à l’indice de pression anthropique (R²= -0,24 ; p=0,0360). La teneur du sol en azote 

du sol était positivement corrélée à la profondeur maximale de l'eau (R²= 0,42; p < 0,0005) et 

négativement corrélée à la turbidité (R²= -0,40; p< 0,0002) et au pH de l’eau (R²= -0,44 ; p< 

0,0001). La température minimale était négativement corrélée à l’altitude (R²= -0,62 ; p< 

0,0001). L’indice de pression anthropique était positivement corrélé à la surface des mares 

(R²= 0,26 ; p = 0,0213), à la teneur du sol en phosphore du sol (R²= 0.36 ; p = 0.0013), à la 

conductivité du sol (R² = 0.46 ; p<0,0001), à l’intensité de piétinement par le bétail  (R²=  

0,50 ; p<0,0001), à la turbidité de l’eau (R²= 0,30 ; p= 0,0068) et à la concentration de 

cyanobactéries dans l’eau (R²= 0,34 ; p= 0,0026). Les facteurs locaux significatifs les plus 

importants sélectionnés par « forwardselection » pour l’analyse des communautés du stock 

semencier sont: le taux d’azote dans le sol (soil N), la teneur en limons (soil silt), la 

conductivité de l’eau (water conductivity), le pH du sol et la teneur en sables dans le sol 

(soilsand). 

Les facteurs climatiques et géographiques sélectionnés les plus importants sont les 

précipitations, la latitude et la température minimale. L’indice de pression anthropique (API)  

a aussi un effet significatif sur la structure des communautés du stock semencier. Ces facteurs 

ensemble expliquent 21,7% de la variance totale de la structure des communautés (F = 5,01; p 

= 0,001). Le partitionnement de la variance (Fig. 5A) montre que les facteurs locaux seuls 

expliquent la plus grande fraction de la variance (11,4% ; F = 7,30 ; p = 0,001), suivis par les 

facteurs climatiques et géographiques (5,3% ; F = 4,13; p = 0.001). L’indice de pression 

anthropique explique une part faible de la variance (0,6% ; F = 2,92 ; p = 0,002) (Fig. 5A). La 

plus grande variance commune expliquée est partagée entre les facteurs locaux et climatiques 

(2,3%) (Fig. 5A). Sur le graphe de l’ACP, on distingue un premier groupe d’espèces 

positivement corrélées aux précipitations et à la latitude, et négativement au pH du sol, à 

l’indice de pression anthropique, à la conductivité de l’eau et au taux de limons du sol (soil- 

silt) (Elatine brochonii, Callitriche brutia, Lythrum borysthenicum, Mentha pulegium, Juncus 
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pygmaeus, Juncus capitatus, Glyceria fluitans) (Fig. 5B). Ces espèces sont abondantes dans 

les mares forestières de haute latitude (Tanger, Maamora), qui reçoivent des précipitations 

plus importantes et qui sont moins impactées par les pressions anthropiques (Fig. 5C). 

 

Figure 5. En Haut: Partitionnement de la variance (% de variation expliquée sur la base du R² ajusté) 

de la matrice de données des stocks semenciers des espèces pour les facteurs locaux, climatiques et 

anthropiques significatifs (A). Légende: Les pourcentages en gras représentent des facteurs 

significatifs et sont indiqués avec *. En bas: Plan d'ordination de l’ACP illustrant la relation entre la 

structure de la communauté du stock semencier (B) et les mares échantillonnées dans les six régions 

(C) et les facteurs locaux, climatiques et anthropiques significatifs, projetées en tant que variables 

supplémentaires. Légende: API = indice de pression anthropique; Water-Cond: conductivité de l'eau; 

Min-T °: Température minimale. Seuls les taxons pour lesquels plus de 29% de la variance est 

expliquée par les variables explicatives sont visualisés. Abréviation du nom des espèces: As.fis: 

Asphodelus fistulosus; Ba.ran: Baldellia ranunculoides; Ca.bru: Callitriche brutia; Ch.spp: Chara 

spp; Co.lit: Corrigiola littoralis; Cr.til: Crassula tillea; Cr.vai: Crassula vaillantii; Da.bou: 

Damasonium bourgaei; El.bro: Elatine brochonii; El.pal: Eleocharis palustris; Er.atl: Eryngium 

atlanticum; Gl.flu: Glyceria fluitans; Il.ver: Illecebrum verticillatum; Is.vel: Isoetes velata; Ju.buf: 

Juncus bufonius; Ju.cap: Juncus capitatus; Ju.pyg: Juncus pygmaeus; Le.min: Lemna minor; Ly.bor: 

Lythrum borysthenicum; Ly.tri: Lythrum tribracteatum; Me.pul: Mentha pulegium; My.alt: 

Myriophyllum alterniflorum; Or.pra: Ormenis praecox; Po.avi: Polygonum aviculare; Pu.ara: 

Pulicaria arabica; Ra.bau: Ranunculus baudotii; Ra.oph: Ranunculus ophioglossifolius. 

 

Le deuxième groupe est formé par un ensemble d’espèces positivement corrélées au pH du 

sol, à l’indice de pression anthropique (IPA), à la conductivité de l’eau et au taux du sol en 

limons (soil-silt) (Crassula vaillatii, Damasonium bourgaei, Eryngium atlanticum, Lythrum 
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tribracteatum, Polygonum aviculare, Ranunculus baudotii, Asphodelusfistulosus, Chara spp) 

(Fig. 5B). Ces espèces prédominent dans les mares de basse latitude (Benslimane, Chaouia, 

Jbilets) principalement en milieu agricole, à sol limoneux, qui reçoivent moins de 

précipitations et sont soumises à une forte pression anthropique (Fig. 5B). Un troisième 

groupe est positivement corrélé au taux d’azote dans le sol (soil-N) et au taux de limons (soil- 

silt) (Isoetesvelata, Pulicaria arabica, Ranunculus ophioglossifolius, Myriophyllum 

alterniflorum, Eleocharis palustris, Juncus bufonius) (Fig. 5B). Ces espèces sont abondantes 

dans les mares profondes, à sol limoneux de la région de Benslimane (Fig. 5C). Un quatrième 

groupe relativement appauvri en espèces (Corrigiolalittoralis, Crassula tillaea, Lemnaminor, 

Asphodelus fistulosus) est positivement corrélé à la teneur en sable dans le sol et à des 

températures minimales de l’air élevées (Fig. 5B). Ces espèces ont été rencontrées seulement 

dans les mares de la forêt de chêne liège de Mamora et celles de la forêt d’arganier 

d'Essaouira qui se trouvent sur un substrat sablonneux meuble (Fig. 5B). 

 

Richesse et densité du stock semencier 

 
La richesse et la densité du stock semencier par mare étaient positivement corrélées (R²= 

0,36; p< 0,0001; N= 79) (Fig. 6) mais sans effet significatif du type d’habitat (forestier ou 

agricole) autour des mares (p= 0,56220). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 6. Relation entre la densité (nombre de semences pour 100g de sédiment) et la richesse 

(nombre d'espèces) du stock semencier dans les mares étudiées. Chaque point de données représente 

une mare (n = 79) en forêt ou en zone agricole. Les données de la densité et de la richesse du stock 

semencier sont converties en logarithme. 
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Richesse du stock semencier 

La richesse totale du stock semencier varie significativement entre les régions (F= 6,62; df=  

5; p= 0,00004) et augmente avec la latitude (Fig. 7A). Dans les régions du nord (Tanger, 

Mamora, Benslimane), la richesse totale du stock semencier par mare est comprise entre 7- 9 

espèces en moyenne mais elle est seulement de 5 espèces par mare dans le sud (Fig. 7A). De 

même, la richesse du stock semencier en espèces caractéristiques des mares varie entre les 

régions (F= 5,44; df= 5; p= 0,00026) et augmente avec la latitude. Elle est significativement 

plus élevée dans le nord (Tanger, Mamora, Benslimane) avec en moyenne 7 à 8 espèces par 

mare que dans le sud (Essaouira) où elle n'excède pas 2 espèces par mare (Fig. 7A). La 

richesse du stock semencier en espèces rares ainsi que la richesse en espèces terrestres 

diffèrent aussi significativement entre les régions (respectivement F= 4,12; df= 5; p= 0,00237 

et F= 8,97; df= 5; p< 0,0001) mais sans corrélation significative avec la latitude (p= 0,1607) 

(Fig. 7A). 

La richesse moyenne du stock semencier en espèces annuelles varie significativement entre 

les régions (F= 5,02; df= 5 ; p< 0,0005) et augmente avec la latitude (Fig. 8A). Elle est plus 

élevée dans les mares du nord (Tanger, Mamora, Benslimane) avec en moyenne 7-8 espèces 

pour n’atteindre que 4 espèces en moyenne dans le sud (Essaouira) (Fig. 8A). Par ailleurs, la 

richesse du stock semencier en espèces vivaces est très faible, avec en moyenne 0,1 à 1,7 

espèces par mare (Fig. 8A). Elle diffère significativement entre les régions (F= 11,34; df= 5; 

p<0,0001) mais sans corrélation significative avec la latitude (p= 0,2377). 
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Figure 7. Variation de (A) la richesse spécifique et (B) de la densité totale, en espèces 

caractéristiques des mares, en espèces rares et en terrestres entre les six régions (histogrammes) et 

moyenne des précipitations annuelles (courbe) le long du gradient latitudinal (nord-sud). Les 

Différentes lettres dans le graphe représentent les différences significatives entre les régions. 
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Figure 8. Variation de la richesse (A) et de la densité (B) des espèces annuelles et des pérennes dans 

le stock semencier entre les six régions (classées par latitude décroissante); les différentes lettres sur le 
graphique représentent des différences significatives entre les régions. 

 

Les meilleurs modèles expliquant la richesse totale du stock semencier (Tab. 5A), la richesse 

du stock semencier des espèces caractéristiques des mares (Tab. 5B) et la richesse du stock 

semencier des espèces terrestres (Tab. 5D) retiennent à la fois des variables locales, 

climatiques et anthropiques. Toutefois, ce sont les variables locales (hydrologiques et 

pédologiques) qui expliquent le plus de variance, suivies des variables climatiques (latitude, 

température minimale) puis anthropiques (Tab. 5A, 5B, 5D). Les différences entre les 

modèles pour la richesse totale et pour la richesse en espèces caractéristiques des mares 

diffèrent principalement par le plus grand nombre (10) de variables retenues et l’importance 

première de la variable teneur du sol en azote (soil-N) pour la richesse totale alors que 4 

variables seulement sont retenues pour la richesse en espèces caractéristiques des mares et la 

plus importante est la latitude. 



Chapitre III 

79 

 

 

Tableau 5. Modèles de régression généralisés (GRM) expliquant la richesse totale en stocks de 

semences (A), la richesse en semences des espèces caractéristiques des mares (B), des espèces rares 

(C), des espèces terrestres (D), des espèces annuelles (E) et des espèces pérennes (F). Légende: sol- 

OM: matière organique du sol; Dmax: profondeur maximale de l'eau; Max-T °: température maximale; 

Min-T °: température minimale; Avg-T °: température moyenne; API: indice de pression anthropique. 

Les valeurs en gras indiquent la variation expliquée par les variables climatiques 
 

Relationship F-value P Explained variation (%) 

A : Total (R²adjusted= 0.43; F= 5.87; P<0.0001) 

Soil-N (+) 18.82 0.000049 12.36 

Latitude (+) 12.52 0.000732 8.22 

Soil-Sand (-) 10.12 0.002214 6.64 

Water-Conductivity (-) 7.85 0.006623 5.15 

Soil-Silt (-) 7.82 0.006728 5.13 

IPA (-) 6.16 0.015557 4.04 

Soil-Clay (-) 4.47 0.038062 2.94 
Dmax (+) 4.14 0.045660 2.72 

Surface  3.90 0.052363 2.56 
Min-T°  2.93 0.091598 1.92 

B : Pond characteristic (R²adjusted = 0.31; F = 5.97; P<0.0001) 
Latitude (+) 14.42 0.000300 12.31 

Soil-Silt (-) 6.89 0.010577 5.88 

Water-Conductivity (-) 6.09 0.01591 5.2 

Soil-Sand (-) 5.8 0.018576 4.95 

IPA (-) 4.39 0.039672 3.75 

C: Rare (R²adjusted = 0.22; F = 12.08; P<0.0001) 

Soil-pH (-) 22.9 0.000008 16.95 

Soil-Silt (+) 5.33 0.023723 3.94 

D : Terrestrial (R²adjusted = 0.53 ; F = 10.9 ; P<0.0001) 

Soil-N (+) 46.19 0,000000 25.11 

IPA (-) 12.76 0.000651 6.94 
Dmax (-) 11.8 0.001005 6.41 

Altitude (+) 8.97 0.003803 4.88 

Soil-OM (-) 8.1 0.005835 4.4 

Surface (+) 7.95 0.006278 4.32 

Soil-Sand (-) 4.43 0.039029 2.41 

Soil-P  3.46 0.067032 1.88 

Min-T°  3.2 0.078229 1.74 

E : Annual (R²adjusted = 0.26; F = 8.01; P<0.0001) 
Latitude (+) 9.35 0.003099 8.75 

SoilN (+) 8.06 0.005839 7.54 

Water-Conductivity (-) 5.34 0.023657 5.00 

SoilSilt (-) 5.07 0.027346 4.74 

F : Perennial (R²adjusted = 0.49; F = 15.81; P <0.0001) 
SoilN (+) 24.32 0.000005 13.69 

SoilSand (-) 22.39 0.000011 12.60 

IPA (-) 18.20 0.000059 10.24 
Dmax (+) 5.00 0.028380 2.82 

Soil-Clay (-) 4.01 0.048926 2.26 
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Pour les espèces rares, le meilleur modèle expliquant la richesse du stock semencier retient 

seulement des variables locales liées au sol (pH du sol et teneur en limon) (Tab. 5C). 

Pour la richesse du stock semencier des espèces annuelles (Tab. 5E) et des espèces vivaces 

(Tab. 5F), la plus grande variance est expliquée par les variables locales pédologiques (teneur 

du sol en azote et la taille des particules) et hydrologiques (hauteur et conductivité de l’eau) 

(Tab. 5E, 5F). Les variables supplémentaires retenues par le meilleur modèle sont d’ordre 

climatiques (latitude) pour la richesse du stock semencier des annuelles (Tab. 5E) et 

anthropiques pour les vivaces (Tab. 5F). 

 

Densité du stock semencier 
 

La densité totale moyenne par mare du stock semencier varie entre les régions (F = 5,09; df= 

5; p= 0,0005) et augmente avec la latitude (Fig. 7B). Elle atteint en moyenne entre 4 et 4,6 

semences100g de sol dans les mares du nord (Tanger, Mamora, Benslimane) mais seulement 

2,8 semences /100g dans les mares du sud (Essaouira) (Fig. 7B). De même, la densité 

moyenne du stock semencier en espèces caractéristiques des mares diffère significativement 

entre les régions (F = 5,86; df = 5; p= 0,0001) et augmente avec la latitude (Fig. 7B). La 

densité moyenne par mare dans le nord atteint 3,9 à 4,5 semences/100g de sol et seulement 2 

semences/100g de sol dans le sud (Essaouira) (Fig. 7B). 

La densité du stock semencier en espèces rares ainsi qu’en espèces terrestres diffère aussi 

significativement entre les régions (respectivement F= 2,77; df= 5 ; p= 0,02384 et F= 3,61; 

df= 5; p< 0,0057) mais sans corrélation significative avec la latitude (p= 0,32674) (Fig. 7B). 

La densité du stock semencier en espèces annuelles diffère significativement entre les régions 

(F= 4,87; df= 5; p<0,0007) et augmente avec la latitude (Fig. 8B). Elle est plus élevée dans les 

mares du nord (Tanger, Mamora, Benslimane) avec en moyenne 4 à 4,6 semences/100g de sol 

alors qu’elle n’atteint que 2,8 semences/100g de sol dans celles du sud (Essaouira) (Fig. 8B). 

Par ailleurs, la densité du stock semencier en espèces vivaces est très faible, avec en moyenne 

0.2 à 1.3 semences/100g de sol par mare (Fig. 8B). Elle diffère significativement entre les 

régions (F= 9,97; df= 5; p<0,0001) mais sans corrélation significative avec la latitude (p= 

0,2552). 

Les meilleurs modèles expliquant la densité totale du stock semencier (Tab. 6A) et la densité 

du stock des espèces caractéristiques des mares (Tab. 6B) sont très proches et retiennent des 

variables climatiques (température maximale, latitude, altitude, précipitations) et des variables 
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locales liées à la qualité de l’eau (chlorophylle a; taux de phycocyanine) et au sol (teneur en 

matière organique), ce sont les variables climatiques qui expliquent la plus grande variance 

(>50%). De même, pour les espèces rares (Tab. 6C) et les espèces terrestres (Tab. 6D), les 

meilleures modèles expliquant la densité du stock semencier sont très proches et retiennent 

des variables climatiques, qui expliquent la plus grande part de variance (>50%), et des 

variables mésologiques locales (teneur du sol en azote) et la pression anthropique. 

Ces dernières n’expliquent qu’une faible proportion de la variance (<5%) (Tab. 6C, 6D). Pour 

les espèces annuelles et les espèces vivaces, les meilleurs modèles mettent en évidence une 

prédominance des variables climatiques (température maximale, altitude, latitude, 

précipitations) dans l’explication de la densité du stock semencier (Tab. 6E, 6F). 

Les variables supplémentaires retenues par les modèles sont seulement locales 

(hydrologiques) pour les annuelles (Tab. 6E) mais sont à la fois locales (pédologiques) et 

anthropiques pour les vivaces (Tab. 6F). 
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Tableau 6. Modèles de régression généralisés (GRM) expliquant la densité totale du stock semencier 

(A), la densité du stock semencier des espèces caractéristiques des mares (B), des espèces rares (C), 

des espèces terrestres (D), des espèces annuelles (E) et des espèces pérennes (F). Légende: sol-OM: 

matière organique du sol; Dmax: profondeur maximale de l'eau; Max-T °: température maximale; 

Min-T °: température minimale; Avg-T °: température moyenne; API: indice de pression anthropique. 

Les valeurs en gras indiquent la variation expliquée par les variables climatiques. 
 

Relationship F-value P Explained variation (%) 
 

A : Total (R²adjusted = 0.40; F = 9.59; P<0.0001) 

Max- T° (+) 52.32 0,000000 23.71 

Latitude (+) 29.54 0.000001 13.38 

Altitude (+) 26.67 0.000002 12.08 

Precipitation (+) 18.22 0.000059 8.25 

Soil-OM (+) 4.97 0.028848 2.25 

Chlorophylle a  3.89 0.052454 1.76 

B : Pond characteristic (R² adjusted = 0.34; F = 9.06; P<0.0001) 

Max- T° (+) 38.3 0,000000 20.75 

Altitude (-) 23.62 0.000007 12.8 

Latitude (+) 21.37 0.000016 11.58 

Precipitation (+) 14.88 0.000244 8.06 

Cyano (-) 4.63 0.034681 2.51 

C: Rare (R² adjusted = 0.22; F = 8.48; P< 0.0001) 
Avg-T° (+) 18.69 0.000047 15.82 

IPA (-) 4.02 0.048708 3.4 

Soil-N  3.24 0.075937 2.74 

D: Terrestrial (R² adjusted = 0.25 ; F = 7.46 ; P< 0.0001) 

Avg-T° (+) 15.5 0.000185 12.68 

Soil-N (+) 8.05 0.005868 6.59 

Precipitation (-) 6.56 0.012470 5.37 

IPA (-) 5.38 0.023168 4.40 

E : Annual (R² adjusted = 0.34; F = 9.02; P< 0.0001) 
T° Max (+) 38.41 0,000000 20.98 

Altitude () 23.74 0.000006 12.97 

Latitude (+) 20.82 0.00002 11.37 

Precipitation (+) 14.33 0.000312 7.83 

Cyano (-) 4.44 0.03862 2.42 

F : Perennial (R² adjusted = 0.26; F = 6.49; P< 0.0001) 

Avg-T° (+) 16.29 0.000132 13.11 

Soil-N (+) 7.33 0.008460 5.89 

Precipitation (-) 6.17 0.015292 4.96 

IPA (-) 5.03 0.027923 4.05 

Soil-Silt (+) 2.53 0.116065 2.03 
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Figure 9. La variation de la latitude (A) et des précipitations (B) en fonction de la répartition des 

espèces rares dans le stock semencier. Les points représentent les points de présences d’une espèce à 

un certain niveau de latitude ou de pluie; les barres représentent les aires de répartition. 

