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Bois mort et biodiversité saproxylique a
différentes échelles spatiales

e bois mort (ou nécro-

masse) est un facteur clé
pour la biodiversité forestiere. C'est
pourtant une problématique assez
peu explorée par des projets de re-
cherche en forét tempérée (tableau
1 p.34) et un enjeu majeur dans la
définition en cours des pratiques de
gestion forestiere durable (Bouget,
2007). Il assume de multiples roles
fonctionnels dans I'écosystéeme fo-
restier (Harmon et al., 1986), notam-
ment comme source de micro-habi-
tats et/ou ressource trophique pour
une biodiversité riche (20 & 25 %
des especes forestieres, Stokland et
al., 2004) mais menacée. En effet, le
volume et la diversité des bois
morts sont fortement réduits par
I'exploitation dans les foréts gérées
par rapport aux foréts a dynamique
naturelle (Fridman et Walheim,
2000). Le bois mort fait partie des
indicateurs de gestion durable des
foréts en France (IFN, 2006) et en
Europe (CMPFE, 2003). La néces-
saire phase de validation écolo-
gique des indicateurs et la défini-
tion de pratiques forestieres
durables sont toutefois trés incom-
pletes, faute de connaissances.

Dans un contexte biogéographique
tempéré ouest-européen, moins
étudié que les foréts boréales scan-
dinaves, le projet RESINE s’est atta-
ché & étudier l'influence, sur la di-
versité saproxylique locale, (i) de
plusieurs propriétés qualitatives du
bois mort a I'échelle de la piece de
bois (type, diamétre, stade de dé-
composition et strate), (i) des varia-
bles descriptives du bois mort a
I'échelle du peuplement (volume et
diversité) et (iii) de la disponibilité
en bois mort a différentes échelles
dans le paysage. A partir des résul-
tats, des pistes de gestion et les
avantages de laisser du bois mort
sont discutés.

Deux régions d’'étude

Une approche similaire a été
conduite dans deux régions fores-
tieres :

- la forét de pin maritime (Pinus pi-
naster) des Landes de Gascogne,
le plus grand péle de production
de bois en France (en majorité
forét privée),

- la chénaie de plaine (Quercus sp.)
du Nord de la France, avec
l'exemple de la forét de
Rambouillet (22 000 ha dont
14000 en gestion domaniale), do-
minée par les chénes sessiles et
pédonculés, avec  tremble,
charme, bouleau, et secondaire-
ment hétre et chataignier dans le
sous-étage.

Ces entités concernent 2 essences

d'importance économique majeure

puisque le chéne et le pin maritime
représentent respectivement 25 %
et 9 % du volume sur pied en

France (statistiques IFN).

Dans chacune des 2 régions, nous
avons conduit deux approches sur
la biodiversité des coléoptéres et
champignons saproxyliques' : la
premiére sur différentes piéces de
bois mort, la seconde sur des peu-
plements a stock de bois mort va-
riable (figure 1).

Effets des caractéristiques
des bois morts sur la
biodiversité — échelle de la
piéce de bois

D'apres nos données, la qualité des
pieces de bois influence significative-
ment la richesse et la composition
des assemblages de Coléopteres et
de Champignons saproxyliques. Sur
chéne et pin, les 4 facteurs décrivant
les pieces de bois mort étudiées
(type, strate, diamétre, décomposi-
tion) expliquent une fraction impor-

'Les Chiropteéres et les Bryophytes corticoles ont également été étudiés & Rambouillet.

? L'arbre mort entier n'a pas été étudié dans le cadre de ce projet pour des raisons d’ordre méthodologique.
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tante de la variation du nombre d'es-
péces (60 % pour le chéne par ex.).
L'intérét de certains types de bois
mort pour la conservation de la bio-
diversité est confirmé mais partielle-
ment différent dans le chéne et le pin.

Le type de gros bois mort?

