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1 Introduction

1.1 Recherches initiales (1999 - 2003)

Mes travaux de recherche ont débuté lors de mon stage de Diplome d’Enseignement Supérieur
Spécialisé et de ma these de doctorat réalisés sous la co-direction du Pr. Didier Alard et du Dr.
Fabrice Bureau au laboratoire d’Ecologie (Ecodiv, EA-1293 ; dirigé par D. Alard) de I’Université de
Rouen. A la fin des années 1990, le théme central des recherches du laboratoire portait sur I'analyse
intégrée de la Biodiversité dans les écosystemes terrestres et s’organisait autour de deux opérations
de recherche: (i) L'analyse multi-échelle des facteurs de controle de la biodiversité, opération
« historique » développée par D. Alard en 1996 lors de la création du groupe Ecodiv au sein de I'EA-
1293 ; et (ii) I'analyse fonctionnelle de I'interface sol/végétation, développée a partir de 1998 suite
au recrutement du Dr. Fabrice Bureau.

Mes travaux de doctorat se sont positionnés sur ces deux opérations avec comme modeéle d’étude
les futaies réguliéres pures de Hétre (Fagus sylvatica L.), développées sur limons de plateau, en
Haute-Normandie. Les objectifs initiaux étaient d’appréhender les conséquences de la coexistence
du hétre et d’une espece ligneuse post-pionniere (i.e. Carpinus betulus L.) dans la canopée en
référence au modeéle « hétraie pure ». Suivant I'opération « historique » nous nous intéressions aux
conséquences du mélange sur la structure, la composition et I'organisation des communautés
végétale et faunistique (macrofaune édaphique) de l'interface sol-végétation. Suivant 'opération
« fonctionnelle », les travaux étudiaient les effets du mélange sur la décomposition de la litiere et la
dynamique de l'azote. Ces recherches trouvaient un écho fondamental dans la grande thématique
des relations épigée-endogée et de leur conséquences fonctionnelles. En termes appliqués, elles
s’appuyaient également sur le constat réalisé par A. Bréthes (1984) selon lequel en Haute-
Normandie, le traitement en futaie réguliere pure de hétres des foréts situées sur limon des plateaux
conduit a un ralentissement de I'activité biologique (évolution des humus vers le type moder) et une
banalisation des cortéges floristiques (élimination des espéces caractéristiques des conditions
stationnelles). La stratégie d’étude retenue f(t de coupler :

v une approche temporelle prenant en compte la dynamique du systéme forestier
(approche synchronique sensu Pickett (1989)) dans le but de comparer les
trajectoires dynamiques de la futaie pure et de la futaie mélangée ;

v une approche spatiale intra-parcelle dans le but de caractériser I'effet du mélange
d’espéces dans la canopée sur la structuration spatiale de l'interface sol-végétation
en termes de diversité et d’activité biologique.

Ces deux approches permettaient de fournir aux gestionnaires des informations quant a l'intérét du
maintien d’une espéce post-pionniére sur une rotation de futaie de hétre et sur la maniere de
concevoir les mélanges au sein des parcelles pour optimiser I'effet améliorant de ces derniers.

Ces recherches ont été soutenues financierement par le GIP-ECOFOR (Prgl — Biodiversité et gestion
forestieres) et la région Haute-Normandie (allocation de recherche). Elles m’ont permis d’encadrer 2
stagiaires de Master 1 (M. Hedde, M. Berton) et un stagiaire de Licence 3 (V. Drouet).
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1.2 Recherche développées depuis la nomination (2004 -)

1.2.1 Thématique et modele d’étude

Depuis ma nomination en qualité de Maitre de Conférences a I'Université de Rouen dans le
laboratoire d’Ecologie (Ecodiv EA-1293), j’ai entrepris de développer mes recherches, sur la base de
mes travaux antérieurs, en m’intéressant aux conséquences fonctionnelles des relations épigées —
endogées en termes de décomposition de la litiere et de restitution de I'azote contenu dans la
matiere organique (et in fine de minéralisation de cette azote) a I'interface sol-végétation.

J'ai plus particulierement envisagé ces relations pour les écosystémes terrestres et dans le contexte
de leur dynamique successionnelle cherchant a mettre en évidence les leviers biologiques régulant
et/ou orientant I’effet du compartiment végétal sur le fonctionnement biologique de I'interface sol-
végétation au cours des successions.

J'ai retenu comme modele d’étude privilégié les écosystémes forestiers ; premiérement car ce sont
des systémes qui me passionnent et deuxiemement parce que ces systemes font I'objet, depuis peu,
d’attentions appuyées en termes économique, politique et écologique. Dans le contexte actuel de
forte érosion de la biodiversité, de préparation de « I'aprés pétrole », et de crise économique, les
foréts apparaissent en effet comme des écosystémes clés aux regards des services écosystémiques
qui leur sont directement ou indirectement adossés e.g. services "d'approvisionnement" ou de
"prélevement" (aliments, matériaux et fibres, eau douce, air, combustibles) ; services de "régulation"
(e.g. climat, qualité de l'air, occurrence et intensité des inondations ou des maladies); services
"culturels" (bénéfices immatériels d'ordre spirituels, esthétiques, récréatifs ou éducationnels)
(Teyssedre, 2004; MEA, 2005).

Je me suis attaché a essentiellement étudier deux processus écologiques se déroulant a l'interface
sol-végétation, la décomposition de la matiere organique végétale et la minéralisation de I'azote
parce que :

v' avec plus de 90% de la production primaire forestiére intégrant le pool de matiére
organique morte (Cebrian, 1999), la décomposition devient un processus central du
fonctionnement des foréts (Gessner et al., 2010) ;

v’ 'azote est (avec le phosphore) considéré comme un élément limitant la
production de biomasse végétale dans les écosystemes forestiers (Schulze, 2000).

1.2.2 Financements, encadrement et valorisation!
Cing projets de recherche ont financé (et financent actuellement) mes travaux :

Prgl : projet « Caractérisation d’indicateurs de réponse a différents modes de traitements forestiers »
Coordonné par J. Bardat (MNHN-IEGB). Au-dela d’avoir financé le fonctionnement de ma thése sur
des sites forestiers normands, j’'avais en charge dans ce projet I'analyses statistiques des données
récoltées par I'ensemble des équipes impliquées. Ce projet a produit 5 publications dans lesquelles
j’apparais comme auteur ((Aubert et al., 2003a [22]); Aubert et al., 2004 [20]; Bardat et Aubert, 2007

! Les nombres cités entre crochet ([x]) renvoient aux numéros des publications citées dans la section 3.2.1 de la premiére partie. Prgx.
Renvoie aux numéros des programmes détaillés dans la section 3.3.1 de la premiére partie.
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[11]; Decocq et al., 2004 [19]; Decocq et al., 2005 [16]). Les résultats m’ont permis d’ébaucher
I"approche méthodologique employée pour le développement de mes thématiques depuis 2004.

Prg3 : projet VIFLORHUM « Mise au point d’outils robustes d’estimation de la richesse minérale et de
la production d’azote minéral du sol utilisant la valeur indicatrice de la flore, des formes d’humus et
de la pédofaune » dont j'étais le coordinateur principal. Ce projet m’a permis de partiellement
assurer le financement du fonctionnement d’'une thése (Jean Trap, soutenue en juillet 2010),
d’encadrer un stage de master 2 (Jean Trap, université Paris Xl) et deux stages de master 1 (L.
Traverso — Université de Rouen et C. Baron — Université Paris Xl). Le projet a donné lieu a trois
publications dans lesquelles j'apparais comme auteur (Trap et al., 2009 [7]; Trap et al., 2011a [3];
Chauvat et al., soumis [4]) et un rapport de synthese ([RR2]).

Prg 5 puis 7: Projet BIODIV « Déterminismes et fonctions de la biodiversité » de 2008 a 2010
prolongé par le projet ESETER « Impact des changements globaux sur le fonctionnement des
environnements terrestres » (2010 — 2011) tous deux coordonnés par le Pr. Thibaud Decaéns (Ecodiv
EA 1293) dans lesquels j'ai porté une action de recherche intitulée DYNAMOF « Dynamique des
matiéres organiques forestiéres ». Ces deux projets financés par la région Haute-Normandie m’ont
permis de co-financer le fonctionnement de la thése de Jean Trap et m’ont permis d’encadrer deux
stagiaires de master 1 (P. Legras et O. Mauduit). Ills ont généré, a la date d’aujourd’hui, 3 publications
(Aubert et al., 2010 [6]; Trap et al., 2011b [1]; Trap et al., 2011c [2])

Prg8 : Le projet IMPREBIO « impact de l'intensité des prélevements forestiers sur la biodiversité »
coordonné par le Dr. Ph Balandier (UMR INRA 547) qui a tout récemment débuté (avril 2011), dans
lequel je coordonne le volet faune détritivore du sol et forme d’humus. Ce projet me permet de
tester I'impact de la densité des peuplements sur la diversité et le fonctionnement de l'interface sol-
végétation. UNE allocation doctorale de la région Haute-Normandie va me permettre de co-encadrer
un doctorant (Ludovic Henneron) avec M. Chauvat (Ecodiv) et |. Gattin (Biosol — ESITPA) sur cette
thématique.

2 Cadre scientifique général

Les relations compartiment floristique (épigé) et fonctionnement de l'interface sol-végétation sont
issues d’une thématique centrale et récurrente de la recherche en Ecologie depuis le début des
années 1990 : les relations entre diversité biologique et fonctionnement des écosystemes (Hooper et
al., 2005). D’abord tres fondamentaux, les travaux de recherche se sont rapidement orientés vers des
problématiques appliquées relatives a I'écologie de la conservation (Schwartz et al., 2000) et a la
gestion des écosystéemes (Bengtsson et al., 2000) dans le but de comprendre comment la perte de
biodiversité résultant des activités humaines pouvait impacter (i) le fonctionnement des systéemes
écologiques et (ii) les biens et les services qu’ils fournissent a ’'homme (Lavelle et al., 2006). Dans ce
contexte, de nombreuses études se sont focalisées sur les possibles relations directes entre diversité
de la végétation et les processus écosystémiques tels que la productivité primaire, le recyclage de la
matiere organique ou bien les cycles de nutriments (Wardle, 2002). Les premiers résultats portant
sur des manipulations de la richesse spécifique n’ont pas fourni de certitudes quant a I'impact positif,
négatif, nul ou bien aléatoire de la richesse des communautés floristiques sur une fonction donnée.
Ils ont néanmoins mis en évidence I'importance des traits biologiques (taux de croissance, capacité a
fixer I'azote atmosphérique, qualité de la litiere produite...) propres aux espéces en mélange dans le
contréle des processus écologiques mesurés (Hooper et al., 2005).
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Par conséquent, l'effet du compartiment végétal sur le fonctionnement de [linterface sol-
végétation doit plus étre approché au travers des traits des espéces présentent dans les biocénoses
qu’au travers du nombre d’espéces présentes (Hooper et al., 2005; Scherer-Lorenzen, 2008) i.e.
I'identité fonctionnelle des espéces plutét que les espéces elles-mémes (Mokany et al., 2008).

En ce qui concerne les processus de recyclage de la matiere organique (décomposition de la litiere et
dynamique des nutriments), les recherches se sont dés lors orientées vers I'étude des relations entre
diversité épigée (diversité de la flore) et diversité endogée (diversité des biocénoses du sol) (Hooper
et al., 2000). L'objectif principal était (est toujours) de comprendre les mécanismes liant, de maniére
indirecte, la diversité des communautés floristiques, principales ressources trophiques entrant dans
le systéme sol, et le fonctionnement de ce dernier. Cette réorientation admettait comme postulat
initial que les biocénoses édaphiques représentaient un facteur de contréle du fonctionnement du
sol plus proximal que la flore (Lavelle and Spain, 2001). Elle trouvait également son fondement
théorique dans I'hypothése de non-indépendance des niveaux de biodiversité entre différents
compartiments d’un écosysteme ou hypothese des « diversités emboitées » de Lavelle (1996)
suggérant que la diversité des plantes, en diversifiant a la fois la ressource trophique et la ressource
spatiale (diversité des micro-habitats), doit alors permettre (i) I'accueil d’'une plus grande diversité
d’organismes détritivores et décomposeurs (Ettema and Wardle, 2002) et par conséquent (ii) une
meilleure efficacité des processus de recyclage de la matiere organique (Kaneko and Salamanca,
1999). Les revues bibliographiques de Wardle et Van der Putten (2003) et Gartner et Cardon (2004)
ont montré que cette hypothese liant diversité de la flore et diversité des biocénoses des sols était
loin d’étre consensuelles. Quatre catégories de raisons peuvent expliquer cet état de fait :

i Une premiere catégorie de raisons est relative a I'histoire et aux parametres
abiotiques des sites d’études. La composition locale des biocénoses édaphiques (i.e.
pool local d’espéces sensu Zobel (1997)) est en premier lieu contrélée par des facteurs
abiotiques agissant a des échelles de temps et d’espace bien plus large que la qualité de
la ressource trophique localement restituée par la végétation. Ces facteurs abiotiques
tels que le climat, le mode d’occupation du sol, le type de sol, la roche mére
sélectionnent des espéces qui auront les attributs biologiques et écologiques requis
pour coloniser (capacités de dispersion) et se développer sur un site (exigences
écologiques) (Belyea and Lancaster, 1999; Alard and Poudevigne, 2002). Il en résulte que
les pools locaux d’especes des biocénoses édaphiques de deux sites donnés peuvent ne
pas répondre de la méme maniere a une méme manipulation de la ressource trophique
car les traits biologiques (des espéces constitutives des chaines trophiques des sols) sont
d’abord le reflet des stratégies dispersives et des exigences environnementales
sélectionnées par I'histoire (Encadré 1).

Par conséquent, les effets du compartiment végétal sur le fonctionnement de linterface sol-
végétation sont contextuels, fonction de I’histoire a long terme et de I’environnement abiotique
(Cardinale et al., 2000).

ii. La seconde raison vient du fait que se superposent aux traits de dispersion et aux
traits écologiques, des traits biologiques liés a la capacité des espéces a interagir avec
d’autres au sein des communautés (Cf. Encadré 1) soit positivement i.e. facilitation, soit
négativement i.e. compétition interspécifique (Keddy, 2007). La facilitation favorise la
coexistence des especes dans les environnements moyennement a fortement sévéres
(Brooker et al., 2008). La compétition, favorise quant a elle la coexistence dans les
habitats moins contraignant (Keddy and Weiher, 2001). Cette derniére implique des
rapports de dominance pouvant conduire a des mécanismes d’exclusion compétitive
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(Encadré 2). Dans les deux cas, les assemblages d’espéces en équilibre avec les
conditions de milieu sont caractérisés par la coexistence d’especes possédant des traits
biologiques, relatifs aux capacités facilitatrice ou compétitive, dissemblables (Belyea and
Lancaster, 1999) afin de minimiser les interactions négatives (compétition) et maximiser
les interactions positives (facilitation) i.e. « limiting similarity concept » de Pacala et
Tilman (1994) et Kinzing et al. (1999) ou encore le « niche differentiation mechanism »
de Loreau (2000). Certains traits végétaux permettant de s'"accommoder des interactions
biotiques tels que la durée de vie des feuilles, la longévité, la composition chimique et
biochimique des organes ou encore les exigences trophiques peuvent étre associés a des
processus fonctionnels des écosystémes (e.g. productivité, cycles des nutriments,
stockage de C). Ces traits sont alors considérés comme des traits fonctionnels d’effet
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sensu Lavorel et Garnier (2002).

A linstar des relations biodiversité — productivité, I'effet du compartiment végétal sur le
fonctionnement de linterface sol-végétation est avant tout dépendant de la complémentarité des
traits fonctionnels d’effet (Complementarity Effect) présent au sein des assemblages d’espéces
(Loreau, 2000; Cardinale et al., 2007); et dont la sélection est sous la dépendance des régles
d’assemblage structurant les communautés.

Encadré 1 : Régles d’assemblage sensu lato et liens traits-environnement

Le concept de « lien traits-environnement » (Keddy, 1992) fait référence aux ensembles de traits biologiques d’espéces
invariablement associés a certaines conditions environnementales indépendamment des especes présentes (Diaz et al.,
2001). Les variations macro-climatiques, les grandes perturbations, le jeu des interactions biotiques, des processus
d’extinction d’especes et de spéciation a I’échelle de I'histoire évolutive ont légué régionalement des pools totaux
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(Diaz et al., 1998)

Régles d’assemblage
(Belyea et Lancaster, 1999)

d’espéces a partir desquels sont
constitués les assemblages spécifiques
locaux (Blondel, 1995; Belyea and
Lancaster, 1999).