 

 
DISCUSSION 

 

Caractéristiques du stock semencier 

Le stock semencier des mares étudiées montre une prédominance des espèces annuelles  

(79%) comme c’est très généralement le cas pour les mares temporaires méditerranéennes 

(Bonis, 1993; Marañon, 1998; Rhazi et al., 2001; Aponte et al., 2010). Dans ces écosystèmes 

connaissant des fluctuations hydrologiques importantes et avec une faible prévisibilité, les 

annuelles prédominent dans les communautés de plantes (Brock, 2011; Bagella & Caria, 

2012; Pinto-Cruz, et al., 2009; Alvarez & Deil, 2015), leur cycle court leur permettant 

d’échapper à la phase hydrologique qui leur est le plus défavorable, la phase inondée ou la 

phase exondée selon les espèces (Zedler, 1987; Médail et al., 1998; Williams, 2006). Le stock 

A) 

B) 
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semencier des mares étudiées se distingue également par une grande proportion d’espèces 

caractéristiques des mares (62%). En effet, ces dernières sont bien connues par leur aptitude à 

produire un stock semencier abondant et pérenne s’accumulant au cours des années dans le 

sédiment (Marañon, 1998; Faist et al., 2013). Ceci permet aux espèces caractéristiques des 

mares de tamponner les échecs de la reproduction en cas d’années climatiques défavorables 

(Leck et al., 1989; Warwick & Brock, 2003; Bonis 1993; Aponte et al., 2010). 

Le stock semencier des mares étudiées se caractérise aussi par une corrélation entre la 

fréquence des espèces dans les mares et leur densité. En effet, les espèces les plus fréquentes 

dans les stocks semenciers des mares sont les plus abondantes dans le stock semencier (Fig. 

3). Ce patron est similaire pour les espèces caractéristiques des mares, les espèces rares et les 

terrestres (Fig. 3). Cette relation entre l’abondance locale et la distribution régionale 

(Frequency-occupancy; abundance-Occupancy) des espèces a été signalée pour plusieurs 

groupes taxonomiques (Gaston et al., 2000) y compris les macro-invertébrés des milieux 

aquatiques stagnants (Verberk et al., 2010). Les principaux éléments d’explication donnés à 

cette relation fréquency-occupancy étaient liés à la distribution spatiale sous-jacente des 

conditions environnementales (Webb et al., 2007), aux processus déterministes (niche) ou 

stochastiques (dispersion) variables entre espèces spécialistes et généralistes de l’habitat et 

aussi aux traits biologiques des espèces (Verberk et al., 2010). Dans le cas de la flore des 

mares temporaires méditerranéennes, les espèces les plus abondantes et aussi les plus 

fréquentes dans le stock semencier sont principalement des espèces caractéristiques (Juncus 

bufonius, Isoetes velata, Callitriche brutia, Ranaunculus baudotii, …) qui arrivent à disperser 

assez largement (activement ou passivement) leur semences/spores. Ceci leur permet 

d’occuper plus de mares à l’échelle des six régions étudiées (Tab. 4) comme en témoigne la 

corrélation positive trouvée entre la fréquence des espèces dans les stocks semenciers des 

mares et leur occurrence dans les six régions le long du gradient latitudinal. 

 

Structure des communautés du stock semencier 

La structure et la composition des communautés du stock semencier des mares étudiées est 

déterminée par une combinaison de facteurs climatiques (précipitations, latitude et 

température minimale), locaux (taux d’azote dans le sol, teneur en limons du dol, conductivité 

de l’eau, pH du sol et taux de sables dans le sol) et de pression anthropique (API). Ce sont les 

mêmes catégories de facteurs que ceux structurant les communautés de plantes de ces mares 

(El Madihi et al., 2017) mais des différences existent dans les types de facteurs ayant un effet 

significatif sur l’un ou l’autre de ces deux compartiments (stock-végétation), notamment la 
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hauteur maximale de l’eau et la conductivité électrique de l’eau. L’hydrologie (hauteur 

maximale de d’eau) qui est le facteur environnemental le plus important dans les zones 

humides (Keddy & Reznicek, 1986; Bauder, 2000), mais n’apparait pas comme déterminante 

pour la structure du stock semencier (non retenue dans les modèles pour les banques de 

semences de la végétation totale et celle des espèces caractéristiques des mares). Cependant 

l’importance de cette variable pourrait être masquée d’une part par la corrélation positive 

entre l’hydrologie et les teneurs en azote du sol et d’autre part par des mesures de profondeur 

pendant les deux années de suivi pas totalement représentatives des conditions moyennes. En 

effet, les teneurs élevées du sol en azote se retrouvent dans les mares profondes (Fig. 5B) à 

forte production de biomasse où prédominent les espèces les plus abondantes dans le stock 

semencier (Isoetesvelata ; Juncusbufonius) (Tab.2) et celles ayant un important 

développement végétatif (Myriophyllumalterniflorum, Eleocharispalustris, Pulicaria 

arabica). Les grandes hauteurs d’eau favorisent une grande production et accumulation de 

biomasse en raison des faibles pressions anthropiques (mares moins accessibles  pour  le 

bétail et préservées de la mise en culture car trop profondes) et une faible exportation des 

nutriments (Milchunas&Lauenroth, 1993; Vivier, 1997). La teneur en azote du sol pourrait 

ainsi être plus représentative de l’hydrologie moyenne que les hauteurs mesurées pendant une 

courte période. De même les stocks semenciers sont plus intégrateurs dans le temps que les 

mesures de la végétation pendant des périodes courtes. La conductivité électrique de l’eau 

(traduisant le degré de minéralisation de l’eau) est bien corrélée au pH du sol et à l’indice de 

pression anthropique, reflète différents états trophiques de l'environnement et donc des 

potentiels différents pour l'agriculture avec des impacts sur le stock semencier. 

Les facteurs locaux sont prédominants dans la structure du stock semencier, comme cela a été 

trouvé dans les études sur les communautés de plantes (Lathrop, 1976; Koning, 2005; 

Bouahim et al., 2014; El Madihi, 2017) et de macro-invertébrés (Waterkeyn et al., 2008; 

Nhiwatiwa et al., 2011; Brendonck et al., 2014) des mares temporaires méditerranéennes. 

Bien que les facteurs climatiques (ou la latitude qui est très corrélée) jouent un rôle 

relativement faible dans les modèles, ils jouent probablement un rôle important dans la 

structure du stock semencier au travers de leurs relations avec les facteurs locaux. En effet, 

ces facteurs climatiques affectent les caractéristiques locales des mares, notamment 

l’hydrologie (hauteur et durée d’inondation) qui dépend des précipitations (apports) et des 

températures (évapotranspiration) (Brooks, 2004; Brendonck et al., 2014; Stoch et al., 2016). 
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Cet effet du climat sur les caractéristiques locales des mares apparait clairement à travers la 

grande variabilité commune expliquée par ces deux catégories de facteurs (Fig. 5A). 

Sur la zone d’étude (35°N – 31°N), la latitude et les précipitations (climat) sont très fortement 

corrélées (R²= 0,93; p <0,0001) ce qui rend difficile la séparation de leur importance 

respective dans la structure des communautés du stock semencier. Plusieurs études ont montré 

que le changement climatique affectera les précipitations et la température (Alibou, 2012; 

Anonyme, 2016) et leurs variations interannuelles sur un gradient latitudinal, pouvant réduire 

la prévisibilité (augmentation de la variance) des conditions favorables pour la croissance et la 

reproduction des plantes (Araujo & Rahbek, 2006; Purcell et al, 2019). Cette situation est 

problématique pour les plantes des zones humides temporaires où le succès de reproduction 

dépend des précipitations et de l'évaporation qui déterminent la longueur de la phase inondée 

(Purcell et al., 2019). Les espèces des zones humides temporaires pourraient être 

particulièrement vulnérables au changement climatique car la durée de l’inondation 

(hydropériode) devrait diminuer avec l’augmentation des températures et de l’évaporation 

(Montrone et al., 2019). Etant donné qu’en raison de la diminution continue de la quantité de 

pluie, il est prévu que la durée et la fréquence des inondations diminueront aussi (Pyke, 2005; 

Tuytens et al., 2014). Cependant cette sensibilité pourrait varier entre espèces, en fonction de 

leur dépendance à des cycles d’inondation longs et de la durée de survie des semences dans le 

sédiment. 

Par ailleurs la variation spatiale (latitudinale) des stocks semenciers (richesses/diversité et 

densités) est utilisée comme un outil pour évaluer provisoirement la sensibilité des espèces au 

changement climatique dans une approche «espace/ temps» (Fukami & Wardle, 2005). Alors 

on peut considérer que le gradient de précipitations/latitude étudié résume l'ampleur des 

changements climatiques futurs dans de nombreuses régions (semi-arides) d'ici la deuxième 

moitié du XXIe siècle (GIEC, 2014), car la variation climatique le long du gradient latitudinal 

constitue un laboratoire naturel pour étudier le rôle de la température et les impacts potentiels 

du réchauffement climatique sur les espèces des milieux aquatiques (De Frenne, 2013). 

 

Diversité, richesse et densité du stock semencier 

Le stock semencier des espèces caractéristiques des mares montre une diminution de la 

diversité locale (α) avec la latitude (du nord vers le sud) parallèlement à la diminution des 

précipitations (Fig. 4) mais sans aucune variation de la diversité régionale Gamma (γ) le long 

de ce gradient. Inversement, la diversité beta (β) (exprimant la variation spatiale de la 
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composition spécifique entre les communautés (Anderson et al., 2011), (schématisé dans  

notre cas par la similitude) montre un patron inverse, elle augmente avec la diminution de la 

latitude (Fig. 4). La faible similitude en espèces caractéristiques dans le nord, pourrait 

s’expliquer par les grandes distances entre mares (15 à 20 km), la faible densité de mares dans 

le paysage fortement boisé et les traits de l’habitat (grande hauteur d’eau rendant les mares 

peu accessibles par le bétail), ce qui réduit la connectivité entre mares, accentue leur 

isolement et limite les processus de dispersion. En revanche, vers le sud, les mares sont 

spatialement proches, ce qui homogénéise leur composition, facilité par les déplacements 

fréquents du bétail entre mares. Par ailleurs, les stocks semenciers des espèces terrestres ne 

montrent pas de patron de diversité locale ou spatial le long du gradient de latitude (nord-sud) 

(Fig. 4) probablement parce que les mares ne sont pas pour ces espèces des « iles » mais sont 

en continuité avec les milieux terrestres (forestiers et agricoles) environnants. De même, la 

richesse et la densité du stock semencier total et en espèces caractéristiques des mares 

diminue avec la diminution de la latitude (Fig. 7A, B ; Fig. 4). Ce patron de diversité et de 

richesse le long de la latitude est inversedu patron global de la biodiversité qui augmente des 

pôles vers l’équateur (Hillebrand, 2004). Plusieurs études ont montré que le gradient 

latitudinal de diversité présente des variations qui sont souvent attribuées aux caractéristiques 

spécifiques des organismes, des habitats et des écosystèmes (Hillebrand, 2004). Par contre sur 

une échelle régionale la diminution de la richesse avec la diminution de la latitude est 

expliquée par les variations des conditions climatiques notamment l’augmentation de l’aridité 

(nombre de mois secs, par exemple) (Couvreur, 2015; Kinlock et al., 2018). 

Le patron de diversité et de richesse trouvé dans le cadre de cette étude diffère des résultats 

trouvés pour les communautés d’invertébrés dans les mares cupulaires d’Australie 

(Brendonck et al., 2014), et les mares cupulaires de Californie (Kneitel, 2016) qui montrent 

une diminution de la diversité lorsque la latitude augmente. Ce patron inversé par rapport au 

patron global de richesse le long du gradient latitudinal trouvés dans ces travaux a été 

expliqué par des facteurs locaux, à savoir l’instabilité hydrologique augmentant à des latitudes 

plus basses (Brendonck et al., 2014) et la taille de l’habitat (Kneitel, 2016). Par ailleurs, 

aucune tendance latitudinale de la diversité n’a été observée pour les communautés de plantes 

des vernal pools du Chili (Alvare & Deil, 2015), malgré l’important gradient de température 

et de précipitations le long de la latitude (31°S - 44°S) ce qui confirme l'hypothèse de 

l’azonalité (faible dépendance au macro-climat) (Alvare & Deil, 2015). En effet, il existe une 

grande variété de modèles expliquant le gradient latitudinal de diversité (GLD), qui avancent 
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des interprétations différentes souvent attribuées aux caractéristiques d'organismes, d'habitats 

ou d'écosystèmes spécifiques (Hillebrand, 2004; Kinlock et al., 2018). 

L’étude effectuée par Kinlock et al., (2018), a montré que la consistance du GLD est vraiment 

faible et dépend de plusieurs autres paramètres. Cette étude a montré aussi que le GLD était 

faible en Europe et en Afrique, intermédiaire en Asie et Océanie et fort dans l'hémisphère 

occidentale. Ceci est expliqué par les différences de connectivité en terme de masse terrestre; 

l’Afrique et l’Europe sont les plus connectés (bien qu’elles soient actuellement séparées par la 

Méditerranée et les déserts de l’Afrique du Nord), l’Asie possède une vaste masse terrestre 

continue, mais l’Amérique du Nord et du Sud couvre la plus grande gamme latitudinale mais 

seraient les moins connectés. Donc plus les masses terrestres sont connectés plus le GLD est 

faible (Kinlock et al., 2018). En outre le GLD est fortement influencé par le type de 

l’écosystème et la nature des organismes (Kinlock et al., 2018). Il était plus fort dans les 

habitats terrestres, faible dans les habitats d’eau douce et intermédiaire dans les habitats 

marins (Kinlock et al., 2018); les habitats benthiques et d'eau douce étaient les seuls habitats 

qui ne présentaient pas de GLD significatif. Les organismes montrent des résultats différents 

vis-à-vis du GLD, les plantes ne montrent aucune corrélation significative avec le GLD 

(Kinlock et al., 2018). Ceci explique le gradient latitudinal de diversité inverse trouvé dans 

notre travail par rapport au patron global de diversité. Par conséquent, les différences de 

richesse et de densité du stock semencier observées du nord vers le sud seraient plus 

attribuées aux conditions environnementales et climatiques. 

La diminution de la richesse du stock semencier avec la diminution de la latitude est similaire 

à celle observée pour la richesse de la végétation par El Madihi et al., (2017). En revanche, 

contrairement à notre hypothèse, aucun patron de variation le long du gradient latitudinal n’a 

été trouvé pour la richesse et la densité des semences des espèces rares et des terrestres (Fig. 

7A, B) ce qui diffère de ce qui a été trouvé pour ces deux groupes d’espèces dans les 

communautés végétales de ces mares par El Madihi et al., (2017). Ceci est probablement dû 

au stress climatique qui est très fort dans le sud limitant la production de semences. Un effet 

supplémentaire des pressions anthropiques est probablement mis en jeu dans l’absence de 

patron pour la densité des semences pour ces deux groupes d’espèces (Tab. 6C, D). Ces 

pressions anthropiques accentuent l’aridification du milieu par leur impact direct sur les 

hauteurs et durée d’inondation (Rhazi et al., 2006; Bouahim et al., 2014). En effet, des 

modifications irréversibles des caractéristiques physiques des milieux (par exemple le 

drainage ou creusement) entrainent le changement du fonctionnement hydrologique par des 
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modifications de la hauteur, la qualité de l’eau et des caractéristiques pédologiques, et par la 

suite, le changement de la composition et de la dynamique de la végétation des mares (Rhazi 

et al., 2001 ; 2006). Les espèces rares représentant l’enjeu principal pour la conservation, sont 

principalement concentrées à moyenne latitude entre 33°N et 3°N (Fig. 9) où les conditions 

hydrologiques et climatiques risquent de devenir similaires à la situation actuelle dans le sud 

avec les changements climatiques attendus sur le Maroc (Anonyme, 2016). Ceci est 

susceptible de conduire à un effondrement du stock semencier de ces espèces avec le temps et 

conduire à l’extinction locale des populations. Contrairement à ce qui est attendu, la richesse 

et la densité des espèces annuelles dans le stock semencier diminuent lorsque la latitude 

augmente (Fig. 8A, B). Ceci est principalement dû au stress climatique qui est très fort dans le 

sud et limite la production primaire et la production de semences. En effet, la plupart de ces 

annuelles sont des espèces caractéristiques des mares très exigeantes en eau au moins à une 

période de leur cycle. Les vivaces, contrairement à notre hypothèse ne montrent pas de 

variation de richesse et de densité le long du gradient latitudinal (Fig. 8A, B). Ceci serait 

probablement dû à leur limitation dans le sud par la sécheresse climatique accentuée. 

Dans le stock semencier des mares étudiées, la richesse spécifique est positivement corrélée à 

la densité (Fig. 6). Toutefois les facteurs clés les déterminants sont un peu différents mais ces 

facteurs sont en partie corrélés (voir plus haut). La richesse spécifique (totale, en espèces 

caractéristiques, en espèces rares, terrestres, annuelles et vivaces) du stock semencier est 

principalement liée aux facteurs locaux (hydrologiques et pédologiques) des mares (Tab. 3) 

alors que la densité du stock semencier est essentiellement déterminée par les facteurs 

climatiques (Tab. 4). En effet, la richesse spécifique de la végétation représente une 

expression partielle du stock semencier (dont la composition résulte du filtre environnemental 

local) alors que la densité du stock reflète un effet de stockage (storage-effets) des semences 

sur plusieurs années climatiquement variables (Faist et al., 2013). 
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Relation entre le stock semencier et la végétation 

exprimée dans les mares temporaires du Maroc le 

long du gradient latitudinal 
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RESUME 

Dans les mares temporaires, la compréhension des mécanismes contrôlant les communautés 

végétales repose sur l’étude de la relation entre la composition de la végétation exprimée et le 

stock semencier du sol. En effet la survie des plantes dans les conditions variables et 

imprévisibles des mares temporaires est dépendante du stock semencier qui assurerait la 

pérennité des populations des espèces durant les années à venir et limiterait les risques de leur 

extinction locale. Les relations entre la densité des espèces dans le stock semencier et leur 

abondance dans la végétation ont été étudiées  à l’aide des corrélations de rang de Spearman  

et de NMDS dans 79 mares temporaires de 6 régions du Maroc réparties le long d’un gradient 

de latitude N-S (Tanger-Essaouira). 