Les chandelles de chéne et les
souches de pin sont des piéces par-
ticulierement riches (figure 2). Elles
abritent davantage d'espéces, da-
vantage d'espéces caractéristiques,
et davantage d'espéces rares (pour
les chandelles de chéne) que les
gros bois au sol. Dans les Landes, la
capacité des souches a constituer
un habitat de substitution pour une
grande partie des espeéces de co-
|éoptéres saproxyliques est a souli-
gner dans le contexte du dévelop-
pement du bois énergie et des
projets émergents d’exportation
des souches.

La classe de diamétre du bois
mort au sol

Pour le chéne comme pour le pin,
pour les coléoptéres comme pour les
mycetes lignicoles, le nombre cu-
mulé d'espéces est plus important
pour les gros diamétres. Cette classe
de diameétre héberge également le
plus grand nombre d'espéces carac-
téristiques. Les différences de com-
position entre les grosses piéces et
toutes les autres classes de diametre
sont significatives. Cependant, les
grosses piéces n'abritent pas davan-
tage d'espéces rares en abondance
et en nombre que les pieces petites
et moyennes.

Seulement 25 % des espéces de co-
|éopteres se retrouvent dans les trés
petites pieces (diameétre < 5 cm),
dont moins d’'espéces rares que
dans les diametres supérieurs. Mais
cette classe des débris ligneux fins
se singularise par davantage de co-



connaissances

Echelle spatiale

Landes de Gascogne

Echantillonnage (Pin maritime)

118 (chéne) a 164 (pin) nasses
3 types de gros bois mort

4 classes de diamétre

3 stades de décomposition

2 strates de branches mortes

Coléopteres

Gradient de bois mort :
- de 60 placettes de 2 a 100 m3/ha
- de 41 placettes de 0 a 63 m3/ha

Coléopteres

Fig. 2 : quelques micro-habitats clés du bois mort, équipés de nasses d'émergence pour
I'échantillonnage de leur faune caractéristique : (a) souche de pin maritime, (b) gros bois mort gisant de

chéne, (c) chandelle de chéne
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|éoptéres caractéristiques que les
pieéces moyennes de 10 a 30 cm de
diametre, et par une différence de
composition significative avec toutes
les autres classes de diamétre.

Ces résultats soulignent I'intérét de
conserver notamment des gros bois
morts au sol et des trés petites
branches, a contribution originale.
L'intensification systématique des
prélevements de petits rémanents,
dans le cadre de l'essor du bois
énergie par exemple, pourrait me-
nacer la faune spécialiste associée.

Le stade de dégradation du bois
mort au sol

Le nombre cumulé d'espeéces est
plus important dans le bois mort
frais pour les coléopteres du pin,
dans les stades de décomposition
intermédiaires pour les coléopteres
du chéne, dans les stades trés dé-
gradés pour les champignons ligni-
coles du chéne. Chaque stade pré-
sente des espéces qui lui sont plus
particulierement associées. La com-
position des assemblages est signi-
ficativement différenciée entre les
stades, ce qui reflete la succession
d'espéces qui accompagne la dé-
composition du bois. En outre, pour
le chéne, I'abondance et le nombre
des espéces rares de coléopteres
sont équivalents dans les différents
stades de dégradation®.

La contribution originale et riche de
chaque stade de décomposition
renforce l'intérét de la continuité
d'approvisionnement  du  bois
mort... plutét que des apports mas-
sifs ponctuels (aprés tempéte, par
ex.) et des cohortes de bois mort
qui se dégradent de concert
(Bouget & Brustel, sous presse).

La strate des branches mortes

En comparant les assemblages de
coléopteres occupant les branches,
au sol ou dans le houppier, nous
avons porté notre attention sur un
micro-habitat souvent négligé dans
les estimations du bois mort d'un
peuplement et a la biodiversité trés
mal connue. Le nombre cumulé d'es-

?Résultats non disponibles pour le pin
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péces est aussi important dans les
branches du houppier qu'au sol.
Cependant, les assemblages d'es-
péces sont résolument différenciés
entre ces deux strates. Les espéces
associées plus particulierement a
I'une des strates sont réparties en
nombre équivalent entre les
branches au sol et celles du houp-
pier. Pour le chéne, I'abondance et le
nombre d'especes rares est par ail-
leurs aussi important dans les deux
strates.