Les assemblages locaux se constituent
alors sous les effets successifs de 2
grands ensembles de facteurs :

i. des contraintes environnementales
vont restreindre I'établissement des
especes en filtrant depuis le pool total
régional les especes les moins a méme
de coloniser un habitat (contraintes de
dispersion) et de boucler leur cycle
biologique dans les conditions
abiotiques de ce dernier (contraintes
d’habitat et contraintes stationnelles).
Contraintes de dispersion, d’habitat et
stationnelles représentent une série
de 3 filtres environnementaux appelée
« processus de délétion » (Diaz et al.,
1998).

ii. Ces processus de délétion déterminent un pool de colonisateurs potentiels (Pool écologique) a partir duquel les espéeces
constitutives d’'une communauté exprimée seront sélectionnées sur leur capacité a s"accommoder des interactions avec les
autres especes i.e. les régles d’assemblage sensu Belyea et Lancaster (1999). L'effet conjugué des filtres aboutit a
maximiser la similarité des traits écologiques permettant aux espéces de s’accommoder des contraintes abiotiques
(matérialisé par les contours des formes dans la figure ci-dessus) et a minimiser la similarité des traits biologiques
permettant aux espéces de s"accommoder des interactions biotiques (matérialisé par les couleurs des formes dans la figure
ci-dessous) i.e. le moins les espéces se ressemblent, le plus elles peuvent coexister (Weiher and Keddy, 1995; Weiher et al.,

1998).
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Encadré 2 : Régle d’assemblage et dynamique des communautés

S— En fonction de la dynamique d’abandon ou

( stade pionnier ) des pratiques de gestion des systémes

@ ‘ - (Alard and Poudevigne, 2002) ainsi que des
Ressources spatiales et/ou perturbations naturelles s’exergant

@ AT ST localement (Blondel, 1995), un

« turnover » existe entre pool écologique

et assemblage exprimé mettant ainsi

Exclusion I'accent sur la nature dynamique des
compétitive communautés (Belyea and Lancaster,

. 1999).
Ressources spatiales et/ou

trophique < demande En conséquence, un assemblage donné
GO G2 TS d’espéces peut spontanément, par
- exclusion d’especes avec ou sans
~Stade biostatique recrutement de nouvelles depuis le pool
m \ (oldem§n7,1990) écologique, dériver vers un état ou les
interactions compétitives sont limitées
Ressources spatiale et/ou trophique (stade biostatique décrit par Oldeman
@ ;%Z:’:n”;:ﬁondemche (1990) pour les systémes forestiers)’ en
passant par une suite d’états
intermédiaires dits hors équilibres (Alard
and Poudevigne, 2002).

D’apres Alard et Poudevigne (2002)

Au stade biostatique, la variabilité des traits biologiques présents peut étre la base d’une association durable d’espéces qui
accroit la performance collective pour une fonction donnée au sein de I'écosystéeme e.g. exploitation d’une ressource,
recyclage de nutriments, productivité appelé « Complementarity effect » par Loreau (2000).

iii. La troisieme raison découle du fait que les mécanismes d’exclusion compétitive
peuvent faire dériver les assemblages vers des états quasi monospécifiques (Paquette
and Messier, 2011) impliquant la dominance de traits biologiques extrémes pour une
fonction donnée i.e. mécanisme de « Sampling Effect » de Loreau (2000). Certains de ces
traits végétaux peuvent directement exercer une pression de sélection sur les
organismes du sol qui vont alors préférentiellement recycler la matiere organique de
I'espéce dominante (Encadré 3). Par ailleurs, Les individus de certaines espéces
végétales longévives peuvent modifier les propriétés physiques et chimiques des sols sur
le long terme, y compris lorsqu’ils coexistent avec d’autres especes (Cf. "The individual
tree influence" de Boettcher and Kalisz, 1990), orientant ainsi indirectement le systeme
sol vers un recyclage plus rapide de leur MO au détriment de la MO des autres espéces
présentes (Cf. "home-field advantage concept" de Vivanco and Austin, 2008).

Par conséquent, les relations systéme épigé — systeme endogé sont fonction de I'’environnement
floristique (i) actuel i.e composition des communautés végétales présentes (Hector et al., 2000,
Aubert, 2010 #1912) et (ii) récent i.e. histoire du site impactant encore la diversité des biocénoses
et le fonctionnement de I’écosysteme (Dambrine et al., 2007; Gossner et al., 2008; von Oheimb et
al., 2008).
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Encadré 3 : influence des communautés végétale sur les communautés de décomposeurs

Wardle et al. (2004; 2005) ont proposé un modeéle théorique selon lequel des espéces végétales différant par des traits
biologiques et écologiques sont en mesure de sélectionner les chaines de décomposeurs impliquées dans le recyclage de
leur MO. Les espéces a fort taux de

Bacterial-based Fungal-based . . x
energy channel energy channel croissance adaptées a des sols
fertiles et allouant une grande
Predatory microfauna Top predators [C] proportion de leur C a la croissance
T Agricultural / \ et non a la synthése de métabolites
tillage - ;.
. Bacterial-feeding e Fungal-feeding  Fungal-feeding Seconfj?\lres" == carac.terlser?t _par
o microfauna microfauna  microarthropods une litiere a fort ratio N/lignine.
o P C . . a
5 T Forest clearcutting I = Cette litiere facilement dégradable
Bv L N £ dlecti it les chaines d
8 Bacteria sélectionnerai es chalnes de
. Fungi [C] 1 détritus du sol basées sur les
T Grazing in grasslands | ) . )
e I [ bacteries i.e. «bacterial-based
High-quality |
i oemccnusiiiy : channel» (BBC). En revanche, les
resource base i espéces a faible taux de croissance

T I ‘ se développant sur des sols a
fertilité réduite et allouant une

Plants adapted for fertile soils Fertilisation Plants adapted for infertile soils grande partie de leur C a Ila
+ tast growing * * islow growing synthése de métabolites
« allocation of C to growth « allocation of C to secondary ) . o
- high specific leaf area T compounds secondaires, présentent des litieres
« short leaf life span ul J « low specific leaf area | A a2 A A
= high leaf litter quality « long leaf life span de mauvaise quallte (falble ratio
{Erassand) -fFomsy + low leaflitter quality N/lignine). Ces litires
Tirée de Wardle (2005) sélectionneraient en retour les

chaines de détritus basées sur les champignons i.e. «fungal-based channel» (FBC).

L’influence des plantes sur la balance BBC versus FBC est importante car le premier type d’espéces, en sélectionnant les
BBC, « s’assure » une forte disponibilité en éléments minéraux par une rapide minéralisation de leur litiere. Les secondes,
inhibant la minéralisation bactérienne et favorisant les FBC, sont vraisemblablement capable d’assurer leur nutrition a
partir d’éléments organiques court-circuitant la minéralisation bactérienne. Des travaux relatifs au cycle de I'azote
démontrent qu’un certains nombres d’espéces végétales mycorhizées ou non mycorhizées sont effectivement capables
d’acquérir I'azote nécessaire a leur croissance depuis I'azote organique dissous (Neff et al., 2003; Schimel and Bennett,
2004. Hodge, 2001 #1045). De telles espéces végétales sont alors susceptibles d’en retirer un avantage compétitif certain
sur les especes dépendantes des processus bactériens pour leur nutrition azotée (Wurzburger and Hendrick, 2009;
Klironomos et al., 2010).

Pour ce qui concerne la capacité des espéeces a sélectionner les décomposeurs primaires des contre-arguments existent. Le
premier dérive de la théorie de la hiérarchie (Allen and Starr, 1982; Lavelle et al., 1993; Belyea and Lancaster, 1999).
Considérant que, a la fois, les espéces végétales responsables de la qualité de la MO entrant dans le systéme sol et les
especes des chaines de détritus du sol sont avant tout controlées par les mémes facteurs distaux (climats, modes
d’occupation du sol, type de sol, dynamique des systeme...), les corrélations statistiques qui peuvent étre mises en évidence
entre ces deux compartiments d’'un méme écosysteme sont plus le fait de réponses paralléles de ces compartiments a un
méme facteur environnemental que la réponse du compartiment sol a une variation au sein des communautés végétales
(Ma et al., 2010) ce que Harrignton et al. (2010) appellent le « syndrome fonctionnel ». Le second reléve du fait que ce
modele ne considére qu’une connexion sol-plante : qualité de la MO restituée via la litiere. Or, les végétaux impactent aussi
fortement le sol positivement ou négativement au niveau de la rhizosphere que ce soit par la qualité des exsudats
racinaires produits que par la quantité et la qualité des nutriments qu’ils puisent (Marshner, 1995). Par exemple, au cours
du cycle sylvigénétique d’une hétraie, Ponge et Delhaye (1995) ont mis en évidence sur des sols similaires, I'alternance
d’une phase dominée par des formes d’humus de type moder (FBC prédominante) et d’'une phase dominée par des formes
d’humus de type mull (BBC prédominante). Les auteurs expliquent cela par I'acidification de I'épisolum générée par
I’'absorption racinaire durant la phase de croissance intense des arbres (Ponge et al., 1998). Pour une espéece végétale
donnée, il apparait donc que le stade de développement et I'état physiologique des individus peuvent également orienter
les chaines de décomposeurs endogées.
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iv. La quatrieme catégorie de raisons est intrinseque au compartiment endogé et
releve de I'organisation trophique et du fonctionnement de ce dernier. Premierement,
tout ce qui vient d’étre évoqué en termes de composition (quelles espéces ?),
d’organisation (comment coexistent les espéces) et de traits fonctionnels au sein des
communautés végétales peut s’appliquer aux communautés de chaque niveau
trophique des chaines de détritus du sol (décomposeurs, détritivores et prédateurs).
Ensuite, beaucoup d’études ce sont intéressées a manipuler la diversité et la qualité de
la ressource trophique (MO végétale) entrant dans le systeme sol ie. « bottom-up
control » sans prendre en considération I'impact des organismes prédateurs sur les
regles d’assemblage des communautés des niveaux trophiques inférieurs i.e. « top-down
control ». Dans le sol, le controle des communautés de décomposeur par leurs
prédateurs peut conduire a une modification de I'abondance des décomposeurs
affectant in fine les processus de recyclage de la matiére organique (Mikola et al., 2003;
Bardgett et al., 2005).

Enfin, une des spécificités des chaines de détritus du sol est que plusieurs niveaux trophiques tirent
leur énergie directement de la matiere organique restituées par les végétaux (Schroter et al., 2003;
Gessner et al., 2010) - Cf. Encadré 4 -. Il en résulte que l'effet du compartiment végétal sur le
fonctionnement de linterface sol-végétation peut étre modulé soit par les détritivores
(Hattenschwiler and Gasser, 2005; Zimmer et al., 2005) soit par la microflore (Srivastava et al., 2009;
Aubert et al., 2010) soit par d’autres niveaux trophiques.

L’effet du compartiment végétal sur le fonctionnement de l'interface sol-végétation est modelé a la
fois par la structure horizontale et verticale des réseaux trophiques (Duffy et al., 2007). Les
contours de cette modulation ne pourront étre dessinés que par des études multi-trophiques
utilisant des approches « traits biologiques des espéces » (Reiss et al., 2009).

Il apparait évident que les mécanismes liant le compartiment végétal et le fonctionnement de
I'interface sol-végétation en termes de décomposition et de minéralisation de la matiére organique
sont variables dans le temps. Un tel dynamisme a récemment été mis en évidence pour les relations
diversité floristique — production primaire. Cardinale et al. (2007) et Fargione et al. (2007) ont
montré, que l'effet net positif de la diversité floristique sur la production de biomasse végétale
pouvait étre di a la coexistence du « sampling effect » et du « complementarity effect » et que la
part du « complementarity effect » dans la relation diversité — productivité augmentait avec le
temps. Fargione et al. (2007) expliquent I'importance croissante du « complémentarity effect » par le
fait qu’avec le temps, il autorise une plus grande efficacité des communautés végétales dans
I'absorption et la rétention des nutriments conduisant a une plus grande productivité des
assemblages. Srivastava et al. (2009) reconnaissent également un changement temporel dans les
liens biodiversité - processus de décomposition de la matiére organique sans pouvoir expliquer les
mécanismes a |'origine de ceux-ci.
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Encadré 4: Organisation des réseaux trophiques des sols

Les réseaux trophiques du sol sont constitués de chaines trophiques ayant pour énergie premiéere deux grandes formes de
matiéres organiques : (i) morte a I'origine des chaines de détritus et (ii) vivante, dérivée du systéme racinaire des plantes et
a I'origine des chaines de phytophages. Pour les chaines de détritus (figure ci-dessous), le premier niveau trophique est
constitué des organismes décomposeurs i.e.

A bactéries et champignons capables de
Prédateurs 2 /3 minéraliser efficacement la matiére organique.

Mégafaune [l <> @< r® < ’DX Le’ .s.econd niveau est fait. diorganismes

Mésofaune [ < » @< »® <« »[] détritivores transformant la MO ingérée en MO

Macrofaune [0 <« » @< »9 <7>|:|X plus fine. Leur nutrition est essentiellement

TV assurée par le métabolisme des décomposeurs

gu’ils ingérent en méme temps que la MO du sol

Prédateurs 1 (Coleman and Crossley D.A., 1996; Lavelle and

Macrofaune [0 <« » @< »® <«>»[] Spain, 2001). A titre d’illustration 70% de la
Mésofaune [l <> S« > « ’DX respiration du sol est due au métabolisme des
Microfaune Hll <> 94> @ <> bactéries et champignons contre seulement 10%

()

S 44y dus aux détritivores (Seastedt, 1984). Les

‘5 . détritivores, se composent d’organismes

o . . .

@ Macrofaune [l < » @< »® < ’DX appartenant a la categorle de la mlfrofaune

3 Mésofaune [l <> @< @ <> (<0,2m, guelques protistes), ’c.le la mésofaune

g a (0,2mm a 10mm e.g. enchytréides, colemboles,

a Y acariens) et de la macrofaune du sol (>10mm

D aCCmpoReuTs e.g. vers (?e terre, cloportgs, dipl9podes) (La'velle

Bactéries <> @< >‘¢,|:|x and Spain, 2001). Enfin, suivent plusieurs
Champignons .4> ‘4)‘4)|:|

circulant le long des chaines.

L niveaux de prédateurs en fonction de I'énergie

Chaque niveau trophique est controlé a la fois
par I'abondance et la qualité de la ressource

] =

— — MOP
MO S X , MOD - trophique du niveau précédent (bottom-up
B ool < :mer:f:ts control ; fleches vertes) et par 'abondance et la

S composition des prédateurs des niveaux
- supérieurs (top-down control; fleches bleues).
Au regard de l'interdépendance des niveauy,
une modification de la structures, de la
composition et de [I'organisation des
communautés a un niveau donné peut donc entrainer une cascade d’effet sur les autres niveaux trophiques (Dyer and
Letourneau, 2003). L’approche classique des réseaux trophiques limitent les interactions biotiques au sein des chaines
trophiques a ces deux types de controles. Or, les apports de I’écologie des communautés permettent d’ajouter I'ensemble
des regles d’assemblage, positives ou négatives,

Diversité horizontale

D’aprés Gessner et al. (2010) modifiée avec Scheu (2002) et de Ruiter et al. (2005)

décrite dans I'encadré 1 (représenté parX dans
la figure) a I'ensemble des interactions biotiques
responsables de la structure des réseaux
trophiques. Les résidus de décomposition et de

1 1 1
0 yr (Hulshorsterzand) 5and 10 yr 5,10, 15 and 25 yr 50 and 100 yr
Stage 1 Stage 2 Stages 2 and 3 Stage 4

Observed connectedness structures of the below-ground food
webs of Schiermonnikoog and Hulshorsterzand, representative of the four
successional stages. The numbers refer to the trophic groups: 1, detritus; 2,

minéralisation de la matiére organique végétales
(boite grise dans la figure) ainsi que les processus
les produisant (fleches rouges) sont par
conséquent sous la dépendance, bien entendu,
de I'environnement physique (climat, type de sol)
(Lavelle et al., 1993) mais aussi du « tryptique »
top-down control, bottom-up control et regles

bacteria; 3, fungi; 4, flagellates; 5, bacterivorous nematodes; 6,
fungivorous nematodes; 7, noncryptostigmatic mites; 8, amoebae; 9,
cryptostigmatic mites; 10, predatory nematodes; 11, roots; 12, A
phytophagous nematodes; 13, collembolans; 14, predatory mites; 15,
bacterivorous mites; 16, nematophagous mites; and 17, predatory
collembolans.

d’assemblage internes.