Les résultats des analyses statistiques montrent que les corrélations entre la densité des 

espèces dans le stock semencier et leur abondance dans la végétation exprimée est plus grande 

pour les espèces caractéristiques des mares (notamment les annuelles caractéristiques), faible 

pour les terrestres et non significative pour les espèces vivaces. La similitude partielle entre le 

stock semencier et la végétation exprimée, met en évidence l’aptitude des espèces des mares à 

contrôler la densité de leur stock en ne mettant à germer chaque année qu’une faible fraction 

du stock afin d’éviter les risques d’extinction locale en cas d’échec de la reproduction. Les 

résultats mettent aussi en évidence un effet du climat (précipitations) sur les relations entre le 

stock semencier et la végétation exprimée des différents cortèges d’espèces (total, annuelles, 

vivaces, caractéristiques et terrestres). En revanche, la pression anthropique n’affecte la relation 

entre le stock semencier et la végétation exprimée que pour les espèces caractéristiques  des 

mares (essentiellement annuelles caractéristiques). 

Les résultats mettent aussi en évidence une diminution du nombre, de la densité et de 

l’abondance des espèces caractéristiques des mares au niveau de la végétation exprimée et du 

stock semencier du nord vers le sud le long du gradient de latitude. Cet appauvrissement est 

susceptible de s’accentuer davantage dans le futur surtout avec les changements climatiques 

qui risquent d’affecter l’hydrologie des mares, la reproduction des espèces et la taille du stock 

semencier. 
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INTRODUCTION 

Les études des relations entre le stock semencier et la végétation exprimée ont toujours suscité 

l’intérêt des écologues sur différents écosystèmes, notamment les forêts, les prairies et les 

zones humides. L’objectif de ces études était de comprendre quels sont les mécanismes qui 

contrôlent la composition des communautés végétales (Hopfensperger2007). D’autres raisons 

ont aussi poussé les chercheurs à réaliser ces études comparatives, telles que l’étude des effets 

sur les communautés végétales du reboisement (Carter & Ungar 2002; Leek 2003), des 

perturbations (Grelsson & Nilsson 1991; Amiaud & Touzard 2004), de la succession végétale 

(Rico-Gray & Garcia-Franco1992; Grandin 2001; Bossuyt & Hermy 2004), des espèces 

envahissantes (Drake 1998) et des techniques de gestion (Hill et al. 1989; Lopez-Marino et al. 

2000; Kinloch & Friedel 2005). Des connaissances approfondies des relations entre le stock 

semencier et la végétation exprimée peuvent se montrer très utiles pour prédire les variations 

dans les communautés végétales face aux perturbations et aux changements climatiques, pour 

restaurer la diversité et pour mieux comprendre la résilience d'un écosystème (Hopfensperger 

2007; Yang 2013). 

 
Par ailleurs le stock semencier est une fraction importante des populations et joue un rôle 

important en écologie de la régénération en raison de son pouvoir régénératif et sa capacité à 

restaurer la végétation (Leck et al. 1989; Thompson 2000). En effet, il constitue une source 

d’individus pour la régénération des communautés végétales du passé et fournit des 

informations sur la végétation exprimée et aussi sur les changements futurs (Thompson 2000). 

En outre la faculté des plantes à persister à l’état de semences dans le sol est une 

caractéristique fonctionnelle intéressante (Marage et al. 2006). Cette persistance dans le sol 

peut améliorer la résilience des communautés face aux perturbations. Le stock semencier du 

sol représente alors une stratégie de régénération qui maximise la valeur adaptative des 

populations face aux variations stochastiques de l’environnement (Grime & Hillier 2000). 

 

Dans les zones humides, le stock semencier du sol est l’une des composantes structurelles les 

plus importantes des populations et des communautés (Angeler & García, 2005; Faist et al. 

2013); il peut jouer un rôle important dans le développement de la végétation pendant la 

succession (van der Valk & Davis, 1978; Grime, 1989; Lecket al., 1989; Thompson, 2000). 

Une analyse de la littérature scientifique (108 articles examinés) met en évidence que la 

similarité entre le stock semencier et la végétation exprimée varie entre différents types de 

zones humides (bords de mer, rives des lacs, marais d'eau douce, prairies humides) 
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(Hopfensperger 2007). Pour certaines zones humides, les similitudes étaient faibles et 

comparables à celles trouvées pour les forêts ; elles pouvaient diminuer au cours de la succession 

en raison de l’enfouissement par la litière des graines pionnières persistantes, le manque de 

lumière empêchant leur germination (Jensen 1998; Grandin 2001; Amiaud & Touzard 2004). 

Pour d'autres zones humides, les similitudes étaient fortes et comparables à celles des prairies 

où elles ont révélé de courtes distances de dispersion et un regroupement des semences près 

des plantes mères, générant des valeurs de similarité élevées (Jutila, 2003). Dans d’autres 

zones humides, les relations entre les stocks semenciers et la végétation exprimée étaient 

originales en raison des variations imprévisibles des conditions environnementales et des 

caractéristiques de la végétation (Hopfensperger 2007). 

 

Dans les zones humides temporaires et en particulier les mares temporaires, la végétation est 

majoritairement composée d’annuelles permettant aux populations de survivre même sous des 

conditions de sécheresse, contrainte majeure qui détermine en grande partie la composition de 

la végétation (Poiani & Johnson, 1989; Haukos & Smith, 1993). La survie des plantes dans ces 

conditions variables et imprévisibles des mares temporaires est donc dépendante du stock 

semencier du sol qui assure la pérennité des populations sur plusieurs cycles hydrologiques 

(Brock & Britton, 1995) et éviterait les risques de leur extinction. Souvent, dans les mares 

temporaires, la composition spécifique du stock semencier du sol diffère de celle de la 

végétation exprimée sur le terrain, notamment pour les espèces vivaces (Rhazi et al 2001; 

Aponte et al. 2010); les similitudes sont relativement plus grandes quand il s’agit des 

annuelles (Leck 1989; Haukos & smith, 1993; Maranon 1998; Rhazi et al 2001; Jutila 2004; 

Amiaud & Touzard 2004; Aponte et al. 2010). Un ensemble d’explications sont souvent 

présentées pour éclaircir la raison principale de la divergence entre la composition spécifique 

du stock semencier du sol (représentant une biodiversité cachée) et celle de la végétation 

s’exprimant réellement sur le terrain dans les mares temporaires, comme par exemple la 

présence de plante à reproduction asexuée présentes dans la végétation et ne laissant pas de 

semences dans le sol (Amiaud & Touzard, 2004). De même, certaines espèces peuvent 

produire des quantités importantes de semences et leur abondance dans la végétation ne sera 

jamais bien visible (Roberts 1981). Les conditions climatiques sont aussi responsables de 

l'absence d'espèces dans la végétation; en effet, chaque année, seule une partie des espèces 

présentes dans le stock semencier apparaît dans la végétation (Bliss & Zedler 1997; Maranoň 

1998) puisque le climat joue comme filtre environnemental sélectionnant des cortèges 

d’espèces différents entre années. De même, la stratégie d’allocation des ressources qui est 

bien différente quand il s’agit de plusieurs graines de petite taille versus peu de graines de 
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grande taille, peut expliquer la différence entre le stock semencier et la végétation exprimée. 

En effet les petites graines, nombreuses et vivant plusieurs années correspondent à une 

stratégie limitant le risque d’extinction aléatoire dans des environnements imprévisibles où la 

compétition ne joue pas un grand rôle. Ces graines ont beaucoup de chances de s’exprimer en 

quantité dans la végétation. En revanche, les grosses graines constituent surtout une stratégie 

pour augmenter la survie des plantules dans un environnement compétitif. 

Au Maroc de nombreux travaux avaient traité des relations entre le stock semencier et la 

végétation exprimée mais à une échelle locale (Rhazi et al. 2001; Faist et al. 2013) et aucune 

étude n’a traité cette relation à une échelle régionale le long d’un gradient de latitude. 

 
L’objectif de ce travail est d’étudier la relation entre le stock semencier du sol et la végétation 

qui s’exprime sur le terrain dans 79 mares temporaires du Maroc sélectionnées le long d’un 

gradient de latitude reflétant un gradient climatique. Les principales questions sont les 

suivantes: 

1- Est-ce que la végétation exprimée dans les mares temporaires le long du gradient de 

latitude est similaire au stock semencier du sol ? 

2- Est-ce que la relation entre la végétation exprimée et le stock semencier du sol des mares 

temporaires est modifiée par le climat (précipitations) ? 

3- Est-ce que la relation entre la végétation exprimée et le stock semencier du sol des mares 

temporaires est impactée par la pression anthropique sur les mares ? 

 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

 
Zones d’études 

Afin d’étudier la relation entre la composition spécifique du stock semencier du sol et de la 

végétation exprimée sur le terrain dans les mares temporaires, 79 mares ont été sélectionnées. 

Elles sont toutes situées sur la côte Atlantique du Maroc, le long d’un gradient de latitude (31° 

et 35°N) entre Tanger et Essaouira sur une étendue géographique d’environ 750 km. Ces 

mares appartiennent aux 6 régions d’études sélectionnées dans le cadre de cette thèse (Tanger, 

Mamora, Benslimane, Chaouia, Jbilets et Essaouira). Pour plus d’informations sur les 

principales caractéristiques de ces régions, consulter le chapitre 1. 
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Etude de la végétation 

La végétation des 79 mares a été mesurée à deux dates (hiver et été) et durant deux cycles 

hydrologiques (2013-2014 et 2014-2015) à l’aide de relevés phytosociologiques (Braun- 

Blanquet, 1932). Ces relevés, réalisés sur une surface de 81m², consistaient à noter le 

recouvrement de chaque espèce inventoriée, en utilisant six classes selon l’échelle de Braun- 

Blanquet (Kent & Coker,1992) allant de «+ » (présence de quelques pieds) à «5» (dominance 

de l’espèce avec un recouvrement >75%). L’identification des plantes a été faite à l’aide de la 

Flore pratique du Maroc (Fennane et al. 1999, 2007, 2014). Pour chaque espèce inventoriée, 

le caractère annuel ou vivace a été indiqué en se basant sur la flore du Maroc (Fennane et al. 

1999, 2007, 2014). De même, la nature des espèces Caractéristiques des mares ou Terrestres 

(Opportunistes) a été indiquée. Les espèces caractéristiques sont définies comme les plantes 

aquatiques et amphibies au sens large, plus ou moins strictement inféodées aux mares 

temporaires (Nègre, 1956 ; Médail et al., 1998 ; Rhazi et al., 2006 ; 2009). Les espèces 

terrestres, sont définies comme des plantes opportunistes, généralement fréquentes dans les 

milieux forestiers et agricoles entourant les mares (Maire, 1952; 1987; Fennane et al., 1999, 

2007, 2014), qui pénètrent dans les mares temporaires pendant la phase sèche. Une attention 

particulière a été portée aux espèces rares définies comme des espèces présentes dans moins 

de cinq régions floristiques au Maroc (Jahandiez & Maire1931-1934), ou considérées comme 

rares au Maroc (RR: très rare; R: rare; R? soupçonné rare) selon Fennane & Ibn Tattou  

(1998) et Elkhiati (1995) (pour les Characeae). Les espèces rares sont des espèces 

caractéristiques, mais ayant un intérêt patrimonial pour le Maroc. 

Les données des relevés de végétation par mare ont été agrégées en prenant pour chaque espèce 

l'abondance maximale enregistrée pendant les deux visites. La végétation de chaque mare a 

été caractérisée par la richesse cumulée en espèces des différents cortèges (caractéristiques 

des mares, terrestres, annuelles et vivaces) 

 
Facteurs écologiques et anthropiques 

La profondeur maximale de l’eau a été mesurée pour chacune des 79 mares et cela aux mêmes 

dates de l’étude de la végétation dans les mares. La surface totale inondée a été mesurée sur un 

logiciel de SIG à partir du périmètre mesuré à l’aide d’un GPS (Garmin etrex® 20) en mode 

cheminement (tracking). 

Les données climatiques de chaque mare, comme les températures maximales et minimales et 

les précipitations ont été extraites de la base de données climatique World Clim pour une 

période 50 ans (1950-2000) et ceci en utilisant les coordonnées GPS des mares (pour plus 
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d’informations sur la méthodologie, voir chapitre 2). 
 

Pour chaque mare, les différentes pressions anthropiques auxquelles elles sont soumises, ont 

été identifiées sur le terrain et un indice de pression anthropique global par mare a été calculé 

en faisant la somme des indices de pression de chacune des menaces selon la méthodologie 

mise en place par Bouahim et al., (2014) (pour plus d’informations voir chapitre 2) 

 
Etude du stock semencier 

Des échantillons de sols (9) contenant le stock de semences ont été collectés dans chacune des 

79 mares en août 2013 correspondant à la fin du cycle de développement des plantes et à la 

période avant les premières pluies. Ces échantillons, ont été prélevés le long de 2 transects 

orthogonaux à l’aide d’un carottier en aluminium (Fig. 1) de 5,2 cm de diamètre sur une 

profondeur de 4 cm, correspondant à la zone avec la plus grande concentration de semences 

(Rhazi 2001 ; Sahib et al., 2011). Les 9 échantillons ont été ensuite mélangés et stockés à l’air 

ambiant dans des sacs en plastique en attendant le début de l’expérimentation de mise en 

germination. Le stock de semences a été identifié par la méthode de mise en germination. Des 

sous-échantillons de 100g de sol ont été prélevés puis étalés sur un centimètre d’épaisseur 

environ dans une coupelle de 15,5 cm de diamètre sur une couche d’ouate synthétique au- 

dessus d’une couche de 1 cm de sable préalablement lavé et stérilisé (Fig. 1). Les échantillons 

ont été disposés au hasard au laboratoire (un endroit bien éclairé et exposé aux rayons 

solaires) et arrosés tous les deux jours pendant toute la durée de l’expérimentation (9 mois : 

octobre-juin). Après la fin de cette expérience (juillet), les échantillons de sol ont été séchés à 

l'air ambiant et maintenus au sec jusqu'au mois d’octobre. Les mêmes échantillons ont été 

remis à nouveau à germer pour une deuxième année sous les mêmes conditions d’arrosage et 

de lumière (octobre-juin) afin d'augmenter le nombre total de germinations des semences et 

évaluer la densité du stock (Rhazi et al., 2001). 

Au bout de trois semaines, quand les premières plantules germaient, celles-ci étaient arrachées 

après identification. Les plantules non identifiées, étaient laissés afin de développer des 

caractéristiques propres facilitant leur identification. Après chaque comptage et identification, 

les échantillons étaient redistribués au hasard au sein du laboratoire. 
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Figure 1. Prélèvement des échantillons du sol dans les mares temporaires et expérimentation de 

mise en germination des échantillons récoltés (coupelles avec les plantules) 

 
 

Le stock semencier de chaque mare a été caractérisé par la densité de semences (nombre total 

de germinations obtenues pendant l’expérimentation) et par la richesse spécifique totale 

(nombre total d’espèces trouvées) ainsi que celle des différentes catégories (caractéristiques et 

terrestres, annuelles et vivaces). 

 
Analyses de données 

La relation entre l’abondance des espèces dans la végétation et leur densité dans le stock 

semencier a été étudiée pour chaque catégorie d’espèces (caractéristiques, terrestres, rares, 

annuelles et vivaces) à l’aide des corrélations de rang de Spearman. 

L’effet du climat (précipitations) sur les corrélations entre le stock semencier et la végétation 

exprimée pour chaque catégorie d’espèces (total, caractéristiques, terrestres, annuelles, 

vivaces) a été analysé à l’aide des modèles linéaires généralisés (GLM) en utilisant le logiciel 

STATISTICA 10. Les différences entre les 6 régions pour la richesse spécifique, l'abondance 

des espèces dans la végétation et pour leur densité dans le stock semencier ont été étudiées par 

des analyses de variance (ANOVA). 

Une analyse multidimensionnelle non métrique (non-metric multi dimensional scaling : 

NMDS) a été réalisée simultanément sur les données du stock semencier (matrice de densité 

des espèces) et de la végétation exprimée (matrice d’abondance des espèces) afin d’évaluer la 

similitude entre les espèces de ces deux compartiments. Cette analyse a été réalisée avec le 

logiciel R (2.15.1), 
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RÉSULTATS 

1- Composition du stock semencier et de la végétation 

Les résultats montrent que sur les 79 mares étudiées, 184 espèces ont été inventoriées dans les 

deux compartiments regroupés, avec 180 espèces trouvées au niveau de la végétation 

exprimée et 76 au niveau du stock semencier (Tab. 1). Le nombre d’espèces trouvées seulement 

dans la végétation exprimée est de 108 dont 27 espèces caractéristiques des mares (10 vivaces et 

17 annuelles) et 81 espèces terrestres (54 annuelles et 27 vivaces), celui trouvé seulement dans le 

stock semencier était de 4 espèces (pour la plupart des Characeae) alors que le nombre d’espèces 

communes trouvées à la fois dans le stock semencier et dans la végétation exprimée est de 72 (Tab. 

1). La majorité des espèces inventoriées dans les 79 mares sont des plantes annuelles aussi bien 

dans le stock semencier (79%) que dans la végétation exprimée (69%) (Fig. 2B). 

La fréquence des espèces dans le stock semencier est significativement corrélée à leur 

fréquence dans la végétation exprimée (r= 0,66 ; n= 184 ; p< 0,0001). 

Les espèces caractéristiques des mares les plus fréquentes dans le stock semencier sont : 

Juncus bufonius, Ranunculus baudotii, Glyceria fluitans, Callitriche brutia, Isoetes velata, 

alors que les espèces caractéristiques des mares les plus fréquentes dans la végétation 

exprimée sont Ranunculus baudotii, Glyceria fluitans, Juncus bufonius, Callitriche brutia, 

Isoetes velata, Bolboschoenus maritimus, Eleocharis palustris, Lotus hispidus, Rumex pulcher 

(Tab. 1). 

Les plantes caractéristiques des mares représentent 62% du stock semencier mais ne 

représentent que 38% de la végétation exprimée (Fig. 2). Dans les 79 mares étudiées, 17 

espèces (8,5% du total) sont rares pour le Maroc et10 d’entre elles figurent dans la liste rouge 

de l’IUCN pour l’Afrique du Nord (Tab.2). 
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Tableau 1. Densité et fréquence des espèces dans le stock semencier et leur abondance et fréquence 

dans la végétation exprimée des 79 mares temporaires étudiées. Pour chaque espèce sont donnée : le 

cycle de vie (A: annuelle ou V: vivace), l’habitat (M: caractéristique; T: terrestre). Abréviation : E.T. = 

Ecart-Type ; * : Espèce rare pour le Maroc (Fennane & Ibn Tattou 1998) et Elkhiati (1995) (pour les 

Characeae). 
 