Dans certains peuplements a faible
volume de bois mort au sol, le bois
mort du houppier ne peut donc pas
jouer un réle compensatoire, en rai-
son de la forte différenciation des
assemblages occupant les branches
mortes perchées ou gisantes, mais
il assume un réle important pour la
diversité saproxylique.

Effets du volume local et de
la diversité du bois mort sur
la biodiversité - échelle du
peuplement (environ 1 ha)

Plusieurs principes écologiques
présument une relation positive
entre surface d’habitat favorable ou
volume de ressources (par ex. le
bois mort) et nombre d’espéces.
Nous avons examiné ici le lien entre
biodiversité locale et volume local
mais également diversité du bois
mort, qui peut avoir un effet positif
sur le nombre d'espéces local. Dans
les deux régions prospectées, les
tendances observées ne sont pas
vraiment convergentes.

Des résultats contrastés

Le volume local de bois mort a un
effet élémentaire fort sur la diversité
des coléoptéres dans les Landes, et
significatif mais faible a Rambouillet
sur la diversité des mycetes ligni-
coles et des espéces rares de co-
|éoptéres saproxyliques. L'effet est
également significatif mais faible a
Rambouillet sur la diversité de I'en-
semble des coléoptéres dans un
seul des deux types stationnels, les
chénaies-charmaies et non les ché-
naies claires a fougére aigle.

Le nombre local de types de bois
morts a aussi une influence impor-
tante sur la diversité des coléop-
téres dans les Landes, et significa-
tive mais faible sur la diversité des
myceétes lignicoles a Rambouillet.
Cette diversité du bois mort n'a pas
d'effet sur la diversité des coléop-
teres, et seulement un faible effet si-
gnificatif sur le nombre d'espéces
rares de coléopteres saproxyliques
dans un seul des 2 types stationnels
a Rambouillet (les chénaies-char-
maies). Le volume et la diversité
étant souvent corrélés par simple
effet d'échantillonnage, leurs effets
respectifs doivent étre examinés en-
semble. De fait, a Rambouillet et
dans les Landes, apres la prise en
compte du volume, les différents ef-
fets élémentaires de la diversité du
bois mort sur les Mycetes et les
Coléopteres ne sont plus significatifs.

Le volume de certains types de bois
morts semble apporter une contri-
bution significative a la biodiversité.
Ainsi, le volume local des gros bois
morts au sol, qui héberge des as-
semblages de coléoptéres riches et
originaux, est un facteur détermi-
nant pour leur richesse locale en
chénaie comme en pineraie. En
chénaie, le volume local de chan-
delles n'est pas déterminant pour la
richesse locale des coléopteres,
mais pour I'abondance locale des
espéces rares. Un faisceau d'argu-
ments en faveur de la diversité des
essences de bois mort émerge des
résultats (effet du volume de bou-
leau ou de tremble sur les Mycétes
et les Coléoptéres rares respective-
ment, etc.).

L'importance du contexte fores-
tier

Le volume et la diversité du bois
mort local sont donc des indicateurs
de biodiversité de qualité variable.
Dans les plantations de pin maritime
des Landes, I'indicateur de biodiver-
sité qui reflete le mieux la réalité éco-
logique est basé sur le nombre de
types de pieces de bois mort de dia-
métre supérieur a 15 cm. En conclu-
sion, la relation entre volume de res-



source et biodiversité est bien moins
significative dans la chénaie de
Rambouillet que dans les plantations
de pin des Landes, et dans la chénaie
claire a fougére aigle que dans la
chénaie-charmaie & Rambouillet. Des
différences de saturation des com-
munautés saproxyliques locales
pourraient contribuer a expliquer ces
différences (par ex., bois mort ense-

veli sous la fougére aigle dans la ché-
naie claire, donc moins accessible et
moins colonisé que dans la chénaie-
charmaie).