I'instar des communautés et sous la
dépendance de ce «tryptique », il convient de
reconnaitre une nature dynamique aux réseaux
trophiques du sol. Le long d’un gradient de
succession primaire sur sol sableux, Neutel et al.
(2007) ont montré que cette dynamique naturelle se traduisait par une augmentation de la diversité verticale (de 5 niveaux
a 7 niveaux en 50 ans) et de la diversité horizontale, surtout pour les premiers niveaux (e.g. 5 a 7 groupes trophiques en 50
ans pour les especes se nourrissant de décomposeurs). La complémentarité découlant de ces augmentations de diversité et
conduisant a l'utilisation d’un maximum de ressources se traduit alors positivement sur les performances globales de
I'interface sol-végétation (productivité primaire / recyclage de la MO) (Setald, 2002)

Tirée de Neutel et al. (2007)
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Au regard des quatre constats précédents, I'importance croissante du « complementarity effect »
avec le temps peut s’expliquer par le durée nécessaire a la réalisation des processus relevant des
interactions biotiques. En manipulant la diversité et la composition du compartiment végétal,
I'expérimentateur va alors modifier la diversité et la composition de la ressource a la base des
chaines de détritus du sol. Selon I’hypothése du « premier lien » de Lavelle et al. (1995), il va alors
modifier la diversité et la composition des communautés de décomposeur du sol et par un effet
cascade celle des autres groupes d’animaux du sol. Cependant, I'effet n’est pas si direct et ne conduit
pas forcément a une augmentation de la diversité globale. Les régles d’assemblage internes des
communautés de décomposeurs vont conduire progressivement a une organisation des
communautés maximisant la dissimilarité et la complémentarité des traits biologiques pour
I’exploitation de la ressource trophique. A I'équilibre, la complémentarité résultant de la sélection de
traits dissemblables permettra I'exploitation maximum de la MO morte. Pour les détritivores, les
regles d’assemblage vont conduire a une maximisation de |'utilisation de la ressource fournie a la fois
par les décomposeurs et par la MO végétale. Le scénario se répétera pour les niveaux trophiques
supérieurs. Avec le temps, les communautés constitutives de chaque niveau trophique vont atteindre
un état d’équilibre avec leurs ressources, maximisant I'exploitation de ces derniéres. Ce n’est que
lorsque les communautés de décomposeurs, de détritivores, et de prédateurs auront atteint
simultanément I'état d’équilibre que :

v" le maximum d’énergie fourni par le premier niveau trophique (plantes) circulera dans les
chaines trophiques autorisant I'allongement de ces dernieres (tel que mis en évidence au
cours d’une succession primaire par Neutel en al. (2007)).

v" Le maximum de MO sera recyclée minimisant ainsi les pertes d’éléments biogénes et
maximisant la productivité végétale (Cardinale et al., 2007; Fargione et al., 2007; Srivastava
et al., 2009).

Les relations compartiment végétal — processus de décomposition a l'interface sol-végétation sont
par conséquent dépendantes de I'organisation des communautés biologiques au sein de I’ensemble
des niveaux trophiques des chaines de détritus. A l'instar du jackpot tombant lorsque les 4 rouleaux
d’un bandit-manchot s’arrétent sur la méme figure simultanément, la performance maximale de
l'interface sol-végétation est acquise lorsque toutes les communautés ont atteint le méme patron
d’organisation basé sur la limitation de la similarité et la complémentarité de traits (Figure 1).

Pour conclure, il apparait clairement que les compartiments épigé (flore) et endogé (biocénose du
sol) sont intimement liés et que les interactions réciproques entre ces compartiments ont des
répercussions sur le fonctionnement global des écosystemes (Van der Putten et al.,, 2009). La
recherche des leviers biologiques régulant et/ou orientant I'effet du compartiment végétal sur le
fonctionnement de l'interface nécessite donc des approches systémiques (i.e. prenant en compte
I’ensemble des groupes biologiques contribuant a la transformation de la MO) (Kardol and Wardle,
2010) et des approches temporelles au regard de la nature dynamique de relations épigés —
endogées (Walker et al., 2010).
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Figure 1 Hypothese du « Bandit-Manchot » ou comment la coexistence des espéces basée sur la
dissimilarité et la complémentarité des traits biologiques atteintes simultanément au sein de chaque
niveau trophique des chaines de détritus permet de maximiser le recyclage (fleches pleines) des
éléments biogénes présents dans le MO fraichement restituées a I'interface sol-végétation.

3 Relation végétation - fonctionnement en systemes forestiers

3.1 Contexte international

Les écosystemes forestiers représentaient en 2007 un peu moins de 4 milliards d’hectares, soit
environ 30% de la superficie terrestre totale (FAO, 2007). Entre 1990 et 2005, 3% du couvert forestier
total ont été abattus, ce qui représente une perte moyenne de 0.2% par an (FAO, 2007). En Europe,
la superficie forestiére déclarée sans la Fédération de Russie était de 193 millions d’hectares en 2005,
soit une augmentation d’environ 7% depuis 1980. L'Europe est le seul continent a avoir connu une
augmentation nette de son couvert forestier entre 1990 et 2005. Parallelement a cette
augmentation, les pays européens ont largement contribué a définir les critéres de durabilité des
politiques de gestion forestiere. Une coopération (la « Ministerial Conference on the Protection of
Forest in Europe ») matérialisée par une succession de conférences (Strasbourg 1990, Helsinki 1993,
Lisbonne 1998, Vienne 2003, Varsovie 2007) et regroupant 46 pays européens, a permis I'adoption
de déclarations et de résolutions concernant la protection et la gestion durable des foréts
européennes.

« La gestion durable signifie la gérance et I'utilisation des foréts et des terrains boisés, d’une maniére
et d’une intensité telles qu’elles maintiennent leur diversité biologique, leur productivité, leur capacité
de régénération, leur vitalité et leur capacité a satisfaire, actuellement et pour le futur, les fonctions
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écologiques, économiques et sociales pertinentes aux niveaux local, national et mondial; et qu’elles
ne causent pas de préjudices a d’autres écosystémes. » Résolution H1, conférence interministérielle
sur la protection des foréts en Europe, Helsinki, 1993.

Gérer durablement les foréts implique donc une prise en compte de I'ensemble des fonctions de
I’écosystéme qui déterminent la productivité, la régénération et la santé des foréts. Parmi ces
derniéres, la pérennité de la fertilité minérale du sol et du recyclage de la matiére organique s’éleve
au premier rang (Trap, 2010).

L'impact de la gestion forestiere sur le recyclage de la matiere organique et les biocénoses du sol
releve pour partie des recherches relatives aux relations biodiversité fonctionnement et plus
particulierement des relations plantes — fonctionnement du sol. La premiére thématique a fait I'objet
de nombreuses études depuis les années 1990 (Figure 2). Malheureusement, la majorité d’entre elles
s’est portée sur des systemes a dynamique rapide type systémes prairiaux (Loreau et al., 2003;
Hooper et al., 2005) et presque 10 fois moins sur les systémes forestiers posant ainsi la question
d’une possible omission de ces derniers par les chercheurs de cette thématique (Scherer-Lorenzen et
al., 2005). Avec les besoins de développer des pratiques de gestion durable des foréts, les études
portant sur les systemes forestiers sont développées (Figure 2) mais restent tres minoritaires (Loreau
et al., 2003; Hooper et al., 2005; Scherer-Lorenzen et al., 2005).
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Figure 2 Nombre de publications produites chaque année relatives aux relations biodiversité —
fonctionnement issu d’une recherche couplant les mots — clés a) “biodiversity” et “ecosystem
functioning (1077 occurences) et b) “biodiversity” et “ecosystem functioning” et “forét” (170
occurences) sur le site “Web of Knowledge”) en mars 2011 (Timespan=All Years. Databases=SCl-
EXPANDED, SSCI, A&HCI, CPCI-S, CPCI-SSH, IC).

3.2 Contexte frangais

En France, la forét représente 15,71 Mha soit prés de 30% du territoire (IFN, 2008), emploie
directement ou indirectement prés de 500 000 personnes et génére une activité économique
importante dans les territoires ruraux (MEDAD, 2007a). Dans un contexte de crise économique, le
soutien a la filiere bois passe par un maintien voire une accélération de la production des systémes
forestiers. Sur la période 1998-2002, I'Inventaire Forestier National a évalué la production biologique
annuelle des foréts francaises a 91Mm3 alors que dans le méme temps, la récolte approchait
60Mm3. Ce solde positif a conduit a une capitalisation en volume de la forét francaise. Une
croissance soutenue de la récolte sur plusieurs années, s’approchant de la production forestiére est
désormais souhaitée afin de multiplier les retombées économiques favorables (MAP, 2006). Ce
rattrapage se matérialise par des prélevements plus importants et donc une sylviculture plus
dynamique dont on ne sait pas (ou plus) si elle peut remettre en cause I'existence de certaines
especes ou certains processus biologiques (Roman-Amat, 2007; Landmann et al., 2009).
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L'autre raison expliquant que le législateur motive les gestionnaires forestiers a pratiquer une
sylviculture plus dynamique est la sécheresse exceptionnelle de. Cet événement climatique a mis en
évidence la vulnérabilité de beaucoup de peuplements forestiers au stress hydrique, contrainte qui
devrait augmenter dans les années a venir, au moins dans certaines parties de I'Europe (Balandier,
2010). Un certain nombre de recherches (Cf. la synthése de Breda et al. (2006)), montre que la
réduction du nombre d'arbres sur une parcelle conduit a une diminution des préléevements d'eau par
le peuplement et peut se révéler étre une option sylvicole anticipant les changements climatiques a
moyens termes.

Vis-a-vis des changements globaux, dont relévent les problémes d’évolution climatique, une seconde
alternative s’offre aux gestionnaires : les peuplements mélangés. Ces derniers apparaissent comme
un outil stratégique en termes de gestion durable car ils permettent de répondre aux nombreux
objectifs assignés a la forét : économiques, écologiques et patrimoniaux (Sardin et al., 2008). Depuis
la loi d’orientation forestiére de juillet 2001, de nombreux documents d’orientation préconisent
désormais la mise en place de mélanges en relais de peuplements monospécifiques (Sevrin et al.,
2008). D’un point de vue économique, les études ayant approché les avantages des peuplements
mélangés semblent fournir des résultats convergents vers une meilleure rentabilité. Cette derniere
peut étre directement acquise par l'association positive entre richesse spécifique ligneuse et
productivité (Vila et al., 2007) ou bien richesse spécifique ligneuse et diversité des produits ligneux
(Kelty, 2006) méme si ces relations sont trés fortement dépendantes de la maniere dont sont gérés
les peuplements et de la fertilité de sols (Pretzsch, 2005). Cette meilleure rentabilité peut étre
également acquise de maniéere indirecte par la prise en compte des « bénéfices écologiques » des
peuplements mélangés (résistance aux parasites, aux intempéries climatiques) qui limitent les
risques financiers et garantissent le retour sur investissement (Knoke and Seifert, 2008).

Ces deux alternatives (sylviculture dynamique et gestion de peuplements mélangés) sont en tout cas
fortement préconisées par divers organismes et pouvoirs publics, sans que I'on puisse réellement
appréhender a I’heure actuelle toutes les conséquences de ces changements de pratiques (Balandier,
2010). Or, les réflexions menées sur les orientations forestieres envisageables pour (i) soutenir
I'activité économique du secteur (MAP, 2006; MEDAD, 2007b) et (ii) préparer la forét aux
changements climatiques a moyens termes (Roman-Amat, 2007) nécessitent de fournir rapidement
des éléments de réponse aux décideurs politiques et aux gestionnaires. C'est dans ce contexte que ce
sont développées mes travaux de recherche ces derniéres années.

3.3 Spécificités de I'écosysteme forestier

3.3.1 Dynamique naturelle long terme

Sur la base de la terminologie élaborer par (Oldeman, 1990) pour les foréts tropicale, Emborg et al.
(2000) se sont attachés a décrire la dynamique cyclique d’une forét feuillue semi-naturelle
développée sur sol limoneux en climat sub-océanique tempéré froid (Danemark).

Les auteurs ont décrit 5 phases successionnelles au cours de cette dynamique (Figure 3).
1 La phase d’innovation (régénération ; 0-14 ans) commence lorsque des espéces
ligneuses pionniéres et post-pionnieres telles que Fraxinus excelsior ont colonisé une

clairiere dans une matrice forestiere.

2 La phase d’aggradation débute lorsque les espéces pionnieres ont constitué une
canopée fermée. Les especes de fin de succession (e.g. Fagus sylvatica) sont alors en
sous-strate durant toute cette phase.
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3 La phase biostatique précoce débute lorsque les individus des espéeces post-
pionniéres ont atteint leur hauteur maximum. lls dominent les especes telles que le
hétre en début de phase qui in fine domineront la canopée en fin de phase.

4 La phase biostatique tardive débute lorsque les individus agés perdent de leur
vigueur et deviennent vulnérables aux perturbations naturelles et aux attaques
parasitaires. Vers la fin de la phase, de trés vieux arbres commencent a perdre leur
branche ou a s’effondrer sur eux méme créant de petites ouvertures dans la canopée.

5 La phase de dégradation commence lorsque la chute des vieux arbres génére des
clairiéres permanentes permettant l'installation d’'une nouvelle phase d’innovation.

Ce schéma semble étre une constante pour les systémes forestiers non gérés que ce soit en domaine
tropical (Oldeman, 1990) ou tempéré (Arpin et al., 1998; Bobiec et al., 2000).

Early biostatic

Late biostatic 4 Late biostatic

Aggradation

/ \ tirée de Emborg et al. (2000)

Innovation Degradation

Figure 3 Dynamique « naturelle » d’un systéme forestier feuillu en domaine
tempéré selon Emborg et al. (2000) et montrant la dynamique de
remplacement de Fraxinus excelsior L. (en blanc) par Fagus sylvatica L. (en noir)

Le fonctionnement de l'interface sol-végétation au cours de cette dynamique longs termes a surtout
été appréhendée par I'étude des formes d’humus (description macroscopique des horizons
constitutifs de I'épisolum humifére i.e. les premiers horizons du sols enrichi en matiere organique)
soit en systemes semi-naturels (Bernier and Ponge, 1994; Ponge and Delhaye, 1995) soit en systémes
gérés(Aubert et al., 2003b; Aubert et al., 2004; Chauvat et al., 2007; Hedde et al., 2008 ; Salmon et
al., 2008). Pour les systemes naturels, la dynamique cycliqgue du compartiment végétal décrite ci-
avant s’accompagne d’une dynamique cyclique des formes d’humus (Figure 4) et de la faune du sol
(Arpin et al., 1998).
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Figure 4 Relation entre cycle sylvigénétique (dynamique

%% naturel des systemes forestiers) et dynamique de I'interface

sol-végétation dans une hétraie semi-naturelle de la forét
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D’une maniere globale, les formes d’humus de type mull, caractéristiques d’un recyclage rapide
(Toutain, 1987) de la matiere organique par des chaines de détritus bactériennes (encadré 3),
dominent dans les phases de régénération (Regeneration). Ces formes d’humus sont caractérisées
par une séquence d’horizon de type L-Al épais, une faune du sol dominée par les vers de terre
anéciques et endogés qui vont incorporer la MO dans I'horizon Al et des prédateurs de bactéries.
Elles laissent place a des formes d’humus de type moder, caractéristiques d’un recyclage lents de la
MO (Toutain, 1987) par des chaines de détritus fongiques (encadré 3) durant la phase d’aggradation
et le début de la phase biostatique. Ces formes d’humus sont caractérisées par une séquence
d’horizons L-F-H-A1 peu épais. La faune du sol est dominée par des macro-arthropodes, des vers de
terre épigés et des prédateurs de champignons. S’en suit un retour des formes d’humus de type mull
lors de la phase de dégradation (Bernier and Ponge, 1994; Ponge and Delhaye, 1995; Arpin et al.,
1998).

3.3.2 Relation Plantes - fonctionnement du sol

La longévité des espéeces d’arbres utilisées en sylviculture est de I'ordre de une a plusieurs centaines
d’années. Les relations diversité-fonctionnement des systémes forestiers sont donc probablement
variables dans le temps et les forces avec lesquelles les facteurs biotiques et/ou abiotiques
contrélent le fonctionnement des systéemes sont trés probablement changeantes (Scherer-Lorenzen
et al., 2007). Au niveau du compartiment épigé, au-dela du couvert végétal qu’il génére, un arbre
peut influencer les biocénoses ainsi que les processus écologiques soit par l'intermédiaire du
systeme racinaire soit par l'intermédiaire de la MO qu’il restitue au systéme sol via sa litiere (Scheu,
2005).

L’absorption racinaire a un impact direct sur la richesse minérale des horizons des sols prospectés.
L'immobilisation de cations par I'absorption racinaire est un processus producteur de protons de
sorte que la production ligneuse avec exportation du bois génére une acidification du sol (Binkley
and Richter, 1987; Bonneau et al., 1987) et une baisse de la teneur en cations basiques du sol. Pour
ces raisons, la croissance d’'un peuplement forestier s"accompagne souvent d’une acidification des
horizons superficiels du sol (Aubert et al., 2004). Par contre, la minéralisation de l'azote (plus
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précisément I'ammonification) est un processus consommateur de protons (Ponge et al., 1998).
Durant la phase d’aggradation des systémes forestiers (la ou la productivité primaire annuelle est la
plus forte) une espéce possédant une litiere facilement dégradable est donc susceptible (i) d’inverser
le gradient d’acidification dG a I'absorption et (ii) de limiter la chute du taux de saturation en bases
des éléments superficiels (Aubert et al., 2004; Mohr and Topp, 2005). L’absorption racinaire, en
modifiant les caractéristiques physico-chimiques des sols, influence indirectement I'habitat des
biocénoses édaphiques amenant ainsi des modifications importantes en termes d’efficience du
processus de recyclage de la matiére organique au cours de la vie du peuplement (Ponge et al., 1998;
Tang et al., 2009).