 

Espèces Cycle 

de vie 

Habitat Stock semencier 

(Graines/100g) 

 Végétation  

   Densité Fréquence Abondance Fréquence 

   (Moy. ± E.T.) (%) (Moy. ± E.T.) (%) 

Juncus bufonius A M 15,04 ± 23,07 75,95 1,05 ± 0,21 79,75 

Ranunculus baudotii V M 6,19 ± 8,84 73,42 1 ± 0,01 87,34 

Glyceria fluitans A M 7,14 ± 15,04 64,56 2,31 ± 1,21 81,01 
Callitriche brutia A M 14,04 ± 32,97 55,7 1,62 ± 1,05 65,82 

Isoetes velata A M * 10,14 ± 27,30 44,3 2,04 ± 1,02 59,49 

Leontodon saxatilis A T 0,64 ± 1,24 31,65 1,22 ± 0,49 84,81 

Illecebrum verticillatum A M 1,30 ± 3,73 30,38 1,65 ± 0,72 46,83 

Elatine brochonii A M * 5,06 ±13,89 25,32 1,58 ± 0,69 24,05 

Damasonium bourgaei A M 2,21 ± 11,25 21,52 1,5 ± 0,88 30,37 

Pulicaria arabica V M 0,67 ± 2,15 20,25 1,39 ± 0,72 43,03 

Lythrum borysthenicum A M 1,70 ± 8,86 18,99 1,1 ± 0,3 39,24 
Juncus pygmaeus A M 2,11 ± 6,67 17,72 1,04 ± 0,19 35,44 

Polypogon monspeliensis V M 0,56 ± 2,13 16,46 1,15 ± 0,37 29,11 

Ormenis praecox A T 0,45 ± 1,56 16,46 1,5 ± 0,71 54,43 

Lythrum tribracteatum A M 2,54 ± 12,98 15,19 1,62 ± 0,96 16,45 
Ranunculus ophioglossifolius V M 0,43 ± 1,29 15,19 2,77 ± 1,2 25,32 

Anagallis arvensis A T 0,33 ± 0,91 15,19 1 ± 0 63,3 

Lythrum hyssopifolia A M 0,25 ± 0,77 12,66 1,03 ± 0,17 45,57 

Lotus hispidus A M 0,19 ± 0,58 11,39 1,13 ± 0,39 69,62 

Baldellia ranunculoides A M 0,42 ± 1,86 10,13 1,27 ± 0,55 27,85 
Corrigiola littoralis A M 0,37 ± 1,36 10,13 1,15 ± 0,36 41,77 

Chara sp A M 3,11 ± 14,69 10,13   

Lemna minor A M 1,16 ± 5,94 8,86 1,16 ± 0,37 24,05 
Crassula vaillantii A M 5,95 ± 34,56 7,59 1,5 ± 0,85 12,65 

Plantago coronopus V T 0,16 ± 0,83 7,59 1 ± 0,01 64,56 
Juncus capitatus A M 0,20 ± 1,00 6,33 1,04 ± 0,19 34,18 

Myriophyllum alterniflorum A M * 0,19 ± 1,03 5,06 1,14 ± 0,38 12,66 

Nitella opaca A M * 0,44 ± 2,94 5,06 1,03 ± 0,18 12,66 
Eryngium atlanticum A M 0,18 ± 0,96 5,06 2,19 ± 1,05 20,25 

Hypericum tomentosum A M 0,10 ± 0,47 5,06 1 ± 0,01 24,05 

kickxia commutata A M 0,14 ± 0,92 5,06 1,05 ± 0,23 24,05 

Mentha pulegium A M 0,14 ± 0,67 5,06 1,03 ± 0,18 45,57 
Asphodelus fistulosus A T 0,28 ± 1,72 3,8 2,17 ± 1,17 7,6 

Anthoxantum odoratum A T 0,10 ± 0,61 3,8 1,07 ± 0,27 17,72 

Eleocharis palustris A M 0,14 ± 0,86 3,8 1,84 ± 0,9 56,96 

Trifolium resupinatum V T 0,06 ± 0,33 3,8 1,21 ± 0,79 60,76 

Crassula tillea A T 0,16 ± 1,07 3,8   

Lolium perenne A T 0,09 ± 0,68 2,53 1 ± 0,01 2,53 

Ophioglossum lusitanicum A T 0,06 ± 0,46 2,53 1 ± 0,01 2,53 

Isoetes setacea A M * 0,10 ± 0,65 2,53 1,33 ± 0,58 3,8 
Centaurium spicatum A M 0,025 ± 0,16 2,53 1 ± 0,01 4,79 

Exaculum pusillum A M * 0,07 ± 0,50 2,53 1 ± 0,01 17,72 

Sagina apetala V T 0,02 ± 0,16 2,53 1,62 ± 1,08 18,99 

Vulpia myuros V T 0,07 ± 0,47 2,53 1 ± 0,01 21,52 
Evax pygmaea A T 0,06 ± 0,40 2,53 1 ± 0,01 29,11 

Isoetes histrix A M 0,18± 1,36 2,53 1,13 ± 0,34 30,38 

Isolepis cernua A M 0,05 ± 0,32 2,53 1 ± 0,01 35,44 

Trifolium michelianum V M 0,06 ± 0,40 2,53 1,11 ± 0,46 35,44 

Spergularia rubra V T 0,025 ± 0,16 2,53 1 ± 0,01 36,7 
Poa annua V T 0,05 ± 0,35 2,53 1 ± 0,01 56,96 

Chenopodium album A T 0,02 ± 0,22 1,27 2±0,01 1,26 

Brachypodium distachyum A T 0,05 ± 0,45 1,27 1,67 ± 0,58 3,8 
Caucalis coerulescens A T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 5,06 

Eryngium ilicifolium A T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 5,06 

Glycyrrhiza foetida A M 0,01± 0,11 1,27 1,5 ± 0,58 5,06 
Nitella transluscens A M* 0,05 ± 0,45 1,27 1,2 ± 0,42 5,06 
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Solenopsis laurentia V M 0,02 ± 0,22 1,27 1 ± 0,01 5,06 

Polycarpon tetraphyllum V T 0,01 ± 0,11 1,27 1,13 ± 0,34 6,33 
Callitriche obtusangula A M 0,013 ± 0,11 1,27 1,2 ± 0,52 7,59 

Cressa cretica A T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 8,86 

Trifolium tomentosum V T 0,01± 0,11 1,27 1 ± 0,01 10,13 

Lythrum thymifolia A M* 0,01 ± 0,11 1,27 1,33 ± 0,71 11,39 

Malcolmia patula A T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 12,66 
Cistus salviifolius A T 0,01 ± 0,11 1,27 1,08 ± 0,29 15,18 

Callitriche truncata A M 0,01 ± 0,11 1,27 1,46 ± 0,52 16,45 

Calendula arvensis A T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 22,78 

Polygonum aviculare V T 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01 25,32 

Scilla autumnalis V T 0,03 ± 0,22 1,27 1,67 ± 1,32 27,85 
Agrostis pourretii A M 0,04 ± 0,34 1,27 1,13 ± 0,34 29,11 

Filago gallica A T 0,01 ± 0,11 1,27 0,29±0,46 29,11 

Ranunculus sardous V M 0,01 ± 0,11 1,27 1,95 ± 0,76 36,71 

Cynodon dactylon A T 0,01 ± 0,11 1,27 1,15 ± 0,36 50,63 

Rumex pulcher V M 0,01± 0,11 1,27 1 ± 0,01 53,16 

Chara connivens A M* 0,30 ± 2,70 1,27   

Chara vulgaris A M 0,14 ± 1,24 1,27   

Elatine macropoda A M* 0,01 ± 0,11 1,27 1 ± 0,01  

Cichorium intybus A T   1 ± 0,01 1,27 

Convolvulus arvense A T   1 ± 0,01 1,27 

Ditrichia viscosa A T   1 ± 0,01 1,27 
Hohenackeria exscapa A T   1 ± 0,01 1,27 

Trifolium scabrum V T   1,31 ± 0,72 1,27 

Xanthium spinosum V T   1,12 ± 0,49 1,27 

Agrostis castellana A T   1 ± 0,01 2,53 
Anacyclus maroccanus A T   1 ± 0,01 2,53 

Bellis sylvestris A T   1 ± 0,01 2,53 

Moenchia erecta A T   1 ± 0,01 2,53 

Plantago lagopus V T   1,12 ± 0,38 2,53 
Sanguisorba minor V T   1 ± 0,01 2,53 

Briza minor A T   1 ± 0,01 3,8 

Elatine alsinastrum A M   1 ± 0,01 3,8 

Herniaria cinerea A T   1 ± 0,01 3,8 

Juncus acutus A M   1 ± 0,01 3,8 
Lamarckia aurea A T   1 ± 0,01 3,8 

Lolium rigidum A T   1 ± 0,01 3,8 

Malva parviflora A T   1 ± 0,01 3,8 

Paronychia echinulata V T   1,17 ± 0,41 3,8 

Paspalum distichum V T   1 ± 0,01 3,8 

Radiola linoides V M   1,62 ± 0,7 3,8 

Trifolium subterraneum V T   1 ± 0,01 3,8 
Cicendia filiformis V M   1 ± 0,01 3,8 

Aphanes microcarpa A T   1,25 ± 0,5 5,06 

Arctotheca calendula A T   1 ± 0,01 5,06 

Capsella bursa-pastoris A T   1 ± 0,01 5,06 
Carduus myriacanthus A T   1 ± 0,01 5,06 

Gaudinia fragilis A T   1 ± 0,01 5,06 

Hedypnois cretica A T   1 ± 0,01 5,06 

Kickxia spuria A T   1 ± 0,01 5,06 

Linum usitatissimum A T   1 ± 0,01 5,06 
Lobularia maritima A T   1 ± 0,01 5,06 

Mibora maroccana A T   1,19 ± 0,47 5,06 

Ononis natrix A T   1 ± 0,01 5,06 

Parentucellia viscosa V T   1,2 ± 0,47 5,06 
Silene gallica V T   1 ± 0,01 5,06 

Trifolium arvense V T   1 ± 0,01 5,06 

Cynara humilis A T   1 ± 0,01 6,33 

Galium parisiense A T   1 ± 0,01 6,33 
Gymnostyles stolonifera A T   1 ± 0,01 6,33 

Lotus conimbricensis A M   1 ± 0,01 6,33 

Medicago laciniata A T   1,09 ± 0,3 6,33 

Oldenlandia capensis A M   1,25 ± 0,5 6,33 

Ornithogalum umbellatum A T   1,12 ± 0,45 6,33 
Triticum durum V T   1 ± 0,01 6,33 

Lythrum junceum V M   1 ± 0,01 6,33 
Asphodelus microcarpus A T   1 ± 0,01 7,59 
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Cyperus longus A M 1,5 ± 0,84 7,59 

Eryngium tricuspidatum A T 1 ± 0,01 7,59 
Ornithopus sativus A T 1,08 ± 0,29 7,59 

Paronychia argentea V T 1 ± 0,01 7,59 

Plantago lanceolatum V T 1 ± 0,01 7,59 

Rhaphanus raphanistrum V T 1 ± 0,01 7,59 

Bromus mollis A T 1,14 ± 0,38 8,86 
Elatine hydropiper A M 1,29 ± 0,49 8,86 

Helosciadium inundatum A M 1,57 ± 0,79 8,86 

Hordeum murinum A T 1 ± 0,01 8,86 

Myosotis sicula A M 1 ± 0,01 8,86 

Alisma plantago-aquatica A M 1,75 ± 0,71 10,13 
Juncus tenageia A M 1 ± 0,01 10,13 

Vicia sativa V T 1,17 ± 0,48 10,13 

Crassula muscosa A T 1 ± 0,01 11,39 

Euphorbia helioscopia A T 1 ± 0,01 11,39 

Iris sisyrinchium A T 1 ± 0,01 11,39 

Marsilea strigosa A M 1 ± 0,01 11,39 

Ornithopus compressus A T 1 ± 0,01 11,39 
Phalaris coerulescens V M 1 ± 0,01 11,39 

Plantago major V T 1 ± 0,01 11,39 

Schoenoplectus litoralis V M 1 ± 0,01 11,39 

Cistus monspeliensis A T 1 ± 0,01 12,66 
Foeniculum vulgare A T 1,7 ± 0,82 12,66 

Frankenia laevis A M 1,5 ± 0,71 12,66 

Hypochaeris radicata A T 1 ± 0,01 12,66 

Lepidium coronopus A M 1 ± 0,01 12,66 
Scolymus hispanicus V T 1 ± 0,01 12,66 

Tolpis barbata V T 1 ± 0,01 12,66 

Erigeron canadensis A T 1 ± 0,01 13,92 

Medicago intertexta A T 2 ± 1,22 13,92 
Malva hispanica A T 1 ± 0,01 15,19 

Ornithopus pinnatus A T 1 ± 0,01 15,19 

Scirpoides holoschoenus V M 1,05 ± 0,21 15,19 

Sonchus asper V T 1 ± 0,01 15,19 

Echium plantagineum A T 1 ± 0,01 16,46 
Pilularia minuta V M 1,89 ± 1,54 16,46 

Sherardia arvensis V T 1 ± 0,01 16,46 

Trifolium stellatum V T 1 ± 0,01 16,46 

Tuberaria guttata V T 1 ± 0,01 16,46 

Carlina racemosa A T 1 ± 0,01 21,52 

Cerastium glomeratum A T 1 ± 0,01 21,52 

Trifolium campestre V T 1 ± 0,01 24,05 
Callitriche lusitanica A M 0,3 ± 0,59 25,32 

Euphorbia exigua A T 1 ± 0,01 26,58 

Diplotaxis catholica A T 1,09 ± 0,29 27,85 

Erodium cicutarium A T 1 ± 0,01 27,85 

Juncus heterophyllus A M 1,32 ± 0,84 27,85 
Scorpiurus vermiculatus V T 1,2 ± 0,42 27,85 

Bellis annua A T 1 ± 0,01 29,11 

Geranium molle A T 1 ± 0,01 30,38 

Verbena supina V M 1,08 ± 0,28 30,38 
Carex divisa A M 1 ± 0,01 31,65 

Stachys arvensis V T 1,07 ± 0,26 31,65 

Spergula arvense V T 1 ± 0,01 32,91 

Medicago polymorpha A T 1 ± 0,01 39,24 
Rumex bucephalophorus V T 1 ± 0,01 39,24 

Narcissus viridiflorus V M 01,9 ± 0,99 40,51 

Panicum repens V M 1 ± 0,01 44,3 

Bolboschoenus maritimus A M 1,72 ± 0,83 58,23 
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Figure 2. Proportion des espèces caractéristiques des mares et des terrestres (A) ainsi que les annuelles 

et les vivaces (B) au niveau stock semencier et de la végétation exprimée dans les 79 mares 

temporaires sélectionnées le long d’un gradient de latitude. 

 
 

Tableau 2. Liste des espèces rare ou menacées rencontrées dans les mares étudiées avec indication de 

leur statut de rareté au Maroc (RR: très rare; R: rare; R? soupçonné rare) selon Fennane & Ibn Tattou 

(1998) et Elkhiati (1995) (pour les Characeae: *). Le statut IUCN (CR: En Danger critique; VU: 

Vulnérable, NT: Quasi menacé; LC: Préoccupation mineure) en Afrique du nord est aussi donné pour 

chaque espèce (Garcia et al. 2010). 
 

Espèce Famille Statut au Statut IUCN pour 
 Maroc l’Afrique du Nord 

Elatine alsinastrum Elatinaceae RR CR 

Isoetes setacea Isoetaceae RR CR 

Pilularia minuta Marsileaceae RR CR 

Helosciadium inundatum Apiaceae RR VU 
Mariscus hamulosus Cyperaceae RR VU 

Elatine macropoda Elatinaceae RR NT 

Myriophyllum alterniflorum Haloragaceae RR LC 

Trifolium retusum Fabaceae RR - 

Oldenlandia capensis Rubiaceae R CR 

Elatine brochonii Elatinaceae R VU 

Exacullum pusillum Gentianaceae R NT 

Juncus heterophyllus Juncaceae R NT 

Lythrum thymifolia Lythraceae R LC 

Chara connivens * Characeae R - 
Nitella opaca * Characeae R - 

Nitella translucens * Characeae R - 

Isoetes velata Isoetaceae R? LC 
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2- Variation du stock semencier et de la végétation le long du gradient latitudinal 

Larichessespécifiquedustocksemencieretdelavégétationexpriméediffèresignificativement entre 

les régions (respectivement F=3,38; dF= 5; p=0,0083 et F=24,37; dF= 5; p<0,0001). Elle 

diminue du nord (Tanger) vers le sud (Essaouira) le long du gradient de latitude (Fig. 3). Cette 

diminution de la richesse spécifique du nord vers le sud est positivement corrélée à la 

diminution des précipitations aussi bien pour le stock semencier (Rho= 0,34; p= 0,0025) que 

pour la végétation exprimée (Rho=0,45; p<0,0001) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 3 : Variation de la richesse spécifique du stock semencier et de la végétation exprimée en 

fonction des régions suivant un gradient de latitude (Nord-Sud) 

 

De même, la densité des espèces dans le stock semencier et leur abondance dans la végétation 

exprimée montre une différence significative entre les régions (respectivement F= 7,78 ; p= 

0,0002 et F= 34,54 ; p<0,0001). Elles diminuent du nord vers le sud (Fig.4) parallèlement à la 

diminution des précipitations avec laquelle elles sont positivement corrélées (Rho= 0,39; p= 

0,0002) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figure 4. Variation de la densité des espèces dans le stock semencier et de leur abondance dans la 

végétation exprimée en fonction des régions suivant un gradient de latitude (N-S) 
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3- Corrélations entre le stock semencier et la végétation exprimée 

La densité des espèces dans le stock semencier est significativement corrélée à leur abondance 

dans la végétation exprimée aussi bien pour le total d’espèce que pour les espèces 

caractéristiques des mares et les terrestres (Tab. 3). Toutefois, cette corrélation est plus élevée 

pour les espèces caractéristiques des mares (Rhô = 0,58) que pour les terrestres (Rhô = 0,27). 

Ce sont les annuelles caractéristiques des mares qui montrent une bonne corrélation entre le 

stock semencier et la végétation exprimée (Rhô = 0,63); cette corrélation est non significative 

pour les vivaces caractéristiques (Tab. 3). Un résultat similaire est obtenu pour les espèces 

terrestres qui montrent une corrélation significative entre le stock semencier et la végétation 

exprimée pour les annuelles (Rhô= 0,31) mais non significative pour les vivaces (Tab. 3). 

 
Tableau 3. Résultats des corrélations de Spearman entre la densité des espèces dans le stock semencier 

et leur abondance dans la végétation exprimée sur le terrain pour le total d’espèces et pour les 

différentes catégories d’espèces (caractéristiques/terrestres; annuelle/vivace). 

 
 Rhô P 

Total 0,44 <0,0001 

Caractéristiques 0,58 <0,0001 

Terrestres 0,27 0,0037 

Annuelles 0,49 <0,0001 

Vivaces 0,35 0,0890 

Annuelles caractéristiques 0,63 0,0001 

Vivaces caractéristiques 0,38 0,0649 

Annuelles terrestres 0,31 0,0043 

Vivaces terrestres 0,15 0,4191 

 
La corrélation entre le stock semencier et la végétation exprimée est impactée par le climat 

(précipitations) (Tab. 4). En effet, le climat affecte significativement le compartiment de la 

végétation exprimée pour le total d’espèces, ainsi que pour les cortèges des espèces 

caractéristiques des mares, les annuelles et les vivaces (Tab. 4). Pour le cortège des terrestres, 

l’effet du climat apparaît principalement sur le compartiment du stock semencier (Tab. 4). 
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Tableau 4: Résultats des GLM concernant l'effet du climat (précipitations) sur la relation entre le 

stock semencier et la végétation exprimée pour le Total d’espèces et pour les différents cortèges 

(caractéristiques des mares, terrestres, annuelles, vivaces) recensés dans les 79 mares temporaires 

étudiées le long d’un gradient de latitude 

 

 
F P Compartiment affecté R² du modèle P 

Total 9,52 0,0002 Végétation 0,44 <0,0001 

Annuelles 7,25 0,0013 Végétation 0,40 0,0002 

Vivaces 4,18 0,0189 Végétation 0,29 0,0089 

Caractéristiques 7,94 0,0007 Végétation 0,40 0,0002 

Terrestres 6,40 0,0026 Stock semencier 0,27 0,0162 

 

 

 
La corrélation entre le stock semencier et la végétation exprimée n’est impactée par la 

pression anthropique que pour le cortège des espèces caractéristiques des mares, 

particulièrement les annuelles caractéristiques (Tab. 5). Pour le Total d’espèces ainsi que pour 

les autres cortèges (vivaces, terrestres), la pression anthropique n’affecte pas la relation entre 

le stock semencier et la végétation exprimée (Tab. 5). 