Une relation non ou trés faiblement
significative entre volume local de
bois mort et biodiversité a déja été
observée a plusieurs reprises dans
les foréts tempérées : dans les hé-

connarssances

traies belges, dans les peuplements
mixtes hétres-résineux en Suisse et
dans les Alpes francaises (tableau 1).
A l'inverse, en forét boréale, la plu-
part des travaux antérieurs montrent
une relation positive entre volume
des ressources et biodiversité.
Comme en forét des Landes, ces
études portent majoritairement sur
des écosystémes résineux homo-

Type forestier ou Echelle Effet sur la RS en Effet sur la RS en
Pays ou Région Référence
essence dominante| spatiale |coléoptéres saproxyliques mycétes lignicoles

Finlande

Pinus

0,09 ha

iversité

Diversité Volume
du BM de BM

du BM

Volume
de BM

Simila et al., 2002

Norvege

Picea

0,16 ha

Okland et al., 1996

Finlande
Foréts

Pinus

Simila et al., 2003

i --------

Suede

Pinus Picea

McGeoch et al.
2007

Finlande

Finlande

Alpes francaises

Picea

Picea

Martikainen et al.,
2000

Penttila, 2004

Fagus, Picea,
Abies

Dodelin, 2008

Foréts
tempérées

Belgique

Feuillus (Fagus)

0,05-Tha

Fayt et al., 2006

Landes

Pinus pinaster

0,3 ha

Cette étude

Tab. 1 : relations entre le volume ou la diversité du bois mort et la richesse spécifique (RS) des coléoptéres et des
champignons saproxyliques ; résultats du projet RESINE et synthése des principaux résultats observés dans la
littérature scientifique en forét tempérée ou boréale, feuillue ou résineuse (la liste des études conduites en forét
boréale n’est pas exhaustive dans cette compilation)
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génes sur de trés grandes surfaces
(d'ou une relative similarité des résul-
tats). Ces divergences soulignent les
risques de |'extrapolation géogra-
phique de résultats scientifiques ma-
joritairement obtenus en contexte
boréal sur le theme de la biodiversité
associée au bois mort en France.

En sus de ces divergences entre ré-
gions forestiéres, d'autres résultats
de RESINE mettent en exergue
I'importance de contextualiser le
bois mort (densité de peuplement
ou de couvert, ratio avec le peuple-
ment vivant par exemple). La com-
binaison d'informations sur |'envi-
ronnement local et la quantité et la
qualité des ressources permettrait
de construire un indicateur compo-
site susceptible d'améliorer la pré-
diction de la richesse spécifique.

Biodiversité locale et bois
mort dans le paysage

L'analyse des effets sur la biodiver-
sité locale de la densité de res-
sources a l'échelle locale a été com-
plétée dans les Landes par une
étude de l'influence du volume de
bois mort a différentes échelles
dans le paysage. Malgré une varia-
tion importante de ce volume dans
le paysage jusqu'a 400 m autour
des placettes (entre 3 et 18 m*/ha),
la quantité de bois mort a cette
échelle n'a pas d'effet significatif sur
la composition ou sur la richesse
spécifique des assemblages de
Coléoptéres saproxyliques. On
peut ainsi supposer que |'approxi-
mation de la quantité de bois mort
par corrélation a I'dge des peuple-
ments environnants est trop gros-
siére, ou que la capacité de disper-
sion de la plupart des especes est
supérieure a 400 m. D'ailleurs, Gibb
et al. (2006) ou Okland et al. (1996)
n'ont observé un effet de la densité
du bois mort qu‘a tres large échelle
dans le paysage en Scandinavie.