Le systéme racinaire des arbres peut également avoir un impact direct sur les biocénoses du sol et
plus particulierement la microflore. De récents travaux relatifs au cycle de I'azote démontrent que
certaines especes végétales sont effectivement capables d’acquérir I'azote nécessaire a leur
croissance depuis |'azote organique dissous (Neff et al., 2003; Schimel and Bennett, 2004). Dans ce
cas elles entrent directement en compétition avec les communautés de la microflore du sol (Hodge
et al., 2000). Ainsi, indirectement, les arbres mycorhizés peuvent changer les rapports compétitifs au
sein de la microflore du sol (Thomas and Packham, 2007). Par exemple, la translocation sélective de
I'azote des litieres vers les plantes partenaires (Taylor et al., 2004; Smith and Read, 2008) rend
limitant I'azote pour les autres saprophytes du sol, réduisant ainsi la vitesse de décomposition des
litieres (Bending, 2003; Thomas and Packham, 2007; Wurzburger and Hendrick, 2009).

En ce qui concerne la litiere, pour une méme espece ligneuse, la qualité peut varier en fonction des
génotypes des individus (Silfver et al., 2007), de la richesse minérale du sol (Sariyildiz and Anderson,
2005; Sariyildiz et al., 2005), de I'dge du peuplement (Ostertag et al., 2008). Les individus de
certaines especes pionniéres peuvent présenter des attributs biologiques (e.g. qualité des litieres,
densité des bois, vitesse de croissance) de dryades lorsqu’ils vieillissent et inversement des jeunes
plants de dryades peuvent présenter des attributs d’espéces pionniéres (Kdrner, 2005). Ces résultats
suggérent que les attributs biologiques d’'une méme espece peuvent fortement varier en fonction de
I’environnement compétitif de cette espece (inter- versus intraspécifiques) et de I'dge des individus
présents dans le peuplement. De ce point de vue, les études relatives a la modification de certains
attributs biologiques des especes ligneuses en fonction de leur environnement compétitif (intra ou
interspécifique) sont tres limitées (Sardin et al., 2008; Sevrin et al., 2008). Certaines études ont
montré une diminution des capacités photosynthétiques (Delzon et al., 2005), de la productivité
(Delzon, 2004) ou de la qualité de la litiere (Trap, 2010) de certaines essences avec |'age du
peuplement, en contexte de compétition intra-specifiques. Cependant les connaissances sur le
comportement de tels traits en contexte de compétition interspécifique restent fragmentaires.
Concernant I'impact de la litiere sur le fonctionnement de l'interface sol-végétation, la dichotomie
classique espéces a litiere de mauvaise qualité — forme d’humus de type MODER/MOR — chaines de
détritus fongiques versus litiere de bonne qualité — forme d’humus de type MULL — chaines de
détritus bactérienne (encadré 3) n’est pas toujours aussi claire. Par exemple, Dijkstra et al. (2009) ont
montré que le mélange d’une essence a litiere riche en lignine avec une essence a litiére riche en
azote conduisait, par rapport aux monocultures des deux essences, a une réduction de la respiration
(C) et de la minéralisation de I’N du sol sans réduire la production de biomasse végétale aprés 10
années de croissance des peuplements mélangés. Une explication possible a ce type de résultats est
que les effets des essences sur les processus de minéralisation peuvent étre modérés par la
végétation herbacée présente (Malchair and Carnol, 2009). Cette derniere, via ses prélévements
d’éléments minéraux dont 'ammonium, limite I'activité de la microflore du sol, premier responsable
de l'efficience des processus de minéralisation. Réciproquement, les actions de fragmentation, de
décomposition et de minéralisation au sein du compartiment endogé peuvent influencer la structure
des communautés végétales sus jacentes (De deyn et al., 2004; Schroter et al., 2004) et rejaillir sous
de multiples voies sur la croissance des plantes et le développement de la végétation (Scheu, 2005).
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3.4 Démarche méthodologique

3.4.1 Quelle démarche adopter : expérimentale ou descriptive ?

Les approches comparatives in situ décrivant les effets de la composition et de la densité des
peuplements sur la diversité et le fonctionnement des systéemes forestiers trop souvent décriées, ont
laissé place ces derniéres années a la mise en place de peuplements expérimentaux. L’avantage
reconnu des approches expérimentales est le controle des variables environnementales et
historiques potentiellement confondantes en approche descriptive. Par conséquent, les approches
consistant a mettre en place des peuplements forestiers expérimentaux testant des compositions et
des densités variables semblent les plus a méme d’apporter des réponses aux questions relatives aux
liens végétation — fonctionnement de l'interface sol/végétation. Cependant, certains dispositifs
expérimentaux actuels amenent également une suite de biais susceptibles de limiter la
transposabilité des résultats aupres des gestionnaires forestiers. Par exemple, les dispositifs de
Gisburn (Grande-Bretagne) testant des mélanges a base de pin, épicéa, aulne et chéne plantés en
1955 (Kelty, 1992) ou le dispositif BIOTREE (Allemagne) combinant des mélanges jusqu’a 6 especes et
les monocultures correspondantes, (Scherer-Lorenzen et al., 2007) suscitent deux critiques majeures:

(i) les deux dispositifs ont été implantés sur des anciennes prairies ou pelouses ayant elles-
mémes un passé variable depuis la prairie jusqu’aux terres labourées en passant par des camps
d’entrainements militaires (Jones et al., 2005; Scherer-Lorenzen et al., 2007). Or, il existe des espéeces
strictement inféodées aux anciennes foréts susceptibles d’étre absentes de tels systemes (Honnay et
al., 1998) et le mode d’occupation du sol antérieur au systeme forestier impacte fortement les
corteges floristiques, fauniques ainsi que le fonctionnement de I'interface sol-végétation (Gossner et
al., 2008; von Oheimb et al., 2008).

(ii) Pour Gisburn, les résultats des études ont été publiés moins de 40 ans apres la plantation
(Brown, 1992), i.e. sont issus de peuplements n’ayant pas atteint I'age d’exploitabilité. Or, que ce soit
en systemes forestiers non gérés (Bernier and Ponge, 1994; Ponge and Delhaye, 1995; Emborg et al.,
2000; Salmon et al., 2008) ou gérés (Zaitsev et al., 2002; Aubert et al., 2003a; Chauvat et al., 2003;
Aubert et al., 2004; Chauvat et al., 2007; Trap et al., 2009), les biocénoses et le fonctionnement de
I'interface sol-végétation varient en fonction de I'dge du peuplement. Une différence peuplements
purs — peuplements mélangés peut apparaitre a un stade du cycle sylvicole et pas un autre
conduisant a un biais dans I'interprétation de I'effet mélange.

Au regard de la longévité des especes ligneuses, de tels sites ne permettent pas de renseigner
rapidement de l'effet des mélanges depuis la mise en place des peuplements jusqu’a leur
exploitation commerciale un siecle plus tard. Si I'avantage de tels peuplements pour les scientifiques
en termes de contrdle des conditions expérimentales est incontestable, le retour aupres des
gestionnaires en termes d’intérét des mélanges depuis la régénération jusqu’a la maturité du
peuplement n’aura pas lieu avant longtemps. Or, les réflexions menées actuellement sur les
orientations forestiéres envisageables pour (i) soutenir I'activité économique du secteur (MAP, 2006;
MEDAD, 2007b) et (ii) préparer la forét aux changements climatiques a moyens termes (Roman-
Amat, 2007) nécessitent de fournir rapidement des éléments de réponse que seules les études
incluant des peuplements adultes peuvent apporter.

Les peuplements mélangés matures, naturels ou gérés, qui existent actuellement représentent
donc autant d'expériences comparatives permettant de tester les effets de la composition des
peuplements et de leur densité a condition que la caractérisation des sites retenus limite la
variance des paramétres environnementaux et historiques (Kérner, 2005).
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3.4.2 Choix d’'une approche synchronique

Chercher a identifier et caractériser les leviers biologiques régulant et/ou orientant I'effet du
compartiment végétal sur le fonctionnement de l'interface sol-végétation dans les écosystemes
forestiers impliquent de pouvoir s’Taccommoder du pas de temps sur lequel se réalise un cycle
sylvigénétique (systéme naturel e.g. plus de 200 ans pour certaines hétraie) ou sylvicole (systéeme
géré, e.g. plus de 120 ans pour des hétraies gérées en futaie réguliere). Il convient alors de suivre le
pragmatique conseil consistant en « when successional trajectories exceed the life span of
investigators and the experimental and observational studies that they perform, temporal change can
be successfully explored through the judicious use of chronosequences” (Walker et al., 2010).

Suivant les constats faits dans les sections 2. et 3.4.1., j’ai donc préférentiellement utilisé une
approche synchronique (Pickett, 1989) pour caractériser les patrons de variations des communautés
biologiques et du fonctionnement (décomposition des litieres et dynamique de I'azote) de I'interface
sol-végétation. Cette approche consiste a reconstituer de fausses séries temporelles (Figure 5) en
choisissant des sites forestiers se différenciant par leurs dges mais le plus identiques possibles en
termes d’environnement physique (e.g. climat, sol, topographie), d’histoire a long terme (e.g.
ancienneté de I'état forestier, utilisation gallo-romaine), d’histoire a moyen et court terme (e.g.
pratiques de gestion, composition des peuplements). Couplée a des analyses statistiques multi- ou
univariées, cette approche permet d’élaborer des modéles empiriques de la dynamique temporelle
d’un systeme.

Figure 5 Comparaison des approches
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diachronique (real time series). Si le

a vieillissement des peuplements est suivi
0 régulierement entre 1885 et 2000 (1885

‘ — 1920 — 1960 — 2000) I'ensemble des
‘ données récoltées fournies un suivi en
A temps réel (diachronique). A I'opposé,

70 110 150 dans I'approche synchronique, la série
A artificielle sera construite en substituant

I'espace au temps ie. en
échantillonnant dans des peuplements
proches dans I'espace, se différenciant
par leur age (40 — 90 — 140 — 150) et
comparables en termes d’histoire et de

140 conditions environnementales
(Pretzschi, 2009).

Real time series
logitudinal data

Artificial time series
cross section data

tirée de Pretzschi (2009)

Age 40
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La principale critique faite a cette approche est que le modéle de trajectoire temporelle qui en
résulte peut étre divergent de la trajectoire observée via un suivi en temps réel (McCune, 1992) du
fait de facteurs (environnement physique, histoire) se surimposant a l'effet vieillissement du
peuplement. Pour minimiser ces effets confondant, pour chaque classe d’age de peuplement, une
sélection de plusieurs parcelles forestieres indépendantes est effectuée (au moins 3). Cette
répétition de parcelle permet d’avoir une mesure de la variance intra-classe d’age et de pouvoir la
séparer de la variance inter-classe d’age afin d’identifier statistiquement I'effet vieillissement.

3.5 Objectif et Collaborations

3.5.1 Elaboration d’'un modele dynamique de référence

Le principal objectif de mes travaux depuis ma nomination a donc été de développer un modeéle
empirique de trajectoire dynamique des relations peuplement forestier — fonctionnement de
I'interface sol végétation afin :

(i) De tester I'hypothése du « bandit-manchot » le long de la dynamique successionnelle
d’un systeme forestier (Cf. section 2)

(ii) D’utiliser ce modeéle comme modeéle de référence dynamique pour I'étude de I'impact
de la composition et de la densité des peuplements sur la trajectoire dynamique de
I'interface sol-végétation.

Jai opté pour l'utilisation d’un systéeme de référence considéré comme simplifié de par sa
composition (peuplements monospécifique constitués de Fagus sylvatica L.) (Bardat and Aubert,
2007) ou de par sa structure verticale (gestion en futaie réguliere i.e. chaque parcelle est constituée
d’arbres ayant le méme age et donc appartenant a une seule strate).

En couplant une approche synchronique a une approche systémique (caractérisation des corteges
floristique, de traits de vie des especes ligneuses, de la faune de la microflore du sol, du
fonctionnement de I'épisolum humifére,) j’ai cherché a caractériser les mécanismes régulant et/ou
orientant I'effet du compartiment végétal sur le fonctionnement de I'interface sol-végétation d’un
systeme pur. Le but a termes est de comprendre comment différents niveaux de mélange des
peuplements ou différentes densités de tiges dans une parcelle orientent les relations structure-
fonctionnement dans le compartiment endogé. Dans quel sens et avec quelle magnitude ces
changements d’orientation se font par rapport a la dynamique de la référence monospécifique ?

3.5.2 Partenariats

N’ayant pas vocation a embrasser de multiples compétences biologiques ou fonctionnelles (autres
que la flore, la caractérisation morphologique de l'interface-sol végétation et la dynamique de
I'azote), je me suis attaché a lier des collaborations avec des spécialistes de différents (i) groupes
biologiques et (i) processus écologiques intéressés par ma problématique. Ainsi, je présenterai les
collaborations internes a mon laboratoire et externes a ce dernier avec lesquelles les données ont
été acquises et valorisées. Seules les études traitant de la dynamique successionnelle des systémes
forestiers et des liens biologie — fonctionnement de linterface sol-végétation sont présentées
(Tableau 2).
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Tableau 1 Publications, programmes de recherche et collaborations issus des activités de recherche en lien avec la
, . . ;2
thématique présentée

— I . Collaboration .,
Objectifs Valorisation Financement interne Collaboration externe

Caractérisation Biologique

J. Bardat (UMR 7205 MNHN/CNRS —

21]-[11] - .
Flore : {20} - [[19]]— Prgl MNHN Paris) . .
(16] G. Decocq (Univesité Picardie); D.
Alard (UMR INRA Biogeco — Bordeaux)
Macrofaune du sol [12] - RR2 Prg3 T. Decaéns \'\//gr:';ﬂgse)(UR INRA PESSAC
Mésofaune du sol [4] Prg3 M. Chauvat
Microflore du sol [10] Prg 5 M. Akpa-Vinceslas

K. Laval & C. Gangneux (Labo. BIOSOL /
ESITPA — Mont Sain Aignan

Fonctionnement de I'interface sol-végétation

M. Akpa-Vinceslas

D i de I'azot 7 Prg3
ynamique de l'azote  [7] rg F Bureau
B. Jabiol (AGROPARITECH — ENGREF /
LERFOB)
J.-F. P UMR CNRS-MNHN 7179 —
Décomposition de la M. Akpa-Vinceslas onge (
MO - Forme d’humus [61-[21-[31] Prg 3 —Pre5 F. Bureau Brunoy
’ A. Brethes (Dpt. R&D — ONF / Orléans)
R. Chevalier (CEMAGREF —
Nogent/Vernisson)
Caractérisation MO [10] Projet de F. F. Bureau
Bureau
|.Gattin (Labo. BIOSOL / ESITPA — Mont
Qualité MO fraiche [Thése J. Trap] Prg5. 'a |.n( avo / on
Sain Aignan
Lien F_aune - (13] - Ecodiv T. Decaéns —F.
fonctionnement Bureau

4 Matériels et Méthodes

L’acquisition de données pour la constitution du modéle empirique de trajectoire dynamique des
relations peuplement forestier — fonctionnement de l'interface sol végétation a été réalisée dans le
massif forestier d’Eawy (Haute-Normandie), massif géré en futaie réguliére pure. Les principaux
résultats de ces travaux seront détaillés ici.

Parallelement, en fonction des financements acquis, des situations de peuplements mélangés ont été
et sont prospectées. Pour ces derniers, I'espece dominante est toujours une espéce de fin de
succession i.e. reconnue comme longévive, compétitrice et a litiere non améliorante (Grime et al.,
1988; Rameau et al., 1989 ) e.g. Fagus sylvatica ou Quercus sp. Une partie des résultats acquis dans
ces contextes seront présentés dans les perspectives pour illustrer la possible utilisation du modele
dynamique de référence.

Enfin, les publications générés par les travaux ainsi que leurs sources de financements sont rappelées dés que nécessaires en
note de base page afin d’éviter au lecteur des retours vers la premiere partie du mémoire.

2 a sz . 7 . . ez . P .
Les nombres cités entre crochet ([x]) renvoient aux numéros des publications citées dans la section 3.2.1 de la premiére partie. Prgx.
renvoie aux numéros des programmes détaillés dans la section 3.3.1 de la premiére partie.
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4.1 Chronoséquences

Dans le cadre des projets de recherche, VIFLORHUM?® et BIODIV®, un ensemble de parcelles traitées
en futaie réguliere pure de hétre et mélangée chéne-charme a été sélectionné dans le but de
reconstituer des chronoséquences de futaie réguliere et comparer leur trajectoire dynamique en
fonction de leur composition. Les critéres qui ont guidé le choix des parcelles pour ces projets ont
été :

i. lareprésentativité régionale des pratiques sylvicoles et de I’essence objective,

ii. la représentativité des classes d’dge pour reconstituer des chronoséquences selon une
approche synchronique,

iii. la proximité géographique pour les peuplements d’'une méme chronoséquence (afin de
limiter les différences climatiques)

iv. le développement sur sols limoneux, en position de plateau et de richesse minérale proche
(afin de limiter les différences stationnelles)

v. un nombre de parcelles suffisant pour autoriser les répétitions intra-classe d’age et
permettre 'inférence statistique des résultats.