 

Tableau 5: Résultats des GLM concernant l'effet de la pression anthropique sur la relation entre le 

stock semencier et la végétation exprimée pour le Total d’espèces et pour les différents cortèges 

(caractéristiques des mares, terrestres, annuelles, vivaces) recensés dans les 79 mares temporaires 

étudiées le long d’un gradient de latitude 

 

 F P 

Total 1,67 0,1955 

Annuelles 1,87 0,1615 

Vivaces 2,01 0,0652 

Caractéristiques 3,95 0,0358 

Terrestres 0,69 0,5034 

Annuelles caractéristiques 4,34 0,0164 

Annuelles terrestres 0,88 0,4198 

Vivaces caractéristiques 2,22 0,1154 

Vivaces terrestres 1,36 0,1336 

 

 
 

Bien que les tests de corrélations mettent en évidence une assez bonne corrélation entre la 

densité des espèces dans le stock semencier et leur abondance dans la végétation exprimée, la 

NMDS (Fig. 4) montre que la zone de chevauchement entre le stock semencier et la 

végétation est assez restreinte traduisant une similitude partielle entre les deux compartiments. 
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Figure 5. Non-metric multidimensional scaling (NMDS), comparant les espèces du stock semencier 

(cercle vert) et de la végétation exprimée (cercle bleu) dans les 79 mares temporaires étudiées. La 

valeur du Stress final est de 27,5. 

 

 

 
 

DISCUSSION 

Composition du stock semencier et de la végétation 
 

Le nombre total d’espèces qui ont germé dans le stock semencier (76) pour l’ensemble des 79 

mares est presque trois fois plus faible (42%) que celui rencontré dans la végétation (180). Dans 

le stock semencier 47 (57%) espèces caractéristiques des mares se sont exprimées contre 82 

dans la végétation établie. Ainsi l’écart entre les résultats sur les stocks semenciers et la 

végétation sont de 35 espèces caractéristiques (dont 13 sont des annuelles et 22 vivaces) et 89 

d’espèces terrestres en moins dans les stocks semenciers. 

Les principales raisons de ces différences du nombre d’espèces entre le stock semencier et la 

végétation sont : 

(1) La superficie totale des échantillons de sols est extrêmement faible par rapport à la 

superficie totale des relevés floristiques 

(2) Les conditions expérimentales inappropriées ou différentes des conditions naturelles 

(hydrologie, température et lumière), peuvent entrainer un échec de germination de certaines 

espèces ce qui augmente la disparité entre le stock semencier et la végétation (Leck, 1989). 
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(3) les espèces terrestres (très nombreuses dans la végétation: 54 espèces) ne font pour la 

plupart qu’un stock semencier transitoire ne s’accumulant pas entre années dans le sédiment 

(Rhazi et al., 2001; Aponte et al., 2010). 

(4) Les espèces vivaces (27 espèces) ne produisent que peu ou pas de semences viables et leur 

maintien entre années dépend essentiellement des structures végétatives telles que les bulbes, 

rhizomes, etc (Leck& Simpson, 1995; Rhazi et al., 2001; Aponte et al., 2010). C’est le cas de 

certaines Cyperaceae (Bolboschoenus maritimus, Eleocharis palustris…) et Juncaceae (Juncus 

heterophyllus,…). 

(5) la dormance des semences, souvent considérée comme un mécanisme adaptatif pour la 

survie dans des environnements à variation saisonnière (Westoby, 1981), limite leur détection 

dans le stock semencier. Seule la fraction non dormante des semences arrive à germer. 

 

Aussi bien dans le stock semencier que dans la végétation exprimée, les espèces annuelles sont 

prédominantes (69% à 79%) comparées aux espèces vivaces. Ceci concorde avec ce qui a été 

trouvé dans les marais temporaires de Camargue au sud de la France (Bonis 1993), les mares 

temporaires de Sardaigne en Italie (Bagella & Caria, 2012) et dans les marais du sud de 

l’Espagne (Marañon 1998). Les annuelles sont généralement les espèces qui prédominent dans 

les communautés de plantes des milieux humides temporaires (Médail et al. 1998; Rhazi et al. 

2012). Chez les espèces annuelles, une grande partie des ressources est investie dans la 

production de graines et de spores (reproduction sexuée) leur permettant de surmonter les 

périodes défavorables. En effet, la plupart des espèces des milieux instables et imprévisibles 

(comme les mares temporaires, les déserts) adoptent la stratégie « r » qui est une stratégie 

d’allocation de ressources (Thompson & Grime, 1979; Grillas et al., 1993) où la plante, plutôt 

que de s’investir dans la production de peu de graines de grande taille préfère utiliser toute son 

énergie pour produire de petites graines mais en grande quantité afin de diminuer les risques 

d’extinction locales. Cette stratégie « r » augmente la probabilité de détection des espèces dans 

la végétation exprimée. 

Les résultats mettent également en évidence une grande proportion des espèces caractéristiques 

des mares dans le stock semencier comparée aux terrestres. La grande proportion des espèces 

caractéristiques des mares dans le stock semencier est probablement en relation avec la grande 

production de graines par ces espèces qui sont bien connue par leur aptitude à faire un stock 

semencier pérenne s’accumulant entre années dans le sédiment (Leck 1989; Bonis 1993). Le 

stock semencier pérenne est fondamental quand les populations sont exposées à des échecs 

fréquents de la reproduction où lorsque les conditions environnementales (notamment 
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l’hydrologie) ne sont pas favorables pour la germination (Bonis et al. 1993). Parmi ces espèces 

caractéristiques ont retrouve une proportion non négligeable d’espèces rares ou menacées à 

grande valeur pour la conservation. 

En revanche, les espèces terrestres sont très peu présentes au niveau du stock semencier. Ces 

espèces ne s’installent dans les mares que durant les phases sèches et sont éliminées une fois 

que les mares sont en eau. Par conséquent, elles n’arrivent à faire qu’un stock semencier 

transitoire ne s'accumulant pas avec le temps et, en conséquence, les effectifs de leurs stocks 

semenciers fluctuent très rapidement. 

A la différence du stock semencier, les espèces majoritairement présentes dans la végétation 

exprimée sont les plantes terrestres qui trouvent un habitat transitoire dans les mares pendant la 

phase sèche ou lors d’années climatiquement sèches. Ce fait peut être expliqué principalement 

par le contexte environnemental général des mares et les pressions anthropozoogènes qu’elles 

subissent, qui contribuent indirectement à la dégradation de leur qualité écologique (Bouahim et 

al., 2014).En effet, une grande partie des mares étudiées , surtout celles situées en milieu 

agricole, sont drainées, et sont la cible d’accumulation des pesticides et des fertilisants agricoles 

dès les premières pluies de l’automne-hiver (El Madihi et al., 2017; Bouahim et al., 2014), il en 

résulte un manque drastique en eau, un enrichissement des mares en nutriments et le 

développement d’un bloom algal. Ceci favorise la colonisation des mares par des plantes 

terrestres (Faist et al., 2013) qui entrent en compétition vis-à-vis des ressources avec les plantes 

caractéristiques dont la richesse et l’abondance accuse une grande diminution. Le même 

phénomène , mais en moindre intensité, s’observe dans les mares en milieu forestier, où le 

pâturage par le bétail (bovins et ovins) augmente la quantité d’azote dans l’eau entraînant ainsi 

un niveau d’eutrophisation des sites accompagné d’une chute du taux d’oxygène dissous dans 

l’eau, chose néfaste pour la germination des graines des espèces caractéristiques (Croel & 

Kneitel, 2011). 

 
Relations entre le stock semencier et la végétation 

Une ressemblance partielle a été trouvée entre la composition du stock semencier du sol et celle 

de la végétation exprimée. Les espèces communes aux deux compartiments sont au nombre de 

72, alors que les autres espèces ne se trouvent que dans l’un ou l’autre des deux compartiments 

(Tab. 1). Les corrélations entre la densité des espèces dans le stock semencier et leur abondance 

dans la végétation exprimée est plus grande pour les espèces caractéristiques (notamment 

annuelles caractéristiques), faible pour les opportunistes et non significative pour les vivaces. 

La grande corrélation trouvée pour les espèces caractéristiques (surtout annuelles) est due au 
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grand stock semencier pérenne qu’elles produisent, leur permettant d’être abondantes  aussi 

dans la végétation exprimée. En revanche, pour les plantes terrestres qui sont généralement 

favorisées dans la végétation par la phase sèche ne laissent qu’un faible stock semencier 

transitoire dans le sol ce qui réduit la corrélation entre les deux compartiments pour ce cortège 

d’espèce. 

L’absence de corrélation entre les deux compartiments pour les vivaces peut s’expliquer par 

une faible production de semences de celles-ci, privilégiant l’investissement dans la 

production végétative et la compétition. En effet les espèces vivaces sont abondantes dans la 

végétation (Bolboschoenus maritimus, Eleocharis palustris, Juncus heterophyllus, etc) en 

raison de leur multiplication végétative par des organes souterrains (bulbes, rhizomes, 

tubercules…) mais sont absentes ou faiblement représentées dans le stock semencier du sol en 

raison d’une faible production de graines (faible investissement dans la reproduction sexuée) 

(Baldwin et al. 2001, Amiaud & Touzard 2004). 

Bien qu’elles soient significatives, les corrélations entre le stock semencier et la végétation 

exprimée restent relativement moyenne pour tous les cortèges d’espèces (caractéristiques, 

opportunistes, annuelles). Le résultat de l’analyse NMDS vient appuyer la similitude partielle 

trouvée entre les deux compartiments représentés par le chevauchement partiel entre le stock 

semencier et la végétation exprimée (Fig. 5). Ceci reflète le pouvoir des plantes des mares 

temporaires à contrôler la germination de leur stock semencier (probablement via la dormance 

des semences). Elles ne mettent chaque année à germer qu’une fraction restreinte de leur stock 

semencier tout en laissant en réserve la majorité du stock. Cette stratégie permet aux espèces 

d’éviter toute extinction locale en cas d’échec de la reproduction causée par un assèchement 

précoce des mares (avant la fin du cycle de vie des espèces) (Lundholm & Stark, 2007). 

Ces corrélations entre le stock semencier et la végétation exprimée peuvent être impacté par le 

climat (principalement les précipitations) qui peut modifier la composition de la végétation 

exprimée pour les cortèges des espèces caractéristiques des mares (annuelles et vivaces) et le 

stock semencier pour le cortège des terrestres. En effet, le climat constitue un filtre 

environnemental qui permet l’expression d’un assemblage d’espèces en fonction des quantités 

et hauteurs de l’eau variables entre années dans les mares (Rhazi et al. 2009; Javornik & 

Collinge 2016). La pression anthropique affecte aussi la relation entre le stock semencier et la 

végétation pour les espèces caractéristiques des mares (particulièrement les annuelles 

caractéristiques) mais n’affecte pas cette relation pour les autres cortèges d’espèces (total, 

terrestres, vivaces) (Tab. 5). En effet, les espèces caractéristiques des mares sont connues par 

leur grande vulnérabilité aux changements de l’état écologique des mares (notamment 
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l’hydrologie) suite aux perturbations physiques et chimiques d’origine anthropique (Bouahim 

et al. 2014). 

 

Variation du stock semencier et de la végétation le long du gradient de latitude 

Un appauvrissement en espèces est observé au niveau de la végétation exprimée et du stock 

semencier le long du gradient de latitude parallèlement à la diminution des précipitations. 

Cette situation est problématique pour les plantes des zones humides temporaires ou le succès 

de reproduction dépend des précipitations et de l'évaporation qui déterminent la durée de la 

phase inondée (Pencell et al, 2017). En outre les changements climatiques futurs risquent de 

menacer la survie des espèces à travers le monde (Pacificietal. 2015; Urban 2015). En 

définitive les plantes inféodées aux zones humides temporaires pourraient être 

particulièrement vulnérables car la fréquence et la durée de l’inondation (l’hydropériode) 

devrait diminuer avec l’augmentation des températures et une diminution de la précipitation 

(Pyke 2005; Moss 2012; Tuytens et al. 2014 ; Lefebvre et al. 2019). 

Les espèces qui connaissent un déclin remarquable sont les espèces caractéristiques des mares 

dont la germination, la croissance et la reproduction sont très dépendantes de la présence de 

l’eau. Les précipitations très rares vers les basses latitudes (le sud), limitent la richesse en 

espèces caractéristiques au niveau des mares du Sud (Jbilet et Essaouira), en comparaison 

avec celles du Nord (Tanger, Mamora). A une échelle globale (GLD) la biodiversité tend à 

diminuer vers les latitudes plus hautes (Rodríguez & Arita 2004; Kraft et al. 2011). En outre 

dans les zones humides, cette tendance n’est pas respectée, lorsqu’un gradient fort d’aridité 

prédomine sur le gradient latitudinal comme le prouve les études sur les invertébrés en 

Australie (Brendonck et al., 2014) et en Californie (Kneitel, 2016). 

La diminution de richesse avec l’augmentation de la latitude est souvent expliquée par les 

variations des conditions climatiques notamment l’augmentation de l’aridité (nombre de mois 

secs, par exemple) (Couvreur, 2015; Kinlock et al., 2018). En effet, les modèles de diversité 

spécifique le long du gradient latitudinal associé au climat (principalement précipitations et 

températures) dépendent de l’échelle spatiale de l’étude (échelle locale, régionale et globale). 
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CONCLUSIONS 

L’étude menée sur 79 mares temporaires du Maroc réparties le long d’un gradient latitudinal 

Nord-Sud montre des différences et des ressemblances entre le stock semencier et la 

végétation exprimée au niveau de ces habitats. On observe une ressemblance partielle entre les 

deux compartiments, ce qui révèle les différentes stratégies adoptées par les plantes de ces 

milieux stressants et imprévisibles afin de survivre et pouvoir laisser une descendance sur le 

long terme. Une série de stratégies a été mise en place pour expliquer la dominance des 

plantes caractéristiques et annuelles et la forte corrélation qui existe entre ces plantes dans les 

deux compartiments. 

Une forte présence de plantes terrestres au niveau de la végétation exprimée témoigne de 

conditions hydrologiques plus sèches dans les mares favorisant l’installation de plantes 

terrestres. Ceci indique que de grandes pressions agissent sur ces milieux pourtant très riches 

et dotés d’une biodiversité unique nécessaire pour le maintien de l'équilibre écologique. 

Les précipitations se sont avérées déterminantes dans la richesse du stock semencier et de la 

végétation exprimée des mares le long du gradient Nord-Sud. Ces dernières étant de plus en 

plus faibles vers le Sud, causant un appauvrissement en espèces. La diminution de la richesse 

et de la densité des espèces dans le stock semencier du nord vers le sud le long du gradient de 

latitude est susceptible de s’accentuer davantage dans le futur surtout avec les changements 

climatiques qui risquent d’affecter l’hydrologie des mares, la reproduction des espèces et la 

taille du stock semencier. Cet effet serait plus fort sur les plantes caractéristiques des mares 

qui représentent un véritable « joyau floristique » de ces écosystèmes à grande valeur 

bioécologique. 
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Plasticité des traits fonctionnels de six plantes 

amphibies le long d’un gradient latitudinal dans 

les mares temporaires du Maroc 
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RÉSUMÉ 

Les mares temporaires sont largement réparties sur l’ensemble du Maroc où elles sont très 

diversifiées avec les conditions hydrologiques et édaphiques et contribuent fortement à la 

biodiversité régionale. Elles sont menacées par de nombreuses pressions humaines et les 

changements climatiques. 

 

Les traits d’histoire de vie végétatifs (hauteur, nombre de feuilles, surface foliaire) et 

reproductif (poids des graines) de six espèces de plantes amphibies (des genres Baldellia, 

Damasonium, Elatine et Isoetes) caractéristiques des mares temporaires, ont été étudiés dans 

20 mares réparties le long d’un gradient nord-sud. Pour chacune des espèces, les traits ont été 

mesurés sur des individus récoltés sur le terrain (11 individus/espèce/mare) et en culture à 

partir de graines dans des mésocosmes en conditions homogènes (d’hydrologie, de lumière, 

de température et de substrat). 

 

Les mesures sur les échantillons de terrain, montrent une corrélation significative entre la 

latitude et les traits des plantes. Du nord vers le sud, les individus sont plus courts, avec des 

feuilles plus petites et moins nombreuses et des graines plus légères. Ces traits sont liés aux 

courtes durées d’inondation qui constituent un stress pour les plantes limitant leur 

développement. En culture sous des conditions homogènes, cette variation latitudinale dans 

les traits des plantes (à l’exception de la hauteur des plantes qui reste faiblement corrélée à la 

latitude) ne s’exprime plus. Ces résultats suggèrent que la différence trouvée dans les traits 

des 6 plantes sur le terrain, n’est pas d’origine génétique mais correspond à une réponse 

plastique aux conditions environnementales locales contrastées entre les mares du nord et du 

sud. Cette grande plasticité des 6 espèces étudiées donne probablement une plus grande 

résilience de ces espèces aux changements climatiques et faciliterait d’éventuels transferts de 

populations dans des projets de restauration. 
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INTRODUCTION 

L’évolution des plantes au cours de l’histoire a sélectionné une grande variété de traits 

morphologiques, physiologiques et phénologiques (Ackerly et al., 2000; Geber & Griffen, 

2003). Ces traits jouent des rôles importants puisqu’ils déterminent la performance  des 

plantes aux différents stades de leur vie : germination, croissance, survie, reproduction et 

dispersion (Pottier, 2008). Ils permettent d’appréhender la facette fonctionnelle de la diversité 

biologique (Garnier & Navas, 2013), d’où l’appellation de « trait fonctionnel » (McGill et al., 

2006; Reich et al., 2003; Violle et al., 2007). 

La relation entre les traits des espèces et leur environnement constitue un point central en 

écologie (Keddy, 1992 ;Cornwell & Ackerly, 2009 ;Purcell et al., 2019). Elle permet de 

comprendre les assemblages d’espèces au sein des communautés (Lavorel & Garnier, 

2002;McGill et al., 2006) ainsi que l’aire de distribution des espèces à différentes échelles 

(Kelly et al., 2003; Westoby & Wright, 2006). La plupart des études sur les relations trait- 

environnement se sont concentrées sur l’impact sur les traits de la compétition et de la 

succession (Goldberg & Landa, 1991; Garnier et al., 2004), les nutriments du sol (Reich et al., 

1992), et les usages anthropiques et les perturbations (Dıaz et al., 2001; Pausas et al., 2004). 

Les relations entre les traits et les gradients climatiques ont été relativement peu prises en 

compte (Dıaz et al., 1998; Barboni et al., 2004; Wright et al., 2005; He et al., 2006 ) en raison 

du manque d’observations de terrain à travers les régions ou à l’échelle continentale. 