Il reste difficile de répondre a des
questions comme : « faut-il se don-
ner comme objectif de gestion un
volume moyen minimum de bois

RDV techniques n°25-26 été - automne 2009 - ONF

mort a maintenir sur le territoire ? »
ou « faut-il aussi s'assurer que cer-
taines portions de ce territoire
contiennent des quantités impor-
tantes de bois mort ? ». De fortes
disparités dans les capacités de dis-
persion entre especes (trés variables
au sein des Coléoptéres saproxy-
liques, entre quelques dizaines de
metres et quelques kilométres) ren-
dent finalement improbable I'iden-
tification d'une seule échelle de
connectivité du bois mort (Schiegg,
2000) et d’'une seule échelle de ré-
ponse au niveau des assemblages.
Ainsi, au sein d'une méme famille
(Cerambycidae), I'échelle spatiale
de l'interaction habitat-espéce peut
varierde 20m a 1 600 m (Holland et
al., 2004). Ce constat renforce 'inté-
rét de pouvoir renseigner la capa-
cité de dispersion des espéces d'un
assemblage au moyen d'un référen-
tiel satisfaisant des traits de vie
(Bouget et al., 2008).

Quelles pistes de gestion ?

Malgré les ambiguités et le carac-
tére partiel des résultats, quelles
pistes de gestion forestiére peuvent
étre dégagées ?

Dans les limites de représentativité
de nos résultats, 'efficacité elle-
méme d'une augmentation du vo-
lume global vers une valeur cible
n‘est pas validée en chénaie.
D'aprés I'enquéte sociologique
menée dans le cadre du projet RE-
SINE, les forestiers se partagent
entre les partisans d'une norme
pragmatique et les réfractaires a
une norme arbitraire. Nos résultats
entérinent plutdt l'illusion d'une
norme volumique universelle. A
I'aune de nos résultats sur la rela-
tion entre volume de bois mort et
biodiversité, méme avec I'exemple
des Landes o la relation est la plus
significative, quelle cible peut étre
en effet argumentée ? Le WWF sug-
gére pour les foréts francaises une
valeur cible & 30 m*/ha (Vallauri,
2005) ; or dans les Landes, en cas de
doublement du volume moyen ac-
tuel (de 15 a 30 m*/ha ; Brin et al.,

2008), le gain de richesse spécifique
locale serait faible. Pour doubler la
richesse locale moyenne, il faudrait
plus que tripler le volume moyen de
bois mort (@ 50 m3/ha). N'oublions
pas toutefois que ces considéra-
tions locales ne tiennent pas
compte de la diversité a I'échelle du
massif ou de la composition quali-
tative d'un stock de bois mort de
volume croissant.

D'autres pistes de gestion du bois

mort peuvent étre suggérées :

- la diversification, c'est-a-dire I'op-
timisation du nombre de types de
bois morts, qui semble pertinente
dans les Landes d'aprés nos résul-
tats,

- 'augmentation, vers une valeur
cible & définir, du volume de cer-
tains types de bois morts détermi-
nants (et & volume déficitaire),
bien illustrée en chénaie a
Rambouillet pour les gros bois et
surtout les chandelles.

Chacune de ces pistes peut étre tra-

duite a I'échelle locale ou a I'échelle

du paysage.

L'ensemble de ces commentaires
sur 'application des résultats sou-
ligne (i) le hiatus qui demeure
entre la production actuelle de
connaissances et la production de
normes pour |'action, dépassant
les seules recommandations d'or-
dre général, et (ii) la difficulté de
généraliser des indicateurs sim-
ples sur les relations entre varia-
bles environnementales et biodi-
versité. Il convient donc de ne pas
céder a I'impatience de la norma-
lisation, mais de prolonger ces
premiéres études sur |'écologie du
bois mort en France.

Laisser du bois mort en
forét : quels avantages
pratiques ?

Dans I'enquéte sociologique du pro-
jet RESINE, le discours des acteurs
forestiers traduit I'attente d'une esti-
mation du rapport entre les colits et
les bénéfices de la rétention de bois
mort, pour |'écosystéeme mais aussi



pour la sylviculture et I'économie fo-

restiere. Transparaissent notam-

ment :

- le besoin d'une justification fonc-
tionnelle de la rétention de bois
mort, particuliérement aigu au
moment ou les propriétaires fores-
tiers envisagent |'exportation des
rémanents pour le bois-énergie
malgré les risques en matiére de
fertilité du sol et de biodiversité ;

- le besoin d'une évaluation de la
contribution des bois morts a la
biodiversité ‘patrimoniale’;