Les massifs forestiers domaniaux d’Eawy en Haute-Normandie et de Montargis en région Centre
répondaient a I'ensemble de ces critéres. 12 parcelles ont été sélectionnées en région Centre pour
reconstituer une chronoséquence de chénaie-charmaie sur 100 ans et prés de 40 parcelles en forét
domaniale d’Eawy pour reconstituer une chronoséquence de hétraie pure sur plus de 130 ans. Le
laboratoire Ecodiv travaille depuis 11 ans sur la chronoséquence de hétre pur a Eawy. Le nombre de
parcelles élevé permet une rotation des sites d’étude afin de ne pas bloquer les travaux sylvicoles et
les travaux d’exploitation. Les caractéristiques d’une partie de ces parcelles sont données en
exemple dans le tableau 3.

® Prg3 : 2005-2007 : GIP-ECOFOR, programme "Typologie de stations forestiéres”, projet VIFLORHUM "Mise au point d’outils robustes
d’estimation de la richesse minérale et de la production d’azote minéral du sol utilisant la valeur indicatrice de la flore, des formes d’humus
et de la pédofaune" (Coordinateur : Michaél Aubert,)

* Prg5 : 2008-2010 : Région Haute-Normandie - Projet BIODIV « Déterminismes et fonctions de la biodiversité » (coordinateur : Pr. T.
Decaéns EA -1293 ECODIV) — Action DYNAMOF « Dynamique des matiéres organiques forestiéres » (Porteur : Michaél Aubert)
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Tableau 2 Caractéristiques des parcelles constitutives de la chronoséquence de hétraie gérée en futaie réguliére pure, en forét domaniale d’'EAWY (Haute-Normandie), utilisée pour la thése de
J.Traps et les publications déclinées de cette derniére.

Stade 15 ans 65 ans 95 ans 130 ans
Répétition de peuplements 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4
Age en 2009 (années) 15 20 15 15 67 67 67 68 105 93 103 93 137 137 123 123
Dernier passage en coupe 2004 2003 2003 2003 2003 2003 2003 2004 2003 2004 2002 2004 2002 2003 2004 2004
Superficie (ha) 1452 8.03 4.57 4.45 10.84 9.46 9.24 12.1 4.52 16.48 18.06 13.47 3.56 13.81 16.25 18.7
Surface Terriére (G en m?) 15 21 22 17 26 30 27 30 20 29 30 22 20 23 20 24
% de hétre (G/ha) 100 100 100 100 100 100 100 90 90 100 100 100 90 90 100 100
Formes d'humus® Du Du H Du E E E H Do E E H E Do E E
Séquence des horizons holorganiques”
OLn X X X X X X X X X X X X X X X X
OLv X X X X X X X X X X X X X X X X
OF X X X X X X X X X X X X X X X X
on R R
structure du A © BM BM J BM J J J J J J J I I J J J
pH 0-5¢cm* 4.47 3.83 3.56 3.99 3.87 3.83 391 4.24 3.80 3.85 3.83 3.72 3.83 3.97 3.73 391
C/N 0-5cm* 15.1 16.6 17.8 15.7 16.3 15.4 16.9 15.0 15.5 15.4 18.5 15.9 15.4 15.8 15.0 14.8
P 0-5cm (g kg)° 0.13 0.23 0.18 0.16 0.18 0.12 0.10 0.20 0.18 0.21 0.22 0.23 0.48 0.12 0.12 0.15
CEC 0-5cm (cmol” kg)* 5.21 6.19 7.43 6.95 5.69 5.66 4.99 5.25 5.74 5.56 7.09 5.60 6.17 5.71 5.28 5.75

* Du : Dysmull; H : Hemimoder; E : Eumoder; Do : Dysmoder (Jabiol et al. 2007)

® OLn : feuilles entiéres non modifiées et 4gées de moins de 1 an, OLv : feuilles enti¢res ramollies décolorées collées agées de plus de 1 an, OF : fragments végétaux grossiers en mélange avec moins de 30% de matiére
organique fine (MOF), OH : constitué de plus de 70% MOF, A:horizon organo-minéral selon Jabiol et al. (2007). x : horizon continu; (x) : horizon discontinu

¢ BM : Biomacrostructuré par l'activité de vers de terre anéciques essentiellement; J : Juxtaposition de la matiére organique a la mati¢re minérale

4 les données sont des moyennes de 3 répétitions de mesures faites par peuplement

® 10/2006-06/2010 : Jean Trap, « Relations morphologie-cycle de I'azote au sein de I'épisolum humifére en futaie réguliére pure de hétre » (Directeur Pr. T. Decaéns - ECODIV EA-1293 ; Co-directeur M. Aubert),

Bourse région Haute-Normandie, taux d’encadrement 90%, Ecole doctorale Normande de Biologie Intégrative, Santé et Environnement -EdN BISE 497-)
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4.1.1 Peuplements purs

Les peuplements purs ont été sélectionnés dans la Forét Domaniale d’Eawy située dans le nord-est
du département de Seine-Maritime et gérée par I'Office National des Foréts. Cette forét posséde une
superficie de 6905Ha. Propriété des Ducs de Normandie jusqu’en 1200, elle appartient par la suite a
la Couronne de France excepté de 1415 a 1443, durant I'occupation de la Normandie par les Anglais,
ou elle est en possession de la famille Douglas. En 1789, elle obtient son statut actuel de forét
domaniale (ONF, 1989). C’est au début du XIX™ sigcle qgue les conversions de taillis sous futaie en
futaie se multiplierent (Boullard, 1994). Eawy entre dans la spirale en 1830 avec l'instauration de la
forét réguliére selon la méthode Duchaufour (révolution de 150-170 ans, amélioration de période 20
ans) et la priorité faite au hétre (ONF, 1948, 1989).

4.1.2 Peuplements mélangés

Des peuplements mélangés Chéne — charme ont été retenus en forét domaniale de Montargis située
dans le Loiret (45) et gérée par I'Office National des Foréts. Ce massif a une superficie de 4091 Ha.
Cette superficie ainsi que les essences principalement gérées n’ont pas connues de changement
majeur depuis le 12°™ siecle. A partir de 1670, la gestion dominante est le taillis de charme (Carpinus
betulus L.) sous futaie de chénes (Quercus petraea (Mattus.) Liebl.). Dans un premier temps fixée a
70 ans, la périodicité des prélevements de bois est par la suite ramenée a 25, 40 ou 50 ans en
fonction des conditions stationnelles. A partie de 1857, ces taillis-sous-futaie sont partiellement
convertis en peuplements de chénes avec, toujours en fonction des conditions stationnelles, la
présence du hétre ou du charme. Cette conversion s’est poursuivie jusqu’a aujourd’hui ou les plus
vieilles futaies de chénes issues de francs pieds (par régénération naturelle de peuplements en place)
sont agées d’une centaine d’années (Ponge and Chevalier, 2006).

4.2 Contextes pédo-climatiques

4.2.1 Région Haute-Normandie

Le massif forestier normand se situe dans une zone ou le climat est défini comme tempéré océanique
frais, avec une pluviométrie relativement abondante (850 a 940 mm par an) et régulierement
répartie tout au long de I'année. La température moyenne annuelle est assez fraiche (10°C) avec des
amplitudes thermiques modérées (ONF et al., 2006). Les parcelles sélectionnées pour reconstituer
les chronoséquences sont localisées sur des matériaux limoneux d'origine éolienne (loess)
constituant la formation géologique superficielle majeure de par leur épaisseur et leur continuité
dans le pays de Caux et sur sa marge orientale (Forét Domaniale d’Eawy). lls reposent sur des
matériaux d'altération de type argile a silex. Ces matériaux limoneux de plus de 1m d'épaisseur sont
non carbonatés (pauvres en Ca) acides et présentent une texture relativement homogene : 10 a 20 %
d'argile et 10 a 40 % de sables (Bréthes, 1984). Ces sols possedent de fortes potentialités
agronomiques mais présentent une grande sensibilité aux phénomeénes de battance et d'érosion. Il
existe cependant une hétérogénéité locale des profils de sols en relation avec les variations
d’épaisseur de limons et/ou I'apparition plus ou moins marquée de phénomeénes d’hydromorphie
(Hedde, 2006).

Plus précisément, les parcelles retenues pour la constitution des chronoséquences sont localisées sur
des épaisseurs de limon supérieures a 60 cm. Les profils de sol présentent quelques signes
d’hydromorphie (2 a 15% de la surface visible) apparaissant aux alentours de 50cm. lls sont classés
dans les catégories des NEOLUVISSOL — LUVISSOL (AFES, 2008) ; endogleyic dystric Luvisol (FAO et al.,
2006). Un descriptif détaillé de profil de sol est présenté tableau 4. En terme de syntaxnomie
phytosociologique, la végétation rattachée appartient a 'Endymio-Fagetum (Durin et al., 1967).
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Tableau 3 Caractéristiques physico-chimiques d’un profil de sol représentatif des parcelles de hétre pur gérées en futaie réguliere, en forét d’Eawy utilisées au cours des différentes études.

Particle size distribution

Coarse

Coarse

pH

pH

Horizon Depth <and Fine sand Silt Finesilt  Clay g o wcop ApH' ct Nt* C/N P205;, P205p, Alkan’
cm /s R ¢ e — S — Cmol".Kg"'
A 0-2.5 ND ND ND ND ND 400 ND ND 140.73 8.73 16.12 0.08 0.27 ND
El 2.5-7 1.20 15.60 43.20 26.70 1330 430 3.70  0.60 14.62 0.78 18.74 0.03 0.11 3.76
E2 7-40 1 16.6 42.9 26.00 13.50 440 400  0.40 6.44 0.44 14.64 0.02 0.17 3.1
Btgl 40-100 1.20 14.30 38.90 26.00 19.6 430 390 0.40 2.14 0.29 7.38 0.01 0.15 5.19
Btg2 100-120 2.00 12.90 38.60 21.20 2530 500 390 1.10 1.5 0.26 5.77 0.02 0.23 2.79
Ilc 2.90 10.30 39.00 22.80 2500 520 410 1.10 1.6 0.3 5.33 0.01 0.08 1.27
Exchange complex (Cobaltihexammine) ®
Horizon Depth K Ca Mg Na Al Mn H s’ T® BS’ EAR"  Fe,;'" Fe,” Fen; / Fe Fe, /Clay Fe,; /Clay
3 Lo —— Cmol' Kg ' L ZS— %
A 0-2.5 0.40 1.67 0.56  0.09  4.66 0.43 1.52 272 9.50 28.63 71.37 ND ND ND ND ND
El 2.5-7 0.07 0.08 0.05 0.03 354 0.09 0.34 0.23 3.60 6.39 93.61 0.88 1.63 53.8 1.23 0.66
E2 7-40 0.04 0.05 0.03 0.02 268 0.05 0.16 0.14 2.80 5.00 95.00 0.86 1.69 50.95 1.25 0.64
Btgl 40-100 0.1 0.08 0.06 0.03 5.6 0.06 0.17 0.28 6.00 4.67 95.33 1.30 2.62 49.81 1.34 0.67
Btg2 100-120  0.18 2.78 243 009 265 0.06 0.21 5.48 9.30 58.92 41.08 1.74 3.24 53.83 1.28 0.69
Ilc 0.12 3.18 211 008 1.14 0.05 0.20 5.49 8.20 66.95 33.05 1.65 2.59 63.59 1.03 0.66

! pHuzo and pHgc estimated according to Baize method (Baize, 2000): 1:2.5 soil/liquid mixture with distilled water and KC1 (IM). ApH= pHyu,0 - pHkci
? Total carbon and total nitrogen were measured by the mean of gaseous chromatography method with pyrolysis micro-analyser “CHN”
* Determination of phosphorus soluble with Dyer method (Dyer, 1894)
* Determination of phosphorus soluble with Duchaufour - Bonneau method in Bonneau and Souchier (Bonneau and Souchier, 1994)
* Determination of Exchangeable aluminium with Espiau - Peyronel method (Espiau and Peyronel, 1976)
% Determination of exchange complex by the mean of cobalt hexamine trichloride (Ciesielski and Sterckeman, 1997)
7S =¥(K, Ca, Mg, Na)
8T = cation exchange capacity = X(K, Ca, Mg, Na, Mn, Al, H+)
? BS = Base saturation = S/T x 100
'""EAR = Exchange acidity ratio = (T-S) x 100/T
"' Determination of iron by the mean of Mehra — Jackson method in Bonneau and Souchier (Bonneau and Souchier, 1994)
"> Determination of iron by the mean of Tamm in Bonneau and Souchier (Bonneau and Souchier, 1994)
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4.2.1 Région Centre

Le massif forestier de Montargis est situé dans une région ou le climat, de type océanique a faible
influence continentale, est caractérisé par 650 mm de précipitations moyennes annuelles et 10.9°C
de température moyenne sur un an. La moitié des précipitations tombe sous forme de pluie durant
la saison de végétation (début avril a fin septembre). La température minimale est en moyenne de
3.9°C en janvier tandis que la température maximale moyenne est de 19°C en juillet (Chevalier,
2003). La chronoséquence reconstituée dans ce massif est une chronoséquence de chénaie-charmaie
balayant des peuplements de 21 a 100 ans gérés en futaie réguliére et sélectionné parmi la liste de
Ponge et Chevalier (2006). Ils sont situés en position de plateau (pente inférieure a 5%), sur limons
d’épaisseur supérieure a 70cm sans hydromorphie prononcée. Tous les sols appartiennent a la
catégorie des LUVISOLS (AFES, 2008). Pour plus de précisions, se référer a (Trap et al., 2009)°.

4.3 Gestion sylvicole

4.3.1 Forét domaniale d’Eawy et de Lyons

Lors de mes travaux de doctorat durant lesquels le premier jeu de parcelles permettant de
reconstruire la chronoséquence de hétraie pure gérée en futaie réguliere ft constitué, le cycle
sylvicole était basé sur une rotation de 170 ans selon la norme de sylviculture traditionnelle du hétre
en Normandie (Lanier, 1994). Par la suite la rotation fit ramenée a 150 ans (Figure 6) Dans les
grandes lignes, il s’agit, en partant de 8000-10000 tiges a I’'hectare a 10-15 ans de réduire la
population totale a 3500-4000 tiges a 30-40 ans. Les nettoiements qui interviennent lors du stade
gaulis sélectionnent les « tiges d’avenir », qu’elles soient déja dominantes dans le peuplement ou «
oppressées » par des individus de moindre qualité. Ce traitement est important car a partir de 50
ans, la hiérarchie au sein du peuplement est immuable, quelles que soient les interventions
ultérieures (un arbre « oppressé » jusque-la ne se développera pas de fagon intéressante si le ou les
« oppresseurs » sont coupés tardivement). A 90 ans, le peuplement compte en moyenne 300-500
tiges a I'hectare obtenues soit par élimination naturelle soit par prélevement sous forme de coupes
d’éclaircie et d’hygiéne. Ces coupes consistent a rechercher, au sein des « tiges d’avenir » pré-
sélectionnées 80-120 tiges pour former le peuplement optimal d’exploitation. Les caracteres
recherchés sont :

(i) une vigueur satisfaisante et I'absence de tares (fourches basses, chancres, mauvais
élagage, pourriture, etc),

(ii) la présence de critéres qualitatifs recherchés (rectitude du fat, faible conicité, branches
fines a insertion horizontale...),

(iii) un espacement aussi régulier que possible entre les flits, pour obtenir une distance

moyenne d’environ 9-10 m avec une fourchette d’espacement de 7-12 m.

Les éclaircies suivantes sont des coupes d’hygiéne et de récolte qui consistent en (i) I'’enlevement des
arbres dépérissants, tarés ou mal conformés et génant la croissance des arbres de bonne qualité et,
(ii) la récolte des arbres a cime étriquée. L’exploitation du peuplement « objectif » se fait a partir de
100 ans et se poursuit pendant la préparation du peuplement a la régénération (a partir de 140 ans).
Si la régénération artificielle (coupe a blanc en fin de rotation et plantation de semis) f(t souvent la
norme, la tendance actuelle est a la régénération naturelle ou naturelle assistée. Il s’agit de
sélectionner les individus présentant les phénotypes les plus intéressants et de les conserver. Lors

®[7] Trap J., Bureau F., Vinceslas-Akpa M., Chevalier R., Aubert M. (2009) Changes in soil N mineralization and nitrification pathways along a
mixed forest chronosequence. Forest Ecology and Management, 258, 1284-1292.
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d’'une coupe d’ensemencement, juste apres une fainée importante, le peuplement est encore
éclairci. La coupe définitive intervient 10-15 apreés la coupe d’ensemencement (Hedde, 2006).

o Coupe Coupe

Bhase de 1% éclaircie (>15 m) d’ensemencement Coupe définitive

compression ' Coupes d’amélioration v secondaire .
— -

| | [ [ | | | | | | | | | | [ |
30(...) 130(...) 140 150 160 170

Régénération

Figure 6 Principales phases sylvicoles réalisées au cours d’une rotation (de base 150 ans) de futaie
réguliére pure de Hétre en Forét d’Eawy .