Dans les mares temporaires, le climat, par ses effets sur le fonctionnement hydrologique, joue 

un rôle clé dans les processus écologiques et influence la structure, le fonctionnement et la 

biodiversité des peuplements (Pyke, 2005; Brendonck et al., 2014; Kneitel, 2016; El Madihi  

et al., 2017). Les variables climatiques (précipitations, températures) affectent directement ou 

indirectement le fonctionnement hydrologique des mares (Grillas et al., 2004; Kneitel, 2016; 

Stoch et al., 2016) notamment les hauteurs et durées d’inondation très variables entre années. 

Ces fluctuations hydrologiques, sont susceptibles d’être accentuées par le changement 

climatique (Rowell, 2005; Lefebvre et al., 2019) qui constitue l’une des grandes menaces sur 

ces habitats et leur biodiversité (Rocarpinet al., 2015; Montrone et al., 2019). Pour faire face 

aux variations environnementales et notamment hydrologiques, les plantes de ces écosystèmes 

adoptent des stratégies adaptatives (Keeley & Zedler, 1998; Deil, 2005; Rocarpinet al., 2015) 

concernant les traits liés au développement végétatif (vitesse de germination, hauteur des 

plantes, nombre et surface des feuilles) (Jung et al., 2010; Violle et al. 2011; Fu et al., 2015) et 

ceux liés à la reproduction (nombre de fruits, nombre de graines, taille et poids des 
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graines) (Fu et al., 2015). Des stratégies différenciées peuvent être adoptées par des 

populations de la même espèce, avec des variations de traits entre des populations soumises à 

des conditions environnementales contrastées (Van Valen, 1973; Schlichting, 1986). Cette 

variation intraspécifique des traits pourrait résulter d’une variation génétique entre 

populations ou d’une plasticité phénotypique pour faire face à des changements dans 

l’environnement biotique ou abiotique (Gratani, 2014; Barbour et al., 2019). Différentes 

études ont fait des hypothèses très contrastées sur l'importance des réponses plastiques par 

rapport aux réponses génétiques au changement environnemental. Par exemple, Siefert et 

al.,(2015) avaient proposé que la faible héritabilité généralement observée chez les traits 

fonctionnels des plantes(Geber & Griffen, 2003) suggère une prédominance de la plasticité 

par rapport à la variation génétique dans la plupart des communautés. Chevin et al.,(2013) 

suggèrent en outre que la plasticité peut être la seule réponse efficace au changement 

climatique rapide, étant donné que les changements génétiques se produisent trop lentement. 

D'autres études ont cependant tendance à mettre l'accent sur le rôle majeur de l'adaptation 

locale et du potentiel pour les changements micro-évolutifs dans la correspondance trait– 

environnement entre les communautés (Leimu & Fischer, 2008; Laughlin & Messier, 2015). 

La plasticité d’une espèce correspond à la capacité des individus à ajuster la valeur de leurs 

traits à différents environnements (West-Eberhard, 2003; Reed et al., 2011). C’est souvent le 

cas des espèces des milieux instables, présentant une faible prévisibilité intra et interannuelle 

des conditions environnementales, tels que les mares temporaires (Bonis et al., 1995; 

Bouahim et al., 2010; Brock, 2011). La plasticité phénotypique est considérée comme un 

moyen pour faire face aux modifications rapides de l’environnement (Valladares et al., 2007) 

et participe fortement au potentiel adaptatif des espèces. La réponse plastique à un 

changement environnemental repose sur toute une machinerie physiologique incluant la 

perception d’un signal environnemental, la transduction de ce signal, et l’expression d’une 

réponse phénotypique (Vinocur & Altman, 2005). 

Le long des gradients climatiques et environnementaux, de nombreux traits végétatifs et 

reproducteurs ont été étudiés pour comprendre la composition des communautés et les 

stratégies adaptatives des plantes (Baker, 1972; Thuiller et al., 2004; Moor et al., 2017). Il 

s’agit principalement de la hauteur des plantes, la surface foliaire et les traits des graines 

(nombre, taille et poids) (Westoby, 1998; Rocarpinet al., 2015; Moor et al., 2017). 

Pour les traits végétatifs, la hauteur représente un trait central de la stratégie écologique des 

plantes (Diaz et al., 1998; Moles et al., 2009; Aarssen, 2015). Elle est fortement corrélée à la 
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durée de vie, le nombre de fruits et de graines produites par plante, la masse des graines, la 

surface foliaire et l’azote foliaire (Falster & Westoby, 2003 ; Moles & Leishman, 2008). Elle 

constitue un déterminant majeur de la capacité concurrentielle des plantes vis-à-vis des 

ressources (lumière, nutriments…) (Moles et al., 2009). Toutefois, des recherches récentes 

(Aarssen et  al.,  2014 ;  Aarssen,  2015)remettent  en  question  l’hypothèse  « taille-  

avantage ». Les interprétations apportées précisent qu’une espèce plus grande doit 

généralement atteindre un seuil plus important avant de pouvoir se reproduire, et ces derniers 

ne peuvent généralement pas être atteints lorsque les ressources du milieu sont sérieusement 

limitées. A des échelles biogéographiques, la hauteur des plantes augmente lorsque la latitude 

diminue (près de l’équateur) (Kollmann & Banuelos, 2004; Aguilar-Rodriguez et al., 2006; 

Mendez-Alonzo et al., 2008; Moles, 2009). La relation entre la hauteurdes planteset la 

latitude, indique une différence importante dans la stratégie adoptée par les plantes entre les 

systèmes de hautes et de basses latitudes. Une hauteur plus faible, nécessitant moins d'énergie 

pour transporter l'eau à travers la plante, peut les aider à tolérer une faible disponibilité en eau 

du sol (Westoby et al., 2002). Dans les zones humides, il a été démontré que la hauteur des 

plantes submergées peut varier de façon contrastée avec la hauteur d’inondation : elle peut 

diminuer (Cingolani et al., 2007; Jung et al., 2010; Baastrup-Spohr et al., 2015; Fu et al., 

2015), ou augmenter (Oesterheld&McNaughton, 1991; Striker et al. 2008; Striker et al., 

2011), ou ne présenter aucune variation (Striker et al., 2008; Howison et al., 2015) avec la 

hauteur d’inondation (Purcell et al., 2019). 

La morphologie des feuilles (taille des feuilles, épaisseur et surface foliaire) montre des liens 

forts avec le climat et varie au sein des espèces le long des gradients climatiques (Hovenden 

& Vander Schoor 2005; Byars et al., 2007; Guerin et al., 2012). Les feuilles plus petites sont 

adaptées à des températures élevées et à des conditions arides (Grime et al., 1988; 

MacGillivray & Grime, 1995a; Ryser, 1996) alors que les feuilles larges sont les plus 

sensibles aux températures extrêmes (Ackerly et al., 2012). Dans les zones humides 

temporaires par exemple, les plantes amphibies présentent une surface foliaire plus grande 

que celle des autres espèces quand la durée de submersion est grande. Ceci fait partie des 

réponses plastiques des plantes face à l’inondation (Poorter et al., 2009). 

Pour les traits liés à la reproduction, la taille et la masse (poids) des graines représentent de 

bons indicateurs de leur longévité et leur capacité de dispersion (Thompson et al., 1993 ; 

Leishman et al., 1995; Leishman & Westoby, 1998 ; Thompson et al., 1998). Les masses 

élevées des graines sont bénéfiques quand les ressources sont limitées ou bien s’épuisent 
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rapidement (Eriksson et al., 2000). Les plantes produites par des graines lourdes peuvent être 

capables de mieux résister à des changements environnementaux en raison des grandes 

quantités de réserves qui peuvent être exploitées (Leishman & Westoby, 1994; Coomes & 

Grubb, 2003). La masse des graines est souvent associée à la capacité de dispersion 

(Leishmanet al., 1995; Thompson et al., 1993, Harel et al., 2011). Ce sont les graines à faible 

masse qui sont les plus dispersées (Leishmanet al., 1995). Un compromis entre la taille et le 

nombre de graines a été souvent trouvé;les petites graines sont associées à une grande 

production, ce qui augmente leur chance d’être dispersées (Westoby et al., 2002). La taille des 

graines, très variable entre les espèces, peut aussi varier au sein de la même espèce en relation 

avec les gradients environnementaux tels que l'humidité du sol et l'intensité lumineuse 

(Harper et al., 1970; Baker, 1972; Michaels et al., 1988; Volder et al., 1997). La taille des 

graines varient en fonction de leur micro habitats ; des graines à micro habitats plus secs sont 

plus petites que celles à micro habitats plus humide (Yu et al., 2007). La durée de la période 

de croissance en fonction du gradient latitudinal pourrait limiter la taille des graines qui 

pouvaient être produite à une latitude donnée (Stebbins, 1974). Cette idée est soutenue par des 

données montrant que les graines plus larges (grandes) prennent plus de temps pour achever 

leur développement contrairement aux petites graines (Eriksson &Ehrlen, 1991; Moles & 

Westoby, 2003). 

De nombreuses plantes caractéristiques des mares temporaires ont une distribution très large 

le long du gradient de latitude, et occupent des conditions hydrologiques, édaphiques et 

climatiques contrastées. Les mares temporaires constituent ainsi un bon modèle pour étudier 

les variations latitudinales des traits des plantes en relation avec le climat. 

Notre approche est (a) étudier les traits végétatifs et reproducteurs sur des plantes amphibies 

collectées sur le terrain le long du gradient de latitude (b) étudier ces mêmes traits sur des 

populations de ces espèces issues de différentes latitudes mais cultivées au laboratoire sous 

des conditions homogènes. 

Nos hypothèses sont les suivantes (1) les traits fonctionnels (végétatifs et reproducteurs) des 

espèces diffèrent le long du gradient latitudinal et climatique et (2) ces différences des traits 

résultent d’une réponse plastique aux conditions environnementales variables le long du 

gradient latitudinal 
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MATERIEL ET METHODES 
 

Zones d’étude 
 

20 mares temporaires réparties le long d’un gradient latitudinal nord-sud (35° - 31°N; 

s'étendant sur environ 750 km) ont été sélectionnées dans ce travail. Ces mares appartiennent 

à six régions (Tanger, Mamora, Benslimane, Chaouia, Jbilets et Essaouira) réparties le long 

d’un gradient climatique s’aridifiant vers le sud (précipitations comprises entre 856 et 264 

mm par an) (Fig.1 ; Tab 1). La durée d’inondation ainsi que les hauteurs d’eau (Tab. 1) des 

mares diminuent du nord (8 à 10 mois de submersion) vers le sud (1 à 2 mois). Les  

principales caractéristiques climatiques et hydrologiques de ces régions sont résumées dans le 

tableau 1; pour plus d’information voir El Madihi et al., 2017. 

 

 
 

Figure 1. Localisation des 20 mares temporaires selectionnées dans six régions pour la 

collecte des six espèces amphibies utlisées dans cette étude 
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Tableau 1. Principales caractéristiques climatiques des six régions où se localisent les 20 mares temporaires échantillonnées etles espèces 

sélectionnées dans chaque région. 

 

Région 

Nombre de 

mares 

selectionnées 

 
Altitude 

Bioclimat 
(m) 

 
Précipitation 

(mm/an) 

Temperature 

moyenne 

annuelles (°C) 

Profondeur 

maximale de l’eau 

(cm) 

Espèces selectionnées (nombre 

de populations) 

 
Baldellia ranunculoides (1) 

Damasonium bourgaei (3) 
Damasonium polyspermum (1) 

Tanger 5 2 - 380 Humide 856 16,5 65 Elatine brochonii (1) 

Isoetes setacea (1) 

Isoetesvelata (3) 

 

Mamora 3 112 - 181 Subhumide 530 17,5 53 Elatine brochonii (2) 
 

 

 
 

Benslimane 4 170 - 299  
Semi- 

aride 

 

 
 

450 17,4 39 

Baldellia ranunculoides (1) 

Damasonium bourgaei (2) 

Damasonium polyspermum (1) 

Elatine brochonii (1) 

Isoetes setacea (1) 

Isoetes velata (2) 

 

Damasonium polyspermum (1) 

Damasonium bourgaei (1) 

Isoetes velata (2) 

 

Damasonium bourgaei (1) 

Isoetes setacea (1) 

Isoetesvelata (1) 

Chaouia 4 222 - 233 Semi-aride 450 17,5 23 

 

Jbilets 
 

2 
 

290 - 494 
 

Aride 
 

264 
 

19,6 
 

17 

 
Essaouira 

 
2 

 
75 - 116 

 
Semi-arid 

 
340 

 
17,3 

 
06 
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Matériel végétal 

Sur les 20 mares temporaires sélectionnées dans cette étude, six espèces caractéristiques de 

ces milieux (Baldellia ranunculoides, Damasonium bourgaei, Damasonium polyspermum, 

Elatine brochonii, Isoetesvelata et Isoetes setacea) ont été choisies comme modèle biologique 

afin d’étudier la variation des traits fonctionnels des plantes des mares temporaires le long du 

gradient de latitude. Ces espèces (Fig. 2) sont des amphibies à grande valeur pour la 

conservation dont deux ptéridophytes  vivaces  de  la  famille  des  Isoetaceae  (Isoetesvelata 

et Isoetes setacea) et quatre angiospermes annuelles des familles des Elatinaceae (Elatine 

brochonii) et des Alismataceae (Damasonium polyspermum, Damasonium Bourgaei et 

Baldellia ranunculoides) (Tab. 2). Le choix de ces espèces a été fait de façon à avoir des 

espèces à large répartition spatiale le long du gradient de latitude telles que I. velata et D. 

bourgaei (présentes dans 5 régions sur 6) et celles à répartition géographique plus restreintes 

telles que Elatine brochonii, Damasonium polyspermum (présentes dans 3 régions sur 6) et 

Baldellia ranunculoides (présente dans 2 régions sur 6). 

Traits des plantes sur le terrain 

Pour chacune des 6 espèces sélectionnées dans ce travail, 10 individus entiers par population 

ont été récoltés sur le terrain à la fin de leur cycle de développement. Sur ces individus, trois 

traits végétatifs (hauteur totale, nombre de feuilles, indice de surface foliaire qui est représenté 

par le produit de la longueur et la largeur des feuilles) et cinq traits reproducteurs (nombre de 

fruits, nombre de graines/spores par fruit, nombre de graines/spores par plante, taille des 

graines/spores représentée par le produit de la longueur et la largeur des graines/spores et le 

poids de 40 graines/spores par plante) ont été mesurés. 

Traits des plantes en culture 

Une expérimentation a été réalisée au laboratoire afin d’étudier les variations des mêmes traits 

entre populations des 6 espèces mais cultivées sous les mêmes conditions (de lumière, 

d’hydrologie, de substrat). Cette expérimentation a été réalisée en utilisant des graines/spores 

issues de fruits mûrs et secs des 6 espèces prélevées (10 individus /espèce/mare) à la fin de 

leur cycle de développement (été) dans chacune des 20 mares où elles étaient présentes le 

long du gradient de latitude. Le poids des graines/spores (40) a été mesuré avant le démarrage 

de l’expérimentation. 
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Figure 2. Photos des six espèces amphibies étudiées (A : Damasonium bourgaei ; B : 

Damasonium polyspermum ; C : Elatine brochonii ; D : Baldellia ranunculoides ; E : Isoetes 

velata ; F : Isoetes setacea) 

 
 

Dans des pots (8 cm de diamètre et de 12 cm de hauteur) en plastique transparent, une couche 

d’ouate synthétique a été mise au fond puis couverte de 4 cm d’un sédiment (provenant de 

mares temporaires) préalablement stérilisé à 120°C pendant 24h afin de détruire toutes les 
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graines/spores qu’il contient. Dans chaque pot (afin d’augmenter les chances d’avoir au moins 

une germination), 3 graines/spores de la même population ont été mises à germer sous 2 cm 

d’eau. Pour chaque espèce, 10 réplicats par population ont été réalisés (10 replicats X 27 

populations). Les échantillons ont été déposés au hasard au laboratoire (un endroit bien éclairé 

et exposé aux rayons solaires) et arrosés chaque jour afin de maintenir une hauteur d’eau 

(2cm) stable dans les pots. Une randomisation complète des pots a été effectuée chaque 

semaine. Toutes les trois semaines, des mesures de traits végétatifs (hauteur, nombre de 

feuilles, indice de surface foliaire) ont été effectuées. A la fin de l’expérimentation (qui a duré 

9 mois), le nombre de fruits a été compté sur chaque plante et des fruits/macrosporanges secs 

(4) de chaque plante/réplicat ont été récoltés et le nombre de graines/spores par fruit/sporange 

et par plante, la taille des graines/spores et le poids de 40 graines/spores par plante ont été 

mesurés. 

Analyse de données 

Les relations entre les différents traits mesurés sur le terrain ont été étudiées à l’aide d’une 

matrice de corrélation. Des corrélations de Spearman ont été réalisées sur l’ensemble des six 

espèces regroupées pour étudier la relation entre les traits fonctionnels et la latitude des mares 

(20), séparément pour les plantes récoltées sur le terrain et pour les plantes cultivées au 

laboratoire. Les mêmes corrélations ont été effectuées pour évaluer la relation entre les traits 

fonctionnels des individus collectés sur le terrain et les précipitations. 

Afin de visualiser la variation des traits des 6 espèces dans différentes régions, des analyses 

en composantes principales (ACP) ont été effectuées séparément pour les données des 

individus collectés sur le terrain et pour les individus cultivés au laboratoire. La relation entre 

les coordonnées des barycentres des populations des 6 espèces sur l’axe 1 de l’ACP et la 

latitude a été étudiée par des corrélations de Spearman. Pour chaque espèce, les différences de 

traits fonctionnels entre les régions ont été testées à l'aide d'une ANOVA. 

Un indice de variabilité des traits pour chaque espèce a été calculé comme la valeur de la 

pente de la corrélation entre d’une part le ratio du trait mesuré sur le terrain par rapport au 

même trait mesuré en culture et d’autre part la latitude (transformée en logarithme). Bien que 

la régression linéaire ne soit pas bien adaptée à ce type d’analyse du fait du fort regroupement 

des variables de latitude, son utilisation dans notre cas a été faite seulement pour calculer un 

indice de variabilité de chaque espèce. Comme les valeurs des pentes sont très variables en 

ordre de grandeur entre les différents traits pour chaque espèce, elles ont été « normées » pour 

chaque trait en divisant la valeur du trait par la valeur maximale ce qui donne un indice du 
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degré de variabilité compris entre 0 et 1. Par la suite, un indice de variabilité a été calculé 

pour chaque espèce comme étant la médiane des valeurs des indices de variabilité des huit 

traits mesurés. 

Le type d’investissement privilégié par chaque espèce (reproducteur ou végétatif) a été étudié 

par des corrélations de rangs de Spearman entre les ratios meilleur trait reproducteur (poids 

des graines)/meilleurs trait végétatif (hauteur des plantes) et la latitude. Le meilleur trait 

reproducteur (poids des graines) correspondant à celui présentant la meilleure corrélation avec 

les autres traits reproducteur) et le meilleur trait végétatif (hauteur des plantes) correspondant 

à celui présentant la meilleure corrélation avec les autres traits végétatifs. 