- lamise en exergue du manque a ga-
gner (cf. Chevalier et al., ce dossier)
mais aussi des contraintes supplé-
mentaires pour éviter la destruction
des piéces de bois mort conservées,
notamment dans les peuplements
jeunes dans les Landes ;

de profondes préoccupations

phytosanitaires qui n'étaient pas

I'objet de notre étude écologique,

mais qui pourraient déja étre cla-

rifiées par un simple effort péda-
gogique sur les liens entre les bois
morts et les quelques especes de

Mycetes (Fomes lors de la régéné-

ration du pin maritime par ex.) ou

d'insectes xylophages a risque.

Des bénéfices fonctionnels ?

Le réle du bois mort a I'égard du
maintien de la fertilité des sols (ré-
duction d'acidité des sols et aug-
mentation de la disponibilité des
cations) a été montré par ailleurs
(Cacot et al. 2006). L'importance de
la diversité des coléoptéres et
champignons décomposeurs dans
I'efficacité du processus de recy-
clage des éléments reste un do-
maine d'étude a explorer.

Dans nos travaux, le lien entre bois
mort et fonctionnement de |'éco-
systeme a été abordé a travers le
réle de renforcement du réservoir
de prédateurs auxiliaires du bois
mort. En effet, le maintien de bois
mort peut-il contribuer a entrete-
nir des populations de prédateurs,
déja en place au moment des ca-
tastrophes (les tempétes par ex.)
pour aider a juguler les pullula-
tions de ravageurs (Kenis et al.,

2004) ? Cet argument n’est pas
trés tangible dans nos données.
Dans les Landes, mais pas a
Rambouillet, on observe une rela-
tion significative entre le volume
de bois mort total ou frais et la ri-
chesse spécifique en prédateurs,
mais aucun effet significatif sur
I'abondance en prédateurs.

Un intérét patrimonial ?

A quels types de bois morts sont as-
sociées les espéces rares ? A
Rambouillet, les chandelles de chéne
hébergent un nombre d'espéeces
rares significativement plus impor-
tant que les autres types de pieces
(comme Sverdrup-Thygeson et Ims,
2002 I'avaient montré en Norvége
pour le tremble). Pour le pin comme
pour le chéne, manque ici I'analyse
de gros bois mort au sol tres cariés,
connus pour héberger des espéces
spécialisées (Siitonen et Saaristo,
2000), mais trop rares dans les foréts
prospectées pour étre étudiés.

Les espéces rares sont-elles liées
au volume et a la diversité des
bois morts ? A Rambouillet, en
chénaie-charmaie seulement, le
nombre d'espéces rares de co-
|éoptéres saproxyliques est favo-
risé par un volume total, une diver-
sité de bois mort et un volume de
chandelles croissants.

Perspectives : nouvelles
pistes de recherche

De méme qu'il est abusif de géné-
raliser les résultats positifs scandi-
naves dans nos contextes, il serait
arbitraire d'extrapoler les résultats
obtenus a Rambouillet a I'ensemble
des foréts feuillues francaises de
plaine, ou ceux des plantations de
pin maritime a tous les peuple-
ments résineux. La divergence des
résultats observés entre Landes et
Rambouillet, et entre les 2 stations
en chénaie rambolitaine, renforce
I'intérét de reproduire la double
mesure de nécromasse et de biodi-
versité sur des gradients géogra-
phiques et forestiers plus larges ou
des gradients ciblés :

connaissances

- en étudiant un gradient de vo-
lume de certains types de bois
morts (dont la variance ici trop fai-
ble fragilise probablement les ré-
sultats),

-en approfondissant |'approche
paysagere initiée dans les Landes
par une mesure adéquate de la
densité de bois mort a une échelle
large, et une approche croisant le
volume de bois mort local et le vo-
lume dans le paysage.

Ces approches observationnelles
seront cependant limitées par les
foréts disponibles a I'étude. Deux
voies pourraient permettre de dé-
passer cette frontiere : le suivi par
gestion adaptative et le recours a la
modélisation et a la simulation.
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