4.3.2 Forét domaniale de Montargis

Les peuplements de futaie réguliere retenus étaient des peuplements de francs pieds issus de
régénération de peuplements en place (Ponge and Chevalier, 2006). Le sol n’a jamais été travaillé
avant l'installation de la régénération mais la compétition semis — strate herbacée a pu étre limitée
par un nettoyage mécanique (rarement chimique). Des cloisonnements sont mis en place pour
faciliter les opérations de gestion sylvicole et ce, dés le plus jeune dge. Au stade gaulis des opérations
de nettoiement ont lieu et parfois méme des dépressages lorsque le peuplement atteint 6 metres de
hauteur. Ensuite, la densité des peuplements est réduite par des éclaircies tous les 6 ans a partir de
14 meétres de hauteur, tous les 8 ans a partir de 18m de hauteur, tous les 10 ans dans les
peuplements agés de 60 a 75 ans puis, tous les 12 a 15 ans par la suite. En générale, plus les
peuplements avancent dans I’age, plus les éclaircies sont faibles (Richard, 2004).

4.4 Echantillonnage

Toutes les méthodes d’échantillonnage décrites ci-aprées ont été réalisées le long de Ia
chronoséquence de hétraie pure et les principaux résultats seront présentés par la suite’. Pour ce qui
concerne les peuplements mélangés, I’échantillonnage est plus fragmentaire. les résultats seront
abordés dans la partie « perspectives » dans le but d’illustrer I'intérét de construire un modele de
référence pour étudier la maniére dont la gestion sylvicole oriente les relations épigés — endogés
dans les systemes forestiers.

4.4.1 La macrofaune du sol

Dans chaque parcelle, dans un a trois quadrats de 1m?, la macrofaune du sol f(t échantillonnée par
I’emploi combiné de I'extraction chimique au formol et du tri manuel (Raw, 1959). Les quadrats ont
été matérialisés a distance de toutes traces d’exploitation forestiere (e.g. rémanents ligneux,

7 T . . 7 . . s
Se référer aux articles produits en annexes pour plus de détails sur les méthodes employées.
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orniéres) susceptibles d’impacter la morphologie de I’épisolum humifére (Aubert et al., 2006)% et des
troncs d’arbres pour limiter les phénomenes d’acidification liés a I'accumulation de matiere
organique (Beniamino et al.,, 1991). La totalité des horizons O a été prélevée et rapportée au
laboratoire pour la trier manuellement afin de récolter la macrofaune présente. Sur la surface
dégagée, trois aspersions successives de 10 litres de formol 4%o furent réalisées toutes les 15 min
afin d’échantillonner les vers de terre (Decaens et al., 2003). Les vers et les macro-arthropodes
prélevés ont été fixés et conservés dans du formol a 4%. Enfin, un monolithe de sol de 25 x 25 x 30
cm f(t dégagé au centre des quadrats dans le but de récolter les especes ou les individus les moins
sensibles au formol et appliquer, si nécessaire, un facteur de correction aux données d’abondances
et de densités (Makeschin, 1997). Les lombricidés, les Isopodes et les Diplopodes ont été déterminés
a I'espece grace aux clés de détermination de Bouché (1972), Demange (1981) et Hopkin (1991).

4.4.2 La mésofaune du sol

Pour la chronoséquence de Haute-Normandie, 2 échantillons ont été prélevés dans chaque parcelle
en quatre occasions (Novembre 2007, Mars 2008, Juin, 2008 et Septembre 2008). Pour la région
centre, 4 échantillons par parcelle ont été récupérés sur une date (Avril 2006). Pour les deux régions,
chaque échantillon consistait en une carotte de sol de 5cm de diamétre incluant les horizons
holorganiques et les 5 premiers centimetres du solum. Les carottes furent ensuite subdivisées en
deux, horizons holorganiques d’'une part et 5 premiers centimétres du solum d’autre part.
L'abondance et la biomasse des communautés de collemboles ont ensuite été quantifiées par la
méthode d’extraction séche de Macfadyen (1962). L’identification jusqu’a l'espece fut ensuite
réalisée a I'aide des ouvrage de Gisin (1960), Zimdars and Dunger (2000) et Pomorski (1998).

Les points d’échantillonnage furent également placés a distance de toutes traces d’exploitation
forestiere ou de troncs d’arbres.

4.4.3 La microflore

La structure des communautés de la microflore a été estimée via la quantification de |'azote de la
biomasse microbienne (Nmic) par fumigation au chloroforme selon la méthode de Brookes et al.
(1985). La biomasse fongique f(t quantifiée par le dosage de I'ergostérol du sol selon la méthode de
Gong and Witter (2001). Enfin, ’ADN total a été extrait de I'épisolum humifere et quantifié par
spectrofluorometrie. L'ADN fongique a été estimé par amplification de 'ADNr18s (Borneman and
Hartin, 2000). L’ADN bactérien a été quantifié par amplification de 'ADNr16s selon la méthode de
Marchesi et al. (1998).

Les traits biologiques fonctionnels des communautés bactériennes furent appréhendés par
I'utilisation des profils fonctionnels BIOLOGO (BIOLOG © ECOPLATE, 96 puits contenant 3 reliquats
de 31 sources carbonées) selon la méthode de Calbrix et al. (2005).

4.4.4 Production et décomposition de la litiere

Les retombées de litiere ont été quantifiées a I'aide de paniers d’une superficie de 1m?, de 30cm de
profondeur et situés a 1m au-dessus du sol. 3 paniers par parcelle furent disposés. La litiere ft
récoltées régulierement puis triée en trois catégories (feuilles, bois et organes reproducteurs) puis
pesée.

® Aubert M., Margerie P., Ernoult A., Decaéns T., Bureau F. (2006). Variability and heterogeneity of humus forms at stand level: Comparison
between pure beech and mixed beech-hornbeam forest. Annals of Forest Science, 63, 177-188.
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Les vitesses de décomposition de la litiere furent estimées par la méthode des sachets de litiere
(Bocock and Gilbert, 1957; Verhoef, 1995) a l'aide de sachets en nylon caractérisés par une maille de
0.175mm. Les sachets furent remplis avec 10g de litiere (feuilles) préalablement séchée a I'air libre.
Cette quantité de litiere correspond aux retombées moyennes annuelles de litiere dans une hétraie
du Nord-Ouest de la France selon Lebret et al. (2001). 6 sachets ont ensuite été déposés dans les
parcelles de chaque stade de la chronoséquence en respectant I'age des peuplements ayant produit
la litiere e.g. une parcelle de 95 ans a regu des sachets contenant de la litiere issue de peuplements
agés de 95 ans. Tous les 1, 3, 5, 7, 10 et 12 mois (6 dates), un sachet fit récupéré dans chaque
parcelle pour quantifier la perte de masse.

4.4.5 Stock de Carbone

Le stock de carbone pour chaque horizon OL, OF-OH, A et 0-Ceq a été estimé en multipliant la
guantité de C organique de I'horizon considéré par I'épaisseur de |'horizon et par la densité
apparente de ce dernier. Dans chaque parcelle, une zone d’échantillonnage de 40m x 20m fit
établie. La zone f(it divisée en 3 bandes d’égale largeur elles-mémes divisées en 20 quadrats de 1m?2.
Dans chacune, apres enlévement des horizons holorganiques, 1 carotte de sol 5cm de diamétre et de
35cm de profondeur’® a été prélevée dans 4 quadrats de 1m? aléatoirement sélectionnés parmi les
20. L’épisolum humifere fat lui prélevé dans des quadrats de 26cm x 26cm aux quatre coins et au
centre de la zone d’échantillonnage en séparant les différents horizons constitutifs (OL, OF, OH et A).
Le carbone organique total flt quantifié avec un analyseur élémentaire par pyrolyse - CHN pour
chaque horizon (O-Ce, OL, OF, OH et A).

4.4.6 Cycle de I'azote

La minéralisation de l'azote a été estimée par la mesure des capacités de minéralisation et
nitrification potentielles (NH," et NO3') en conditions contrélées ex situ et in situ.

Ex situ, la méthode utilisée fit la méthode d’incubation a 28°C durant 28 jours (Hart et al., 1994;
Robertson et al., 1999). Cette méthode flt réalisée en utilisant des inhibiteurs sélectifs comme
I'acétyléne pour la minéralisation autotrophe (De Boer and Kowalchuk, 2001) et le Captan comme
fongicide (Chen et al., 2001) afin de mettre en évidence les décomposeurs actifs (bactéries vs
champignons, bactéries autotrophes vs hétérotrophes). Les horizons OL, OF-OH et O-5cm furent
incubés séparément. Les préléevements ont été faits en 3 points par parcelles lors d’une seule date
d’échantillonnage au printemps.

In situ, le suivi des capacités de minéralisation et de nitrification potentielles ainsi que des processus
de dénitrification, de lessivage d’azote inorganique et de prélevements racinaires ont été réalisés
mensuellement durant un an. Pour les capacités de minéralisation et de nitrification, la méthode
employée fit celle Hatch et al. (2000) se traduisant par I'incubation de carottes (15cm de long, 7.5cm
de diametre) d’épisolum humifere entiéres et enfermées dans des bocaux durant 7 jours au champ.
L'utilisation d’acétyléne en paralléle a permis de :
i Distinguer, la nitrification bactérienne autotrophe de la nitrification bactérienne
hétérotrophe (De Boer and Kowalchuk, 2001)
ii. Quantifier la quantité d’azote perdu par dénitrification lorsque I'acétyléne est dosé a 10% en
volume (Jarvis et al., 2001).

° Dans le but de comparer les stocks de C de systemes forestiers avec ceux de systémes agricoles développés sur luvisol, la masse de sol
d’une épaisseur de 30cm, dans une culture annuelle fut prise comme référence. Cette masse correspondait 422+19Kg.m-2. Dans les
parcelles de la chronoséquence, la masse de sol équivalente (nommée 0-Ce pour 0-Crop Equivalent) variait de 32,5cm a 39,4 cm avec une
distribution présentant une médiane a 35,5+0,5cm. Cette épaisseur fit retenue pour I'échantillonnage.
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Les pertes par lessivage d’azote minéral (NH," et NO3) ont été quantifiées en utilisant des résines
échangeuses d’anions et de cations placées sous certaines carottes (15 cm de profondeur) durant les
7 jours d’incubations (Hatch et al., 2000; Jussy et al., 2000). Les prélevements racinaires ont été
estimés par différence entre I'azote minéral lessivé piégé par des résines échangeuses placées :

(i) sous les carottes en incubation

(ii) (ii) a 15 cm de profondeur dans le sol non perturbé (Jussy et al., 2000).

5 Principaux résultats

5.1 Biologie de I'épisolum humifere

5.1.1 Macrofaune détritivore

Les assemblages d’espéeces de la macrofaune du sol le long de la chronoséquence d’Eawy ont été
appréhendés lors de la thése de M. Hedde™ et lors du projet VIFLORHUM®™™. Les patrons de variabilité
de la structure, de la composition et de I'organisation ont été décrits pour les macro-détritivores
(vers de terre et macro-arthropodes) et les facteurs écologiques responsables de ces partons,
recherchés. Les résultats ont fait 'objet d’une publication (Hedde et al., 2007a)**(annexe 1) et d’un
rapport de projet (VIFLORHUM)®.

La chronoséquence utilisée lors des travaux de these de M. Hedde était constituée de 3 stades agés
en moyenne de 28, 62 et 132 ans ainsi que d’un stade de régénération. 19 espéces de détritivores
ont été identifiées appartenant aux groupes des oligocheétes, des isopodes et des diplopodes. Aucun
vers de terre anécique ne fut échantillonné et une seule espece de vers endogé (Octolasium
cyaneum Savigny, 1826) fit récoltée au cours de la chronoséquence. La structure et la composition
des communautés de détritivores varient peu. A I'exception de Dendrodrillus octaedra, uniquement
présent dans les vieilles futaies, toutes les especes sont présentes quel que soit le stade sylvicole. La
phase de régénération naturelle assistée se démarque nettement des autres stades sylvicoles par
une biomasse d’individus et une richesse spécifique des assemblages trés faibles (Figure 7) et ce sans
apparition d’espéce nouvelle. Si aucun turn-over d’especes ne se dégage réellement puisque les
especes sont présentes tout au long du cycle, en moyenne, par stade, la richesse maximale est
obtenue dans les peuplements de 60 ans. Par ailleurs, les assemblages sont dominés en densité,
biomasse et richesse spécifique par les espéces ayant pour habitat les horizons holorganiques. En
conséquence, la gestion en futaie réguliere pure de hétre traitée a la révolution de 150 a 170 ans
(gestion pratiquée sur les peuplements retenus pour I'étude) ne semble pas autoriser I'alternance
« phase autotrophe » dominée par les invertébrés de la litiere durant la croissance des peuplements
versus « phase hétérotrophe » dominée par les communautés de vers anéciques et endogés comme
cela a pu étre montré dans d’autres systémes naturels ou semi-naturels sur des sols acides (Bernier
and Ponge, 1994; Ponge and Delhaye, 1995; Salmon et al., 2006). Chez ces auteurs, la phase dite
autotrophe est qualifiée comme telle en référence a I'impact dominant de la végétation sur le

1% 2002-2006 : Mickaél Hedde, « Etude de la relation entre la diversité des macro-invertébrés et la dynamique de la matiére organique dans
les sols limoneux des plateaux de Haute-Normandie » (Collaboration a I’'encadrement sur la partie forestiére des travaux de thése)

' 2005-2007 : GIP-ECOFOR, programme "Typologie de stations forestiéres", projet VIFLORHUM "Mise au point d’outils robustes
d’estimation de la richesse minérale et de la production d’azote minéral du sol utilisant la valeur indicatrice de la flore, des formes d’humus
et de la pédofaune" (Coordinateur : Michaél Aubert, Université de Rouen-ECODIV).

2 [12] Hedde M., Aubert M., Bureau F., Margerie P., Decaéns T. (2007) Soil detritivore macro-invertebrate assemblages throughout a
managed beech rotation. Annals of Forest Sciences, 64, 219-228.

3 RR2 : Aubert, M., Bergés, M., Brethes, A., Bureau, F., Jabiol, B., Ponge, J.-F., Trap, J. (2007). AAP Typologie des Stations Forestiéres (2004).
GIP-ECOFOR, Paris.
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fonctionnement du sol via les prélevements racinaires. La phase hétérotrophe fait référence a la
période du cycle sylvigénétique durant laquelle la faune du sol a un impact dominant sur le
fonctionnement de ce dernier via ses activités relatives a la décomposition et a I'incorporation de la
matiere organique dans les horizons superficiels du sol.

i 2
Densité (ind.m-2) Biomasse (g.m-?)
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Figure 7 Valeurs moyennes des métriques relatives a la structure des assemblages d’espéeces de détritivores
pour les horizons holorganiques, le sol et I'ensemble de I'épisolum (Total) dans les 4 stade de la
chronoséquence. Les barres verticales représentent les erreurs standards. Les lettres (a, b) font référence
aux différences significatives entre stade au seuil de 5% (test post hoc Tuckey HSD). Les astérisques
indiquent les différences significatives entre les assemblages des horizons holorganiques et ceux du sol (n.s.
non significatif, * p<0.05, ** p<0.01, *** p<0.001). n=3 pour les stades 28 et 62 ans. N=4 pour les stades 132
ans et régénération.

En termes de structuration des assemblages, le principal facteur écologique structurant est un
gradient de maturation des peuplements se caractérisant par une « ambiance forestiere » humide
froide et tamponnée depuis les stades jeunes vers une ambiance chaude et seche dans les vieilles
futaies ouvertes et les phases de régénération. Le second facteur structurant est plus proximal
opposant (i) les habitats constitués d’horizons OF et OH épais caractéristiques des formes d’humus
de type Moder développées dans les futaies matures fermées aux (ii) habitats constitués de fins
horizons de litiere OL caractéristiques des formes d’humus de type Mull. Le long de ces deux
gradients (maturation et formes d’humus), les résultats ont montré que la coexistence des espéeces
durant la phase de régénération était grandement basée sur I'hétérogénéité du milieu générée par
les pratiques de régénération. Ce méme constat avait déja été fait pour les communautés floristiques
(Aubert et al., 2003a)™. Pour cette raison, la phase de régénération naturelle ne fut pas prise en
compte dans le plan d’échantillonnage du projet VIFLORHUM pour lequel I'échantillonnage a été

' [21] Aubert M., Bureau F., Alard D. (2003). Diversity of plant assemblages in managed temperate forest: a case study in Normandy
(France). Forest Ecology and Management, 175, 321-337.
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resserré sur une chronoséquence de 130 ans avec 4 stades agés de 15, 65, 95 et 130 ans en
moyenne. Les facteurs écologiques structurant les assemblages de détritivores ne changérent pas
fondamentalement méme si leur interprétation, a partir d’une analyse indirecte de gradient, fit plus

délicate (Figure 8).
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Figure 8 Analyse factorielle des correspondances réalisée sur les densités de macro-détritivores
échantillonnées dans I’ensemble sol et horizons holorganiques des différents stades de la
chronoséquence de futaie réguliere de hétre pur sur 130 ans. n=4 pour chaque stade. a)
décroissance des valeurs propres, l'inertie relative de I'axe 1 est de 22.78%, celle du second de
17.9%. b) Projection des espéeces dans le plan factoriel 1-2 (cf. annexe 1 pour les abréviations). c)
projections des stades dans le plan 1-2. L’axe 1 est interprété comme un gradient de maturations de
peuplements. d) projection des formes d’humus présentes dans les parcelles dans le plan 1-2. L'axe
2 est interprété comme une opposition mull-moder.