 

 

RESULTATS 
 

Quelques traits mesurés sur les individus récoltés sur le terrain sont significativement corrélés 

entre eux (Tab. 2). Les corrélations les plus fortes sont avec le poids individuel des graines qui 

est négativement corrélé avec et le nombre de graines par fruit (p< 0,0001) et avec le nombre 

de graines par plante (p< 0,0001). Le poids individuel des graines est positivement corrélé à 

leur taille (Tab. 2). 

La hauteur des plantes est positivement corrélée au nombre de feuilles (p< 0,0001), à la surface 

foliaire (p< 0,0001), au nombre de fruits (p< 0,0001), à la taille des graines (p< 0,0007) et au 

poids des graines (p= 0,005) (Tab. 2) et faiblement négativement corrélée au nombre de graines 

par fruit. Le nombre de feuilles est positivement corrélé à la surface foliaire, au nombre de 

fruits et au nombre de graines par plantes. La surface foliaire est positivement corrélée au poids 

des graines et au nombre de fruits mais négativement corrélée au nombre de graines par fruit. 

De même, le nombre des graines par fruit est négativement corrélé à leur taille (Tab. 2). 

Tableau 2. Matrice de corrélation entre l’ensemble des traits (végétatifs et reproducteurs) 

mesurés sur le terrain pour les six espèces amphibies étudiées. En rouge les corrélations 

significatives (p<0.05). 
 
 

 

Hauteur  
Nombre 

de feuilles 

Surface 
foliaire 

Poids des 
graines 

Nombre 
graines/fruit 

Taille 
graines 

Nombre 
de fruits 

Nombre 
graines/plante 

Hauteur 1 

Nombre de feuilles 0,66 1 

Surface foliaire 0,63 0,55 1 

Poids des graines 0,31 -0,03 0,43 1 

Nombre de 

graines/fruit 
-0,14 0,19 -0,30 -0,89 1 

Taille graines 0,51 -0,07 0,29 0,71 -0,67 1 

Nombre de fruits 0,61 0,63 0,44 -0,02 0,02 0,18 1 
Nombre de 0,18 0,56 -0,08 -0,76 0,76 -0,53 0,52 

1
 

  graines/plante  
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Réponse des traits fonctionnels sur le terrain 

L’axe 1 (63,88% de l’inertie totale) de l’ACP des variables traits (végétatifs et de 

reproduction) mesurés sur les individus récoltés sur le terrain, oppose les populations des 

régions du nord (Tanger) à celles du sud (Benslimane, Chouia, Essaouira) (Fig. 3A). Les 

populations de chaque espèce sont bien séparées le long de l’axe 1 représentant le gradient de 

latitude en particulier pour D. bourgaei, et I. velata, qui sont présentes sur toutes ou la plupart 

des régions mais également pour B. ranunculoides présente sur 2 régions seulement. Les 

populations d’ E. brochoniiet D. polyspermumsont davantage regroupées malgré leur présence 

sur 3 régions. Globalement, les coordonnées des 27 populations des 6 espèces sur l’axe 1, sont 

significativement corrélées à la latitude (Rho = 0,71; p< 0,0001).  L’axe 2 (24,42% de  

l’inertie totale) oppose les populations des angiospermes annuelles (Baldellia ranunculoides, 

Damasonium bourgaei, Damasonium polyspermum, Elatine brochonii) à celles des 

ptéridophytes pérennes (Isoetes velata et Isoetes setacea). Les 6 espèces sont sensiblement 

moins bien séparées sur le plan ½ de l’ACP (Fig. 3A) traduisant une variation des traits entre 

populations sur le terrain. Les traits (hauteur des plantes, nombre de feuilles, surface foliaire, 

nombre de fruits, nombre de graines/spores par plante, taille et poids des graines/spores) des 

individus de plantes prélevés sur le terrain sont positivement corrélés à la latitude et aux 

précipitations (Tab. 3) à l’exception du nombre de graines par fruit qui montre une corrélation 

négative avec la latitude et les précipitations (Tab. 3). Ces deux variables (latitude et 

précipitations) sont fortement corrélées entre elles (r²= 0,75; p<0,0001). Du nord (Tanger) 

vers le sud (Jbilet, Essaouira), les valeurs des traits végétatifs et reproducteurs de chaque 

espèce diminuent sauf le nombre de graines/spores par fruit qui montre une augmentation le 

long du même gradient (Fig. 4). Du nord vers le sud, les plantes deviennent plus courtes, avec 

moins de feuilles, lesquelles sont de plus petite taille, moins de fruits par plante contenant de 

nombreuses graines/spores de petite taille et à faible poids, très peu de graines par plantes 

(Fig. 4). 
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Figure 3. ACP des traits mesurés sur des individus collectés sur le terrain (A) et sur des 

individus cultivés au laboratoire (B) de six espèces amphibies (Ba.run: Baldellia 

ranunculoides; Da.bou: Damasonium bourgaei; Da.pol: Damasonium polyspermum; El.bro: 

Elatine brochonii; Is.set: Isoetes setacea; Is.vel: Isoetes velata) issues de 20 mares 

temporaires des six régions réparties le long du gradient latitudinal Nord-Sud (TA: Tanger, 

MA: Mamora, BS: Benslimane, CH: Chaouia, JB: Jbilets, ES: Essaouira). 

A 

B 
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Tableau 3. Corrélations de rang de Spearman (A) entre la latitude et les traits des plantes 

mesurés sur les individus collectés sur le terrain et sur les individus cultivés au laboratoire et 

(B) entre les traits mesurés sur les individus collectés sur le terrain et les moyennes des 

précipitations annuelles. (ns: non significatif; *** = p <0,001; ** = p <0,01; * = p <0,05) 
 

Traits (A) Latitude (B) Précipitation 
 

  Terrain Culture Terrain  
 

 Rho P Rho p Rho P 

Hauteur 0,56 ** - 0,08 ns 0,49 ** 

Nombre de feuilles 0,56 * - 0,26 ns 0,47 ** 

Surface foliaire 0,59 *** - 0,23 ns 0,51 ** 

Nombre de fruits 0,83 *** -0,04 ns 0,86 *** 

Nombre de graines par fruit - 0,37 * - 0,21 ns - 0,33 * 

Nombre de graines par plante 0,30 * -0,06 ns 0,35 * 

Taille des graines 0,56 *** - 0,22 ns 0,45 ** 

Poids des graines 0,54 ** 0,21 ns 0,37 * 

 

 
 

Du nord vers le sud (des hautes vers les basses latitudes), toutes les espèces annuelles 

(Damasonium polyspermum, Damasonium bourgaei, Baldellia ranunculoides, Elatine 

brochonii) augmentent leur investissement dans la reproduction par rapport au développement 

végétatif. Inversement, le long du même gradient de latitude, les espèces vivaces (Isoetes 

velata, Isoetes setacea) réduisent leur investissement dans la reproduction par rapport au 

développement végétatif (Tab. 4). 

 

Tableau 4. Corrélations de rangs de Spearman entre la latitude et le ratio du nombre de 

graines par plante et la hauteur des individus ainsi que le poids des graines et la hauteur des 

individus. ***=p <0.001; **=p <0.01; *=p <0.05 
 

Poids des graines/ Hauteur Investissement 
 

 Rho p  

Damasonium polyspermum -0,40 ** Reproducteur > Végétatif 

Damasonium bourgaei -0,69 *** Reproducteur > Végétatif 

Baldellia ranunculoides -0,41 ** Reproducteur > Végétatif 

Elatine brochonii -0,60 ** Reproducteur > Végétatif 

Isoetes setacea 0,41 ** Végétatif > Reproducteur 

Isoetes velata 0,34 * Végétatif > Reproducteur 
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Figure 4 : Variation entre les régions (du nord : Tanger vers le sud : Essaouira) des traits 

mesurés sur le terrain pour les populations des six espèces étudiées. 
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Figure 5. Variation entre les régions (du nord : Tanger vers le sud : Essaouira) des traits 

mesurés au laboratoire sur les populations des six espèces cultivées sous les mêmes 

conditions. 
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Réponse des traits fonctionnels des plantes cultivées au laboratoire 

 

L’ACP des traits mesurés sur les individus des 6 espèces cultivées sous des conditions 

homogènes (de lumière, d’hydrologie, de substrat) au laboratoire montre une nette séparation 

entre les espèces le long de l’axe 1 (72,56% à l’inertie totale) représentant la latitude (Fig.3B). 

Les populations de chaque espèce (annuelles et pérennes) sont très regroupées le long du 

gradient de latitude (Fig. 3B) contrairement aux mêmes populations sur le terrain (Fig. 3A). 

Les traits de ces plantes cultivées au laboratoire ne montrent aucune corrélation significative 

avec la latitude (Tab. 3). Toutes les populations de chaque espèce a montré des traits 

fonctionnels similaires entre les régions (Fig. 5) mais différentes entre espèces. 

 

Variabilité des traits 

Les traits des angiospermes annuelles (D. polyspermum ; D. bourgaei ; B. ranunculoides, E. 

brochonii) sont plus variables que ceux des ptéridophytes vivaces (I. velata ; I. setacea) (Tab. 

5; Fig. 6). C’est Elatine brochonii qui montre le plus grand indice de variabilité suivi de 

Baldellia ranunculoides, Damasonium polyspermum puis D. bourgaei (Tab. 5 ; Fig. 6). E. 

brochonii montre la plus grande variabilité pour la hauteur des plantes, le nombre de fruits, le 

nombre de graines par plante et la taille des graines (Tab. 5; Fig. 6). Par ailleurs, les traits les 

plus variables pour Baldellia ranunculoides sont le nombre de feuilles et le nombre de graines 

par fruit (Tab. 5; Fig. 6). Damasonium polyspermum montre une grande variabilité pour le 

poids des graines/spores alors que pour D. bourgaei la plus grande variabilité se retrouve pour 

la surface foliaire (Tab. 5; Fig. 6). Les espèces vivaces Isoetes velata et Isoetes setacea 

montrent les plus faibles indices de variabilité pour l’ensemble des traits (Tab. 5; Fig. 6). 
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Tableau 5. Indice de variabilité des espèces étudiées pour les huit traits végétatifs et 

reproducteurs (cet indice de variabilité correspond à la pente pondérées des corrélations entre 

les ratios des traits terrain/trait expérimentation en fonction de la latitude). 
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Figure 6. Indice de plasticité des espèces étudiées pour les huit traits végétatifs et 

reproducteurs 

 feuilles  graines plante fruit  

E. brochonii 1,00 0,86 0,04 1,00 0,75 1,00 0,84 1,00 0,93 

B. ranunculoides 0,50 1,00 0,19 0,55 0,35 0,25 1,00 0,47 0,49 

D. polyspermum 0,36 0,42 0,25 0,42 1,00 0,56 0,45 0,43 0,42 

D. bourgaei 0,28 0,76 1,00 0,39 0,26 0,49 0,42 0,33 0,40 

I. velata 0,14 0,56 0,11 0,37 0,52 0,49 0,34 0,22 0,36 

I. setacea 0,05 0,21 0,04 0,34 0,13 0,48 0,16 0,37 0,19 
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DISCUSSION 

Les résultats de notre étude mettent en évidence une variation le long du gradient de latitude 

des traits végétatifs et reproducteurs chez les plantes amphibies des mares temporaires sur le 

terrain. Ceci est en accord avec notre première hypothèse qui stipule une variation des traits 

fonctionnels des espèces le long du gradient latitudinal et climatique. En effet, du Nord (plus 

humide) vers le Sud (plus sec), les plantes deviennent plus courtes, avec peu de feuilles qui 

sont de petite taille, peu de fruits et de graines par plante mais de nombreuses graines par 

fruit, et des graines de petites taille et légères (faible masse). Ces différences dans les traits 

entre les plantes du nord et celles du sud sont liées au climat (précipitations) qui devient plus 

aride avec la diminution de la latitude. La sécheresse climatique dans le sud (264 mm/an), 

entraine des hydropériodes plus courtes qui constituent un stress pour les plantes (Bauder, 

2000) limitant leur développement et leur reproduction. 

Sous ces conditions climatiques de sécheresse, l’allocation des ressources se fait vers une 

réduction des valeurs de l’ensemble des traits végétatifs (hauteur, nombre et surface 

spécifique des feuilles) qui sont positivement corrélés entre eux (Tab. 2) comme trouvé dans 

de nombreux travaux (Falster et al., 2011; Albert et al., 2011; Kazakou et al., 2014). Cette 

réduction des valeurs des traits végétatifs avec l’augmentation de la sécheresse confère aux 

plantes des avantages liés à la facilité de transport de l’eau à travers les plantes (faible 

hauteur) et à la réduction des pertes d’eau par transpiration (nombre de feuilles et surface 

foliaire réduits). Wright et al., (2005) trouvent également que dans les régions avec une courte 

hydropériode, les plantes ont tendance à avoir une courte durée de vie des feuilles; ces feuilles 

sont plus petites et adaptées à des températures élevées et des conditions arides. 

Les traits reproducteurs; assez bien corrélés aux traits végétatifs; montrent aussi la même 

tendance de réduction sous une sécheresse climatique excepté pour le nombre de graines par 

fruit. Les plantes produisent moins de fruits, moins de graines par plante, lesquelles sont de 

petite taille et de faible masse. Le compromis entre le nombre et la taille des graines a été 

souvent trouvé pour de nombreuses plantes (Jakobsson & Eriksson, 2000; Moles et al., 

2004);les petites graines sont associées à une grande production, ce qui augmente les chances 

de leur dispersion, minimise leur prédation et limite les risques d’effondrement local de leur 

stock semenciers (Westoby et al., 2002). Le nombre et la taille des graines sont souvent 

positivement corrélés aux précipitations (Metzner et al., 2017). Une augmentation des 

précipitations se traduit généralement par une augmentation du nombre de semences par 

plante (Metzner et al., 2017). De même, la taille des graines est plus petite dans les habitats 
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secs que dans les habitats plus humides (Yu et al., 2007). Le poids (masse) des graines est 

aussi lié au nombre de graines produites (rapport : Nombre/masse de graines) (Jakobsson & 

Eriksson, 2000; Moles et al., 2004). Les espècesavec un compromis favorisant un grand 

nombre de graines au détriment de leur taille sont mieux adaptéesà une variabilité 

spatiotemporelle élevée des conditions environnementales comme rencontrée dans les zones 

humides (Moles et al., 2004; Moor et al., 2017). Bien que la production globale de semences 

par plante diminue avec l’augmentation de la sécheresse climatique le long du gradient de 

latitude, les plantes dans le sud montrent une augmentation du nombre de graines par fruit, ce 

qui compense en partie la diminution du nombre de fruits par plante. Ce résultat, différent de 

la littérature (Volder et al., 1977; Harper, 1977) ; pourrait être interprété comme une réponse à 

la sécheresse climatique extrême dans le sud mais le mécanisme demeure incompris. La 

diminution à la fois du nombre de graines par plante et du poids des graines avec 

l’aridification du climat le long du gradient de latitude laisse s’interroger sur les chances de 

maintien des populations de ces espèces amphibies à moyen et à long terme puisque la masse 

de graines est connue pour influencer positivement la survie des plantules (Volder et al., 

1977). 

Par ailleurs, avec de plus fortes précipitations (856mm/an) dans le nord, les hauteurs d’eau 

plus élevées et les hydropériodes plus longues (8 à 10 mois) augmentent la stabilité 

hydrologique des mares favorisant ainsi la production et la reproduction des plantes mais 

augmentent également la compétition. Ainsi, les plantes investissent plus de ressources pour 

faire des individus plus hauts avec des feuilles nombreuses et larges ce qui leur donne un 

avantage compétitif (recherche de lumière pour la photosynthèse, captage du carbone…) 

(Westoby, 1998; Shipley et al., 2006; Garnier & Navas, 2013). La reproduction est orientée 

vers une production de nombreuses graines/spores par plante relativement plus grosses et 

lourdes ; ce compromis entre le nombre et la taille des graines est bien connu dans les milieux 

où les ressources sont stables, ou avec des variations prévisibles (Garnier & Navas, 2013). 

Le long du gradient de latitude, l’importance de l’investissement végétatif par rapport à 

l’investissement reproducteur des plantes est variable entre les vivaces et les annuelles (Tab. 

4). Les plantes vivaces (Isoetes velata et Isoetes setacea) favorisent leur investissement dans 

le développement végétatif par rapport au développement reproducteur. En effet, pour les 

plantes pérennes, la survie est favorisée aux dépens de la fréquence ou l’intensité de la 

reproduction (Aarssen et al., 2014; Aarssen, 2015). Inversement, les plantes annuelles 

(Damasonium polyspermum, Damasonium bourgaei, Baldellia ranunculoides, Elatine 

brochonii)favorisent leur investissement dans la reproduction par rapport développement 
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végétatif (Schlichting, 1986). Ceci leur permet de laisser un important stock de graines 

pérenne après la fin du cycle limitant ainsi les risques de leur extinction locale sur le long 

terme (Moles & Westoby, 2006 ; Aponte et al., 2010). 

La différence de traits entre les populations du nord et celles du sud au sein de chaque espèce 

pourrait correspondre à des adaptations génétiques locales acquises par les plantes au cours du 

temps pour faire face à la sévérité du climat. Toutefois, cette variation des traits entre les 

populations des différentes régions le long du gradient de latitude ne s’exprime plus 

lorsqu’elles sont cultivées au laboratoire sous des conditions homogènes (de lumière, 

d’hydrologie, de substrat). Les espèces montrent des traits similaires entre régions (Fig. 4 ; 

Tab. 3). Ces résultats suggèrent que les différences trouvées sur le terrain dans les traits 

fonctionnels des six plantes étudiées résultent de la réponse plastique des plantes plutôt que de 

leur adaptation génétique aux conditions environnementales locales ; ce qui est en accord avec 

notre seconde hypothèse. Cette plasticité des espèces contribue à leur résilience aux 

fluctuations de l’environnement (dates et durée d’inondation…) et au changement climatique 

et facilitera le transfert éventuel des populations entre régions dans les projets de restauration 

d’espèces ou d’écosystèmes. L’absence d’adaptation génétique locale pourrait s’expliquer par 

deux hypothèses différentes : le faible isolement des populations par des transports de graines 

par la faune (Heinken et al., 2006) ou par un avantage donné par la plasticité par rapport à la 

spécialisation. 

Chevin et al.,(2013) suggèrent que la plasticité est la seule réponse efficace au changement 

climatique rapide, étant donné que les changements génétiques se produisent trop lentement. 

De même, certains travaux soulignent que les populations qui font des réponses plastiques 

bien développées n’ont aucun besoin de faire des adaptations génétique et vice versa 

(Schlichting, 1986; Geber & Griffen, 2003; Pérez-Ramos et al., 2019).La capacité d'un seul 

génotype (une seule espèce) à générer des phénotypes alternatifs face aux changements 

environnementaux, ou ce qu’on appelle une plasticité phénotypique (Bradshaw, 1965 ; 2006), 

est un mécanisme potentiel permettant aux plantes de réagir rapidement aux changements de 

leur environnement (Nicotra et al., 2010; Arnold et al., 2019) comme c’est le cas de ces 

amphibies des mares temporaires. Ces réponses plastiques diffèrent pour la même espèce dans 

différents environnements et entre différentes espèces dans le même environnement (Schou et 

al., 2017; Arnold et al, 2019). 