En termes de mode de coexistence des especes, les assemblages présentant une dispersion minimale

des traits écologiques des especes tendent a étre présents dans les peuplements dgés de 130 ans. Au
, . . . . . e . 15

regard des écart-types, cette tendance est non significative mais les diversités factorielles™ les plus

15 . ez . . a 7 7 P .
La diversité factorielle (FD) est la variance conditionnée des relevés faunistiques le long des axes d’une analyse factorielle des
correspondances. Pour un axe donné (ou gradient écologique), elle constitue une métrique du degré d’organisation écologique des

assemblages en mesurant la dispersion des espéces de I'assemblage le long du gradient écologique. Pour un gradient écologique donné,
une faible FD pour un assemblage indique que les espéces constitutives de cet assemblage ont des exigences écologiques proches sur le

gradient considéré (Chessel, D., Lebreton, J.D., Prodon, R., 1982. Mesures symétriques d'amplitude d'habitat et de diversité intra-
échantillon dans un tableau espéces-relevés : cas d'un gradient simple. Académie des Sciences 295 - série |, 83-90, Thioulouse, J., Chessel,
D., 1992. A method for reciprocal scaling of species tolerance and sample diversity. Ecology 73, 670-680, Aubert, M., Alard, D., Bureau, F.,
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faibles (en moyenne), pour les deux facteurs structurant, ont été calculées pour ce stade (Figure 9).
Ce resserrement des traits écologiques est une des conditions permettant de statuer sur la présence
d’une phase de complémentarité écologique dans des conditions « biostatiques ». Nous n’avons
cependant pas utilisé d’approche relative aux traits biologiques des espéces. Il est par conséquent
difficile de réellement conclure a ce mode de coexistence car les facteurs environnementaux
externes (i.e. maturation du peuplement et morphologie de [I'épisolum humifére) peuvent
représenter, pour les assemblages d’especes, un forgage supérieur a celui des interactions biotiques.

Figure 9 Diversité factorielle moyenne calculée pour
chaque stade de la chronoséquence. Les barres verticales

Diversité factorielle ) ; g
représentent les écarts-types associés. n=4 pour chaque

0.4 4 stade. L'emploi d’'une ANOVA (Kruskal-Wallis One-Way-
0,35 + AOV) n’a pas révélé d’effet stade significatif pour les
03 diversités factorielles associées aux deux axes de I'AFC
0,25 - présentée en Figure 8, au seuil de 5%.
0,2 -
0,15 + I
0,1 -
0,05
0
15 ans 65 ans 95 ans 130 ans
[l DF axe 1 Il DF axe?2

5.1.2 Mesofaune du sol

La mésofaune du sol a été appréhendée le long de la chronoséquence au cours du projet
VIFLORHUM ' et fait I'objet d’une publication soumise ¥ (annexe 2). Comme expliqué
précédemment, I'échantillonnage a été resserré sur une chronoséquence de 130 ans avec 4 stades
agés de 15, 65, 95 et 130 ans en moyenne.

Sur I'ensemble de la chronoséquence, 44 espéces furent identifiées avec une richesse spécifique
moyenne montrant des différences significatives entre les stades (Figure 10). Les vieilles futaies
présentent une richesse spécifique significativement supérieure aux autres stades. Les gaulis et les
jeunes futaies présentent les plus faibles valeurs tandis que les futaies adultes (95 ans) ont des
valeurs intermédiaires. L'abondance des individus suit le méme patron tandis que la biomasse totale
scinde la chronoséquence en deux groupes : (i) les stades de 90 et 130 ans avec de fortes valeurs et
(ii) les stades de 15 et 65 ans avec de faibles valeurs.

Le turn-over des especes le long de la chronoséquence est relativement faible. Si quelques espéces
montrent une spécificité pour un stade donné e.g. Allacma fusca et Mesaphorura yossi pour les
stades jeunes ou Tomocerus minor et Ceratophysella denticulata pour les vieilles futaies, les

2003a. Diversity of plant assemblages in managed temperate forests: a case study in Normandy (France). Forest Ecology and Management
175, 321-337. . Par conséquent, cet assemblage présente une forte cohérence écologique pouvant refléter des mécanismes de coexistence
des espéces a I'équilibre (phase biostatique). La FD renvoie aux processus de délétion il est donc nécessaire de disposer d’une métrique
rendant compte de la dispersion des traits biologiques des espéces constitutives des assemblages afin de quantifier le degré de similarité
des espéces, en référence aux régles d’assemblage des communautés).

' Prg3 : 2005-2007 : GIP-ECOFOR, programme "Typologie de stations forestiéres", projet VIFLORHUM "Mise au point d’outils robustes
d’estimation de la richesse minérale et de la production d’azote minéral du sol utilisant la valeur indicatrice de la flore, des formes d’humus
et de la pédofaune" (Coordinateur : Michaél Aubert, Université de Rouen-ECODIV).

Y Chauvat M., Trap J., Perez G., Delporte P., Aubert M. (soumis) Collembolan assemblages across a 130-year chronosequence of beech
forest. Soil organisms.
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différences inter-stade sont essentiellement dues a des changements dans les rapports de
dominance entre espéces constitutives des assemblages.
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Figure 10 Abondance - biomasse (a droite) et richesse spécifique (a gauche) des assemblages de collemboles durant la
chronoséquence (hétraie pure) de 130 ans. Les valeurs représentent des moyennes par stades (avec leurs erreurs
standards). Les différentes lettres (a, b, c) représentent les différences significatives entre stade testées a I'aide d’un test de
moyenne post hoc (Tukey HSD, p<0.05).

Le facteur avancé pour expliquer ces patrons est |'épaississement des horizons holorganiques de
surface (i.e. développement des formes d’humus de type Moder le long de la chronoséquence)
permettant (i) une augmentation de la ressource spatiale et (ii) une augmentation de la ressource
trophique e.g. mycéliums fongiques (cf partie communauté microbienne 5.1.3.). Par ailleurs, la
variance intra-stade, montrant la dispersion des points d’échantillonnage pour un méme stade, est
particulierement forte pour les jeunes peuplements et faible pour les vieilles futaies (Figure 11.). Les
stades de 65 et 90 ans ont des valeurs intermédiaires. A I'instar de la macrofaune, cette diminution
de la variance intra-stade avec la maturation du peuplement est un préalable pour conclure a la
présence d’'une phase de complémentarité écologique dans des conditions « biostatique ». Une
approche « traits biologiques » serait également nécessaire pour statuer définitivement.

95 ans Figure 11 Ordination multidimensionnelle non-
15 ans > N
| 130 ans métrique (NMDS) des assemblages d’espéces de
0.15 95 ans collemboles échantillonnées dans les 4 stades de la
011 chronoséquence de 130 ans. L'ordination utilise une
’ ans matrice de similarité  Bray-Curtis basée sur
005 130 I'abondance des especes aprés transformation
’ ans (racine-carrée). La taille des enveloppes pour chaque
ﬁ 0 1 130 ans stade rend compte de la dispersion des points
2 15ans’os s d’échantillonnage de ce stade dans un espace a deux
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S
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5.1.3 Microflore édaphique

Appréhender la structuration des communautés de la microflore du sol sur la base des approches
utilisées pour la macro- et la mésofaune est délicat au regard de (i) I’échelle a laquelle les processus
biotiques et abiotiques contraignent ces especes, (ii) des problémes d’identification rendant difficile
I'étude de la composition spécifique des assemblages et conséquemment, (iii) le manque
d’information sur les traits biologiques et écologiques des espéces.

En conséquence seule la biomasse microbienne (bactérienne et fongique) a été appréhendée pour ce
qui reléve de la structure des communautés. Des profils d’activité métabolique potentielle (BIOLOG©)
ont également été réalisés afin d’avoir une estimation de la diversité et de la similarité de traits
biologiques fonctionnels au sein des communautés microbiennes. Il faut cependant relativiser les
résultats qui vont suivre dans la mesure ou les profils métaboliques BIOLOG® se réalisent avec un
faible nombre de substrats carbonés (comparativement a la diversité des molécules potentiellement
présentes dans I'épisolum humifere) et ciblent essentiellement les bactéries hétérotrophes. Ces
travaux ont été réalisés durant la thése de J. Trap™®, ont fait 'objet d’une publication (Trap et al.,
2011c)* consultable en annexe 3 et furent financés par le projet VIFLORHUM.

Au cours de la chronoséquence de 130 ans, les biomasses bactériennes et fongiques sont beaucoup
plus importantes dans les horizons holorganiques que dans I’horizon organo-minéral quelle que soit
I"'approche utilisée pour quantifier ces dernieres (Tableaux 5 et 6). Ceci s’explique par le fait que les
sites sont localisés sur des sols acides et que les formes d’humus développées sont en grande partie
de type moders (Jabiol et al., 2009)%.

Tableau 4 Valeurs moyennes (écart-type) par stade et horizon de I’épisolum humifére pour
I’azote microbien (Nmic), le ratio N microbien—N total de I'horizon et la biomasse fongique par
dosage de I'ergostérol. Les différentes lettres (a-b) indiquent les différences significatives entre
classe d’age aprés une ANOVA suivie d’un test de moyenne post hoc (Tukey HSD, P<0.05, n=4)

Indices de Biomasse Microbienne Horizon
Stade OL FH A

Biomasse microbienne N (ug-N g-l)

15 ans 240.57 (94.91) a  223.50 (59.80) a 10.75 (4.82) a
65 ans 30543 (80.17) a  221.73 (79.08) a 927 (6.18) a
95 ans 208.42 (78.23) a 219.99 (58.80) a 572 (0.36) a
130 ans 379.65 (19.55) a  286.38 (76.72) a 9.84 (2.75) a
Quotient microbien (Nmic-to-Nt)
15 ans 127 (043) b 136  (0.59) a 0.03 (0.01) a
65 ans 153 (024) ab 143 (0.68) a 0.03 (0.02) a
95 ans 1.19 (037) b 1.15 0.41) a 0.02 (0.00) a
130 ans 217 (0.15) a 176  (0.75) a 0.03 (0.01) a
Biomasse fongique (pg-ergosterol g-I
15 ans 221.37 (34.69) a 57.90 (10.14) b 223 (0.77) b
65 ans 203.90 (25.44) a 7688 (5.77) ab  2.09 (0.14) b
95 ans 192.64 (27.15) a 7537 (10.08) ab 275 (0.60) ab
130 ans 184.70 (28.18) a 7898 (7.33) a 3.10 (0.24) a

'¥ 10/2006-06/2010 : Jean Trap, « Relations morphologie-cycle de I'azote au sein de I'épisolum humifére en futaie réguliere pure de hétre »
(Directeur Pr. Thibaud Decaéns. Co-Direction M. Aubert (ECODIV EA-1293), Bourse région Haute-Normandie) Ecole doctorale Normande de
Biologie Intégrative, Santé et Environnement -EdN BISE 497-).

' [1] Trap J., Laval K., Akpa-Vinceslas M., Gangneux C., Bureau F., Decaéns T., Aubert M. (2011) Humus macro-morphology and soil
microbial community changes along a 130-yr-old Fagus sylvatica chronosequence. Soil Biology and Biochemistry, 43, 1553-1562.

% Jabiol B., Ponge J.-F., Bréthes A., Zanella A., Aubert M., Bureau F, (2009). Typologie des formes d’humus forestiéres (foréts des climats
tempérés). In: Baize, D., Girard, M.C., Jabiol, B., Rossignol, J.P., Eimberck, M. and Beaudou, A. (Ed.), Référentiel Pédologique 2008. AFES,
Editions Quae, Paris.
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Si la dominance des champignons est nette dans les horizons de litiere (OL), elle est relative dans les
horizons fragmentés et contenant de la matiére organique fine (OF/OH). Le ratio champignons —
bactéries est a I'avantage de ces derniéres dans les jeunes peuplements et s’inverse avec la
maturation des peuplements i.e. sensiblement équitable dans les peuplements d’age intermédiaire
et a I'avantage des champignons dans les vieilles futaies.

Tableau 5 Valeurs moyennes (écart-type) par stade et horizon de I'épisolum humifere pour
I’ADN bactérien (B) , 'ADN fongique (F) et le ration F/B. Les différentes lettres (a-b) indiquent
les différences significatives entre classe d’age aprés test de Kruskal-Wallis (p<0.05, n=4)

Estimateur de biomasse Horizons
Stand age-classes OL FH A
ADN bactérien -B- (ug g-1 of dry soil)
15 ans 347 (0.57) a 1.25 (0.37) a 0.52 (0.19) a
65 ans 2.05 (0.98) a 1.22 (0.46) a 0.62 (0.40) a
95 ans 297 (1.72) a 1.33 (0.26) a 0.77 (0.55) a
130 ans 2.12 (0.81) a 1.66 (0.41) a 0.55 (0.14) a
ADN fongique -F- (pg g-1 of dry soil)
15 ans 19.71(3.47) a 1.02 (0.57) b 0.11 (0.08) a
65 ans 9.56 (2.36) b 1.45 (0.47) b 0.08 (0.02) a
95 ans 11.08(1.28) b 1.37 (0.31) b 0.12 (0.01) a
130 ans 9.61 (1.74) b 341 (0.65) a 0.08 (0.01) a
ratio F/B
15 ans 591 (1.95) a 0.84 (0.34) b 0.18 (0.11) a
65 ans 5.54 (2.45) a 1.06 (0.47) ab 0.18 (0.11) a
95 ans 452 (2.05) a 1.03 (0.10) ab 0.21 (0.17) a
130 ans 5.60 (1.30) a 2.05 (0.24) a 0.16 (0.04) a

En conséquence, les changements dans la morphologie de I'épisolum humifére observés avec le
vieillissement des peuplements (Aubert et al., 2003a; Aubert et al., 2004; Hedde et al., 2007a)21
s’accompagnent d’une modification de la structure des communautés de la microflore notamment
dans les horizons OF et OH. La dominance de la fonge dans le sol est généralement associée a des pH
acides ou a des faibles teneurs en nutriments assimilables (Morris and Boerner, 1998; Baath and
Anderson, 2003). Cependant, les différences en termes de pH (4.94 pour les horizons OH et 3.90 pour
I’horizon A, en moyenne) et de capacité d’échange cationique le long de la chronoséquence ne sont
pas significatives (Trap, 2010). La ressource trophique et, plus particulierement la qualité des
matieres organiques présentes dans ces horizons e.g. matiére organique complexe et difficilement
dégradable (Karroum et al., 2004; Karroum et al., 2005), peut étre a I'origine de ces changements
dans la composition de la microflore.

Les profils métaboliques réalisés sur les Ecoplaques BIOLOG ont montré que la plus grande richesse
de substrats métabolisés était dans les horizons holorganiques des vieilles futaies (Tableau 7). Les
communautés microbiennes des jeunes peuplements dégradent le plus faible nombre de substrats
tandis que les stades de 65 et 95 ans présentent des valeurs intermédiaires. Cette diversité
croissante de substrats métabolisés ne s’accompagne pas d’une activité biologique potentielle
croissante comme le montre I'absence de différence significative le long de la chronoséquence pour

*! [20] Aubert M., Bureau F., Alard D., Bardat J. (2004). Effects of tree mixture on the humic epipedon and vegetation diversity in managed
beech forests (Normandy, France). Canadian Journal of Forest Research, 34 (1), 133-248.

[21] Aubert M., Bureau F., Alard D. (2003). Diversity of plant assemblages in managed temperate forest: a case study in Normandy (France).
Forest Ecology and Management, 175, 321-337.

[12] Hedde M., Aubert M., Bureau F., Margerie P., Decaéns T. (2007) Soil detritivore macro-invertebrate assemblages throughout a
managed beech rotation. Annals of Forest Sciences, 64, 219-228.
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I’« Average Well Color Development » (AWCD). L'augmentation de la richesse fonctionnelle des
communautés bactériennes le long de la chronoséquence est également expliquée par le
développement des formes d’humus de type moder, notamment |’horizon OH associé. Cet horizon
constitué de matiére organique fine issue des déjections de la faune du sol fournit une grande
variabilité de substrats carbonés complexes (Karroum et al., 2005) pouvant exercer une pression de
sélection sur les communautés bactériennes.