Nos résultats mettent aussi en évidence des degrés de plasticité différents entre les 6 espèces 

étudiées en fonction de leurs traits d’histoire de vie (annuelle ou vivace) et de leur classement 

phylogénétique (angiosperme ou ptéridophyte). Les espèces angiospermes annuelles sont plus 
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plastiques que les ptéridophytes vivaces (Tab. 5; Fig. 6). En effet, les plantes annuelles sont 

dotées d’une grande plasticité leur permettant d’améliorer leurs phénotypes quand il y a une 

amélioration des conditions de croissance (Lotz et al., 1987). Les raisons de ces différences 

sont expliquées par les pressions de sélection dans les habitats.Elatine brochonii est la plus 

plastique des espèces étudiées. Elle montre une grande plasticité pour la hauteur, le nombre de 

fruits, le nombre de graines par plante et la taille des graines (Tab. 5 ; Fig. 6). Le genre 

Elatine est en effet bien connu par un niveau élevé de plasticité phénotypique (Mason, 1956; 

Molnár et al., 2015). En revanche, les espèces vivaces Isoetes velata et Isoetes setacea 

montrent un faible degré de plasticité pour l’ensemble des traits (Tab. 5). Il a été démontré 

que la plasticité des traits joue un rôle clé dans l’écologie évolutive des communautés et que 

les vivaces ne montrent pas le même degré de plasticité que les annuelles ( Utsumi & 

Ohgushi, 2009 ; Utsumi, 2015; Ohgushi, 2016 ; Barbour et al., 2019). Ceci laisse supposer 

que la plasticité dépend probablement des traits d’histoire de vie (annuelle/vivace), du degré 

d’évolution des plantes (phylogénétique) et de facteurs environnementaux et que les effets de 

la plasticité des traits au niveau de la communauté augmentent avec le temps (Reich et al., 

2003; Barbour et al., 2019). 
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Discussion générale 

et perspectives 

 
 

“Les espèces qui survivent ne sont pas les espèces les plus 

fortes, ni les plus intelligentes, mais celles qui s’adaptent le 

mieux aux changements” 

Charles Darwin 

http://evene.lefigaro.fr/citation/especes-survivent-especes-fortes-intelligentes-adaptent-mieux-c-24632.php
http://evene.lefigaro.fr/citation/especes-survivent-especes-fortes-intelligentes-adaptent-mieux-c-24632.php
http://evene.lefigaro.fr/citation/especes-survivent-especes-fortes-intelligentes-adaptent-mieux-c-24632.php
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Le climat joue un rôle clé dans les processus écologiques et détermine la structure, le 

fonctionnement et la biodiversité des écosystèmes. Les impacts climatiques sont soit directs 

(par exemple la température, les précipitations et la sécheresse), soit indirects et agissent  

par le biais d'interactions avec des facteurs non climatiques (par exemple, les variables 

anthropiques ou locales du site). Dans les zones humides, les facteurs climatiques 

(précipitations, température ...) affectent directement ou indirectement le fonctionnement 

hydrologique dont la profondeur d'eau ou la date d'inondation ont une forte influence sur la 

dynamique des plantes. La diversité des communautés varie généralement le long des 

gradients latitudinaux montrant généralement un déclin de la diversité vers des latitudes 

plus élevées. Cependant, divers modèles ont été trouvés parmi les écosystèmes, le modèle 

inverse étant parfois trouvé lorsque des facteurs locaux prédominent. 

 

Les mares temporaires sont définies comme de petites zones humides peu profondes, 

caractérisées par une alternance de phases sèche et humide. La durée de l'hydropériode et la 

profondeur des mares sont les principaux facteurs environnementaux qui contrôlent 

l'établissement et le développement des espèces végétales dans les mares temporaires. Ces 

habitats fournissent des services écosystémiques importants (approvisionnement, 

régulation, soutien et culturel) et abritent une grande diversité de flore et de faune incluant 

de nombreuses espèces menacées. Elles sont reconnues par la convention de RAMSAR sur 

les zones humides (Résolution Ramsar VIII.33) et les mares temporaires méditerranéennes 

sont répertoriées comme habitats prioritaires au titre de la Directive Habitats de l’Union 

européenne. 

En raison de leur petite taille et de leur faible profondeur, ces habitats sont facilement 

détruits ou dégradés par les activités humaines, telles que l'urbanisation, l'agriculture et la 

pollution. De plus, le changement climatique devrait avoir un impact important sur ces 

petits systèmes d'eau douce (Pyke 2005; Rosset et al.2010), car la modification des modèles 

de précipitation et d'évapotranspiration (GIEC 2014; TCMCC 2016) augmentera la durée 

de la période sèche et aura donc un impact sur leur fonctionnement hydrologique. 

Cependant, très peu d'articles traitent l'impact du changement climatique sur les 

écosystèmes d'eau douce temporaires et éphémères. 

Dans cette perspective, les objectifs de ce travail de thèse étaient (1) d’étudier la 

composition et la structure de la végétation et du stock semencier des mares temporaires du 

Maroc à une échelle régionale, le long d’un gradient latitudinal Nord-Sud (de Tanger à 
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Essaouira) reflétant un gradient climatique, (2) étudier les réponses des plantes (traits 

fonctionnels) le long de ce gradient et (3) d’évaluer les conséquences des changements 

climatiques sur la végétation des mares en supposant que le gradient latitudinal actuel peut 

être utilisé comme un indicateur indirect du changement climatique futur. 

 

Afin de répondre à ces objectifs, 85 mares temporaires de la côte atlantique marocaine ont 

été sélectionnées depuis Tanger jusqu’à Essaouira (une distance de 750 Km). Le travail 

réalisé a combiné des suivis sur le terrain (de la végétation et des caractéristiques abiotiques 

durant deux cycles hydrologiques successifs) avec des expérimentations en conditions 

contrôlées (mise en germination du stock semencier et mesure des traits fonctionnels des 

plantes). Les analyses statistiques de l’ensemble des données acquises aussi bien sur le 

terrain qu’en expérimental permettent de dégager les principaux résultats suivants : 

 

1- La flore des mares temporaires étudiées est très riche et variée avec 81 espèces 

caractéristiques dont 17 espèces rares menacées d’extinction et 10 espèces inscrites 

dans la liste rouge de l’IUCN (Union Mondiale pour la Conservation de la Nature) pour 

l’Afrique du nord. Elle reflète la richesse de la flore du Maroc et en particulier celle des 

mares temporaires méditerranéennes. Cette richesse de la flore placerait les mares du 

Maroc au premier rang au niveau méditerranéen et permettrait de les qualifier de 

« points chauds de biodiversité » au niveau régional. 

 
2- La structure et la diversité des communautés, aussi bien dans la végétation exprimée que 

dans le stock semencier du sol des mares, sont principalement contrôlées à la fois par 

des facteurs locaux (hydrologiques et pédologiques) et des facteurs climatiques 

(précipitations). L’hydrologie est généralement le facteur prépondérant dans l’écologie 

des zones humides ; cette importance est renforcée dans le cas des mares temporaires 

sous climat méditerranéen par l’irrégularité du régime d’inondation en réponse aux 

irrégularités climatiques, par la petite taille de beaucoup d’espèces caractéristiques de 

ces habitats qui les rendent très vulnérables aux variations des niveaux d’eau et par le 

faible volume d’eau stocké qui rend le fonctionnement très instable (peu tamponné). 

L’effet des facteurs anthropiques est de moindre importance et se manifeste 

indirectement par la modification des caractéristiques locales des mares (hauteur et 

qualité de l’eau, pH du sol, etc) notamment par le drainage, le pompage, les apports de 

nutriments et dans certains cas le surcreusement (pour extraire des matériaux). 
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3- La richesse et la diversité des communautés végétales et du stock semencier du sol 

diminue du nord (plus humide) vers le sud (plus aride). Cette diminution est plus forte 

pour les espèces caractéristiques des mares et les espèces rares à grande valeur pour la 

conservation que pour le reste du cortège, constitué en grande partie d’espèces terrestres 

opportunistes ou résistantes à la submersion de courte durée. Cet appauvrissement des 

communautés vers le sud pourrait représenter dans l’espace le devenir de la flore des 

mares dans le futur avec le changement climatique. En effet, le changement climatique 

va conduire à des modifications majeures dans le fonctionnement hydrologique des 

mares et par la suite dans la composition des espèces et la valeur conservatoire des 

communautés végétales des mares temporaires. Les facteurs clés déterminant la diversité 

et la structure des communautés végétales des mares (profondeur maximale de l'eau et 

les dates d'inondation et d’exondation) dépendent principalement des pluies hivernales 

et printanières susceptibles de diminuer avec les changements climatiques attendus au 

Maroc (baisse des précipitations de 10-20% et hausse des températures de 5 à 7°c sous 

le Scénario RCP 8.5, d’ici 2100 d’après la Troisième Communication du Maroc sur les 

Changements Climatiques 2016). Ainsi, la situation actuelle des mares temporaires dans 

les régions du sud (Essaouira, Jbilets) pourrait illustrer la situation des mares dans les 

régions du nord après un changement climatique important, notamment la diminution de 

la contribution des espèces caractéristiques des mares dans les communautés. Ce 

changement ne sera pas simplement corrélé à la température mais implique des 

modifications plus complexes intégrant les températures mais aussi les précipitations. 

Pour ces dernières les incertitudes sont plus grandes et les modèles globaux (à l’échelle 

de la planète) ne sont pas toujours exacts au niveau local. Les espèces amphibies ayant 

une large valence de tolérance aux conditions hydrologiques (par exemple Isoetes 

velata, Elatine brochonii, Oldenlandia capensis, Isoetes histrix, Corrigiola littoralis) 

pourraient être utilisées comme indicateur sensible du changement climatique à grande 

échelle. 

 

4- Les plantes caractéristiques des mares (6 espèces amphibies utilisées comme modèles 

biologiques : Damasonium polyspermum, Damasonium bourgaei, Baldellia 

ranunculoides, Elatine brochonii, Isoetes setacea, Isoetes velata) montrent une grande 

variation le long du gradient de latitude des traits végétatifs (hauteur, nombre de 

feuilles, surface foliaire) et reproducteurs (nombre de fruits, nombre de graines, taille et 

poids des graines). Les populations de ces plantes diminuent les valeurs de leurs traits 
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(végétatifs et reproducteurs) du nord vers le sud parallèlement à la diminution des 

précipitations. Les plantes deviennent en effet plus courtes, avec peu de feuilles qui sont 

de petite taille, peu de fruits et de graines par plante, et des graines de petite taille et de 

faible masse. Cette variation latitudinale dans les traits fonctionnels des plantes ne 

s’exprime plus quand les plantes sont cultivées sous des conditions homogènes 

(d’hydrologie, de lumière, de sol) au laboratoire. Ces résultats suggèrent que les 

différences trouvées dans les traits des six plantes sur le terrain, ne sont pas d’origine 

génétique mais correspondent à une réponse plastique aux conditions 

environnementales locales très variables. Cette plasticité phénotypique des espèces des 

mares temporaires contribue probablement à leur résilience aux fluctuations 

environnementales et au changement climatique ; elle faciliterait d’éventuels transferts 

de populations dans des projets de restauration des mares. 

 

5- Les degrés de plasticité diffèrent entre les 6 espèces étudiées en fonction de leurs traits 

d’histoire de vie (annuelle ou vivace) et de leur classement phylogénétique 

(angiosperme ou ptéridophyte). Les espèces angiospermes annuelles sont plus 

plastiques que les ptéridophytes vivaces. En effet, les plantes annuelles sont dotées 

d’une grande plasticité leur permettant d’améliorer leurs phénotypes quand il y a une 

amélioration des conditions de croissance (Lotz et al., 1987). Les raisons de ces 

différences sont expliquées par les pressions de sélection dans les habitats. En revanche, 

les espèces vivaces (Isoetes velata et Isoetes setacea) montrent un faible degré de 

plasticité pour l’ensemble des traits. Il a été démontré que la plasticité des traits joue un 

rôle clé dans l’écologie évolutive des communautés et que les vivaces ne montrent pas 

le même degré de plasticité que les annuelles (Barbour et al., 2019). Ceci laisse 

supposer que la plasticité dépend probablement des traits d’histoire de vie 

(annuelle/vivace), du degré d’évolution des plantes (phylogénétique) et de facteurs 

environnementaux et que les effets de la plasticité des traits au niveau de la 

communauté augmentent avec le temps. 

 
L’ensemble de ces résultats témoignent d’une richesse et d’une diversité des mares 

temporaires du Maroc dans laquelle les facteurs hydrologiques, pédologiques et climatiques 

sont très déterminants. Les pressions anthropiques ne semblent pas avoir, pour le moment, 

un impact direct fort sur la valeur biologique des mares mais se manifestent indirectement 

par la modification de leurs caractéristiques locales. Cependant, avec l'augmentation de la 
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taille de la population humaine et le développement socioéconomique du Maroc, cet impact 

anthropique augmentera probablement notamment sur les ressources en eau, déjà 

déficitaires, et dans un contexte ou le déficit hydrique climatique va s’accentuer avec le 

changement climatique. Les plantes de ces habitats semblent être à priori assez armées pour 

affronter les modifications de l’hydrologie et les sècheresses climatiques et ce, en 

développant une plasticité phénotypique leur permettant de modifier les valeurs de leurs 

traits fonctionnels (végétatifs et reproducteurs) en fonction des conditions 

environnementales locales. Cette plasticité phénotypique des espèces des mares  

temporaires contribue probablement à leur résilience aux fluctuations environnementales et 

au changement climatique. Cette résilience sera sans doute insuffisante si les pressions 

anthropiques et les changements climatiques sont très forts et rapides. La modification des 

traits est une réponse des plantes au stress hydrique mais cela peut aussi être vu comme un 

indicateur du stress. La diminution de la taille des graines et du nombre de graines 

produites par plante peut avoir des conséquences démographiques très importantes. 

Inversement, la priorité mis dans le maintien végétatif par rapport à la reproduction pour les 

Isoetes peut être pris comme un manque de plasticité (ce qui est probablement le cas) mais 

pour les vivaces survivre est le plus important au cours d’une année sèche : quelles 

conséquences et valeur adaptative lorsque toutes les années pour la plupart d’entre-elles 

deviennent sèches ? 

 

Par conséquent, sous les conditions climatiques actuelles et futures, la mise en œuvre de 

stratégies de conservation effective de ces habitats est devenue prioritaire. Un monitoring 

régulier, un usage rationnel des multiples ressources naturelles offertes par les mares 

temporaires, des dialogues/négociations avec les acteurs locaux, contribueront au maintien 

de la valeur bioécologique et socio-économique sur le long terme de ces écosystèmes 

spécifiques. 

 

En guise de perspective à notre recherche, d’autres volets méritent d’être développées dans 

l’avenir sur ces écosystèmes aquatiques très passionnant. Il s’agit notamment de : 

 

1- Une analyse approfondie de l'impact du changement climatique sur la végétation des 

mares temporaires à l’aide de modélisations prenant en compte l’élévation de 

températures et la réduction de précipitations prévus sur le Maroc. 

 

2- Etudier la composition spécifique des communautés végétales des mares temporaires le 
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long du gradient Ouest-Est en intégrant les mares de la région de l’Oriental mais aussi  

le long du gradient d’altitude en échantillonnant les mares des régions montagneuses. 

 

3- Etudier la démographie / Dynamique des populations détaillées sur quelques espèces 

représentatives des formes de croissances et des cycles de vie 

 

4- Etudier la relation entre la phylogénie et la plasticité phénotypique des espèces. En effet 

les résultats qui découlent de l’analyse des traits fonctionnels de 6 espèces amphibies 

mettent en évidence que les ptéridophytes sont moins plastiques que les angiospermes. 

 

5- Etudier les aires de répartition des différentes espèces et vérifier si ce sont celles qui 

sont en limite d’aire qui sont les plus exposées au risque d’extinction locale 
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 CENTRE D’ETUDES DOCTORALES - SCIENCES ET TECHNOLOGIES  

 

Résumé 

 

Les zones humides temporaires sont largement représentées au Maroc. Elles sont d’une grande 

importance écologique et économique et abritent une biodiversité unique avec de nombreuses espèces 

endémiques, rares ou menacées. Toutefois, ces écosystèmes connaissent un déclin rapide en raison de l’effet 

combiné des pressions anthropiques et des changements climatiques. Les changements climatiques prévus, 

sont susceptibles d’accentuer les impacts et d’induire de profonds changements dans la qualité de ces milieux 

et leur valeur biologique. A cet égard les objectifs de cette thèse étaient (1) d’étudier la composition et la 

structure de la végétation et du stock semencier des mares temporaires du Maroc à une échelle régionale, le 

long d’un gradient latitudinal N-S reflétant un gradient climatique, (2) les réponses des plantes le long de ce 

gradient et (3) d’évaluer les conséquences des changements climatiques sur la végétation des mares. 

Notre travail, réalisé sur 85 mares temporaires de la côte atlantique marocaine a montré que la 

structure et la diversité des communautés végétales et du stock semencier sont principalement contrôlées à la 

fois par des facteurs locaux et des facteurs climatiques et que la richesse et la diversité  diminuent du nord 

vers le sud. Cet appauvrissement des communautés est susceptible de  s’accentuer dans le futur avec le 

changement climatique. Nous avons trouvé aussi une grande variation le long du gradient de latitude des 

traits végétatifs et reproducteurs de 6 espèces de plantes amphibies (des genres Isoetes, Elatine, Damasonium 

et Baldellia) sur le terrain, ce qui ne s’exprime plus quand les plantes sont cultivées sous des conditions 

homogènes au laboratoire. Ces résultats suggèrent que les différences trouvées dans les traits des six plantes, 

correspondent à une réponse plastique aux conditions environnementales locales, ce qui contribue 

probablement à leur résilience aux fluctuations environnementales et au changement climatique. 

Cecifaciliterait d’éventuels transferts de populations dans des projets de restauration des mares perturbées. 

 

Mots clés : Bassin méditerranéen, Maroc, changement climatique, communautés végétales, gradient 

climatique,  Zones humides temporaires, biodiversité. 

 

ABSTRACT 

 

        Temporary wetlands are widely represented in Morocco. These ecosystems have an important 

ecological and economic value. They are also remarkable habitats with a unique biodiversity with many 

endemic, rare or threatened species. However, these ecosystems are in rapid decline due to the combined 

effect of anthropogenic pressures and climate change. The predicted climatic changes are likely to accentuate 

the impacts and induce profound changes in the quality of these environments and their biological value. In 

this regard, the objectives of this thesis were (1) to study the composition and structure of the vegetation and 

the seed stock of Moroccan temporary ponds at a regional scale, along a latitudinal gradient N-S reflecting a 

climatic gradient, (2) the responses of plants along this gradient and (3) to assess the consequences of climate 

change on the ponds Vegetation. 

         Our work, carried out on 85 temporary ponds on the Moroccan Atlantic coast. Our results show that the 

plant communities’ and seed stock structure and diversity are mainly controlled by both local and climatic 

factors and that the richness and diversity decrease from north to south. This impoverishment of 

communities is likely to increase in the future with climate change. We also found a large variation along the 

latitude gradient of the 6 amphibious species (Isoetes, Elatine, Damasonium and Baldellia) vegetative and 

reproductive traits in the field, which is no longer, expressed when the plants are grown under homogeneous 

conditions in the laboratory. These results suggest that the differences found in six plants traits correspond to 

a plastic response to local environmental conditions, which probably contributes to their resilience to 

environmental fluctuations and climate change; it would facilitate possible transfers of populations in 

projects to restore disturbed ponds. 

 

Keywords: Mediterranean basin, Morocco, climate change, plant communities, climate gradient, temporary 

wetlands, biodiversity. 

 