Tableau 6 Valeurs moyennes (écart-type) par stade et horizon de I'épisolum
humifére pour la richesse des substrats carbonés dégradés dans les plaques ECO
(BIOLOGO) et I'activité bactérienne associée (AWCD). Les différentes lettres (a-b)
indiquent les différences significatives entre classe d’age aprés une ANOVA suivie
d’un test de moyenne post hoc (Tukey HSD, P<0.05, n=4)

Indices fonctionnels Horizons
Stand age-classes OL FH A
Richesse de substrat
15 ans 45 (1.60) b 66 (249 b 46 (2.95) a
65 ans 7.6 (1.82) ab 9.7 (2.62) ab 40 (2.62) a
95 ans 6.7 (0.81) ab 87 (1.25) ab 1.2 (1.08) a
130 ans 103 (0.23) a 11.7 (1.94) a 22 (1.94) a
AWCD
15 ans 1.41 (0.19) a 1.88 (0.27) a 0.39(0.18) a
65 ans 1.30 (0.13) a 1.69 (0.25) a 0.09 (0.01) a
95 ans 1.43 (0.28) a 1.69 (0.18) a 0.03(0.22) a
130 ans 1.67 (0.28) a 1.89 (0.18) a 0.61 (0.30) a

5.2 Fonctionnement de I'épisolum humifere

5.2.1 Facteurs responsables du développement des moders.

La dynamique de I'épisolum humifére orientée vers les formes d’humus de type moder au cours du
vieillissement des peuplements a été attribuée, dans les systémes naturels, a une acidification des
horizons superficiels du solum (Ponge et al., 1998). Dans le cas de systemes gérés, le paralléle entre
développement des moders et acidification a également été constaté (Aubert et al., 2003a; Chauvat
et al., 2007). Cette acidification est expliquée par I'importance des prélévements racinaires des
arbres durant la phase de forte croissance. Une forte absorption racinaire engendre une production
de protons et une diminution de la richesse minérale dans les horizons superficiels du sol (Ponge et
al., 1998) lorsque les mécanismes « absorbeurs de protons » tels que la minéralisation de la matiéere
organique ne la compensent pas (Ulrich, 1986; Binkley and Richter, 1987). Cette acidification
affecterait I'activité biologique, notamment I'activité des vers de terre anéciques responsables de la
formation des mulls et conduirait au développement des moders (Ponge et al., 1998).

Dans notre chronoséquence, nous n’avons pas mis en évidence de changement significatif dans la
. 22 .

composition de la macrofaune du sol (Hedde et al., 2007a)°°. Nous n’avons également pas pu

associer le vieillissement du peuplement a des changements significatifs dans le pH, la capacité

*2[12] Hedde M., Aubert M., Bureau F., Margerie P., Decaéns T. (2007) Soil detritivore macro-invertebrate assemblages throughout a
managed beech rotation. Annals of Forest Sciences, 64, 219-228.
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d’échange cationique ou la teneur en différents cations basiques dans les 5 premiers centimétres du
solum (Trap et al., 2011b)* — cf. annexe 4**.

Nous avons donc cherché a savoir si le développement des moders pouvait étre di, de maniére non
mutuellement exclusive (i) a une augmentation des retombées de litiere au cours de la
chronoséquence sans changement de vitesse de décomposition et/ou (ii) a un ralentissement de
cette derniere. Si les retombées de litiere ne varient pas de maniere significative, la vitesse de
décomposition de cette derniere varie grandement, passant d’'un temps de résidence estimé de 20
mois dans les peuplements de 15 ans a plus de 30 mois dans les peuplements de 95 ans (Figure 12).

a
5 4 ) 0.07 4 r 40
3 4 0.06 r35 _
st % 0057 :gg 5
2831 I I : S 0.04- 0 £
28 n I [ € 0.03 1 x
G< 2 a a a a : - F15 =
3 0.02 1 L
P | —m—k 10
0.01 A 1k F5
0 0.00 : x x 0
15ans 65ans 95ans 130 ans 15ans 65ans 95ans 130 ans

Figure 12 a) Production totale et b) constantes de décomposition de la litiere dans les différents stades de la
chronoséquence de hétres purs. Les données présentées sont les moyennes par stades (+ écarts-types). Pour les
deux graphiques, les lettres indiquent les différences significatives, ou non, entre les stades, pour la production
de litiére (a), la constante de décomposition K (a-b) et son inverse 1/K (x-y). K flt calculée a partir de I’équation
(Xt—XD):e'IKt ou Xp est la quantité delitiere placée dans les sachets de décomposition en début d’expérience et X;
la quantité de litiere non décomposée en fin d’expériencei.e. au temps t. Les différences significatives ont été
déterminées par une ANOVA suivi d’un test de comparaison de moyenne (Tukey HSD test, p< 0.05, n = 4)

L'une des causes avancée pour expliquer la diminution de la vitesse de décomposition avec le
vieillissement des peuplements est un changement dans la qualité de la litiere de hétre. Nous avons
montré (données de la these de J. Trap en cours de publication) qu’il existait deux phases de
changement dans la qualité des litieres de hétre au cours de la chronoséquence. Une premiére phase
entre 15 ans et 65 ans, durant laquelle la qualité de la litiere de hétre diminuait depuis les jeunes
stades (15 ans) vers les peuplements agés (95 ans). Les teneurs en lignine, le ratio C/N et le ratio
Lignine/N, sont plus élevés a 95 ans qu’a 15 ans (Tableau 8). La seconde phase entre 95 ans et 130
ans, durant laquelle les attributs organiques et minéraux des litieres montrent pour certains une
tendance significative vers une amélioration de la qualité de la litiere. Les teneurs en lignine ou en

%12 Trap J., Bureau F., Brethes A., Jabiol B., Ponge J.-F., Chauvat M., Decaéns T., Aubert M. (2011) Does moder development along a pure
beech (Fagus sylvatica L.) chronosequence result from changes in litter production or in decomposition rates? Soil Biology and
Biochemistry, 43, 1490-1497.

** Etude financée par le Prg5 (Région Haute-Normandie - Projet BIODIV - coordinateur : Pr. T. Decaéns ; Action DYNAMOF - Porteur :
Michaél Aubert-) et le Prg3 (GIP-ECOFOR, programme "Typologie de stations forestiéres", projet VIFLORHUM - Coordinateur : Michaél

Aubert).
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hémicellulose sont respectivement inférieures et supérieures a celles des futaies de 95 ans. Le ratio
lignine/N tend lui-méme (non significativement) a étre inférieur. Ces patrons de variations sont
significativement corrélés a la variabilité de la vitesse de décomposition au cours de la
chronoséquence (Tableau 9).

Tableau 7 Qualité des feuilles de hétre constitutives de la litiere dans les 4 stades de la chronoséquence. Les
fractions carbonées ont été estimées par fractionnement biochimique selon la méthode Van Soest (1967).
Les différentes lettres (a-b) indiquent les différences significatives entre classe d’dge aprés un test de
Kruskal-Wallis (p<0.05, n=4)

Stades
15 ans 65 ans 95 ans 130 ans

Eléments minéraux (mg d'élément/g litiére)

Ca 556 (1.39) a 5.67 (0.98) a 577 (0.55) a 570  (0.75) a

Mg 1.33 (0.22) a 0.84 (0.09) b 0.83 (0.14) b 0.73 (0.08) b

K 437 (1.22) a 350 (0.52) a 3.11  (0.65) ab 242 (043) b

Na 032 (0.10) a 032 (0.05) a 038 (0.07) a 035  (0.05) a

Mn 346 (0.15) b 358 (031) b 420 (049) a 391 (0.33) ab
Fraction carbonées (% poids sec de cendres)

Soluble 36.09 (1.02) a 3712 (1.77) a 37.47 (0.92) a 3870 (2.06) a

Hemicellulose 13.83 (1.47) a 1024 (1.64) b 1020 (1.54) b 11.88 (2.25) ab

Cellulose 21.58 (4.53) ab 1777 (2.66) b 19.44 (2.70) b 2303 (2.09) a

Lignine 28.51 (2.89) b 34.87 (2.18) a 35.06 (2.74) a 29.12 (2.07) b
N contenu dans les fractions (%)

Soluble 0.85 (0.35) a 0.66 (0.14) a 064 (0.09) a 0.72 (0.09) a

Hemicellulose 0.19 (0.05) a 0.03 (0.04) b 0.01 (0.01) b 0.16 (0.08) a

Cellulose 044  (0.15) a 0.28 (0.08) a 031 (0.07) a 046  (0.08) a

Lignine 1.88 (0.17) a 146 (0.14) b 1.35 (0.06) b 1.04 0.17) ¢

N total 120 (0.17) a 0.96 (0.05) ab 0.93 (0.07) ab 0.88 (0.05) b
Ratio

C/N 40.16 (5.51) b 49.07 (2.70) a 50.67 (4.82) a 5355 (3.12) a

Lignine/N 24.09 (3.68) b 36.50 (4.23) a 37.87 (2.86) a 3325 (5.05) a

Tableau 8 Coefficient de corrélation (rho) de Spearman’s entre les attributs organiques et minéraux des
litieres de hétre le long de la chronoséquence et (i) la masse et (ii) le C/N finaux des litiéres restantes aprés
un an de décomposition en sachet dans les peuplements de chaque stade.

Attributs des litieres Masse finale C/N final des litieres
rho p-value rho p-value

Lignine/N ratio + 0.66  F*¥* + 0.62  **

C/N + 063 * + 0.63  **

Lignine N - 066 ** - 063

N - 055 * - 061 *

Mg - 065 ** N.S.

Mn N.S. + 0.58  **

N.S. non signficatif

* P <0.05

** P <0.01

**% P <0.001
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5.2.2 Stock de carbone

Dans le cadre de I'augmentation croissante du niveau de CO, atmosphérique et des changements
climatiques globaux associés, le role des systémes forestiers dans le cycle du carbone, en particulier
leur capacité a stocker ce dernier, est largement reconnu (Hagedorn et al., 2001 ; Ostle et al., 2009).
Dans ce contexte, nous avons estimé les stocks de C le long de la chronoséquence incluant la phase
de régénération durant la these de M. Hedde. Cette étude a généré une publication (Hedde et al.,
2008)* fournie en annexe 5.

Les stocks de C mesurés dans les 0-Ceq, le long de la chronoséquence, varient de maniére non
significative entre 6.21 et 6.80Kg.m™ (Figure 13) ji.e. dans 'ordre des estimations données pour les
sols forestiers frangais (Arrouays et al., 2002). Les stocks dans |’horizon OL ne varient pas
significativement. Les horizons OF-OH ne montrent pas de différences significatives entre 28 et 132
ans mais sont caractérisés par les stocks les plus faibles dans les parcelles en régénération. En
revanche, les stocks de C dans I'horizon organo-minéral (A) sont les plus faibles dans les jeunes
peuplements et les plus élevés dans les vieilles futaies dgées (2.19Kg.m™ et 2.83Kg.m™2 en moyenne,
respectivement).

Stocks de Carbone Organique du Sol (kg m?)

28 ans 62 ans 132ans Régénération

Figure 13 Stocks de C organique du sol (moyennes et erreurs standards) dans
les horizons holorganiques (OL et OF+OH), dans I’horizon organo-minéral A et
dans [I'équivalent culture (0-Ce) pour les différents stades de Ia
chronoséquence de hétres purs. Les différentes lettres en majuscules (A-B)
représentent les différences significatives entre stade. Les différentes lettres
en minuscule (a-b) représentent les différences significatives, entre stade, pour
un méme horizon de I'épisolum humifere (Test de Kruskal-Wallis suivi d’un
test de Kolmogorov—Smirnov (o = 0.05) dans le cas d’une distribution non-
normale ou test de Tukey-HSD aprés ANOVA (a = 0.05) lorsque la normalité
était respectée).

Depuis les jeunes peuplements jusqu’aux vieilles futaies, I'accumulation de C dans I'épisolum
humifére f(t estimée a +0.74Kg.m™. Le passage de la phase d’amélioration a la phase de
régénération se traduisant par une chute des stocks estimée a — 0,54Kg.m™. Le bilan en termes de
stockage, sur I'ensemble de la rotation, reste positif a hauteur de +0,2Kg.m'2. Fonctionnellement, le

> [10] Hedde M., Aubert M., Decaéns T., Bureau F. (2008) Dynamics of soil carbon stocks in a managed forest — the case of 200-years,
beechwood chronosequence on acidic soil. Forest ecology and Management, 255, 193-202.
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ralentissement de la décomposition et le développement des formes d’humus de type moder se
traduisent, durant la phase de croissance, par le stockage de C dans I'épisolum humifere. La perte de
C dans I'épisolum durant la phase de régénération, sans modification de la composition de la
macrofaune du sol i.e. absence de vers de terre anéciques (Hedde et al., 2007a)*® étant attribuée a
une réduction quantitative des retombées de litiere apres les coupes d’ensemencement.

5.2.3 Recyclage de I'azote

L'azote est depuis longtemps reconnu comme un élément limitant la productivité des écosystemes
forestiers (Duchaufour, 1989; Vitousek et al., 1997). De ce point de vue, le gradient de formes
d’humus (mull — moder — mor) classiquement vu comme un gradient décroissant d’activité
biologique (Toutain, 1987) amene a considérer le développement des moders en cours de rotation
comme problématique en termes de nutrition azotée des arbres. Cependant, des travaux récents ont
montré que le gradient décroissant d’activité depuis les mulls vers les moders pouvait étre nuancé
(Michalet et al., 2001; Aubert et al., 2005; Andrianarisoa, 2009; Trap et al., 2009)27.

Nous avons donc caractérisé les capacités de minéralisation (ammonification et nitrification)
potentielles de I'épisolum humifére le long de la chronoséquence de hétres purs. Cette étude a été
financée par le projet VIFLORHUM et a donné lieu a une publication (Trap et al., 2011a)*® produite en
annexe 6. Les résultats ont montré que I'ammonification potentielle (au laboratoire) était la plus
forte dans les parcelles de 130 ans, atteignant 249+20.9ugN.g™'C.jour’ dans I'horizon OL et
114.2+20.0pgN.g 'C.jour* dans I’horizon OF/OH ; I’horizon A contribuant peu au processus quel que
soit 'age du peuplement (Tableau 10).

Tableau 9 Minéralisation (ammonification et nitrification) nette potentielle mesurée au laboratoire par la méthode
des incubations en conditions contrdolées 28 jours a 28 degrés (Hart et al., 1994). Les différentes lettres indiquent les
différences significatives entre classe d’age (A-B-C) ou entre horizon (x-y-z) suivant une ANOVA suivie d’un test de
moyenne post hoc (Tukey HSD, P<0.05, n=4)

Stade
15 ans 65 ans 95 ans 130 ans

Ammonification potentielle nette (ug N g~ Cd™)

OL 1238 (22.3) C  x 152.3(30.4) BC x 177.5 (16.9) AB x 2495 (20.9) A x

OF-OH 576 (124) By 98.6 (30.8) AB x 1455 (412) A x 1442 (25.00 Ay

A 16.1 (6.6) A z 331 (186) Ay 126 71.7) Ay 227 (248) Az
Potential net nitrification (ug N grI C drl)

OL 21 (25 A x 38 (08) B vy 44 (07) B 'y 40 07) B vy

OF-OH 236 (17.8) A X 10,6 9.9 A 174 (8.6) A X 11.7 (6.9) A X

A 12,1 (243) A x 90 @47 Ay -19.0 (16.8) Ay -149 34 Ay
N mineralization rates (%o)

OL 79 (15 B x 115 23) B x 97 (23) B x 173 (05) A «x

OF-OH 45 (1.0) B y 84 (29 AB x 10,0 (33) A X 98 (1.) A y

A 12 (09 A z 1.1 (0.7) A y 02 (04 A y 05 (0.8 A z

La nitrification est trés faible quand elle n’est pas annulée par des mécanismes d’'immobilisation
entre 15 ans et 65 ans dans les horizons OL et A, allant de pair avec la bascule du ratio
champignons/bactéries décrite dans la section 5.1.3. L’utilisation d’inhibiteurs sélectifs nous a permis

%% [12] Hedde M., Aubert M., Bureau F., Margerie P., Decaéns T. (2007) Soil detritivore macro-invertebrate assemblages throughout a
managed beech rotation. Annals of Forest Sciences, 64, 219-228

%7 [7] Trap J., Bureau F., Vinceslas-Akpa M., Chevalier R., Aubert M. (2009) Changes in soil N mineralization and nitrification pathways along
a mixed forest chronosequence. Forest Ecology and Management, 258, 1284-1292.

[18] Aubert M., Bureau F., Vinceslas-Akpa M. (2005). Spatial and temporal variability of inorganic nitrogen in pure and mixed deciduous
temperate forests. Soil Biology and Biochemistry, 37, 67-79.

*® [3] Trap J., Bureau F., Akpa-Vinceslas M., Decaéns T., Aubert M. (2011) Changes in humus forms and soil N pathways along a 130-yr-old
pure beech forest chronosequence. Annals of Forest Science, 68-3, 595-606.
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de mettre en évidence I'importance des champignons dans [Iefficience du processus
d’ammonification dans les horizons OL. Dans les horizons FH, I'ammonification est uniquement
d’origine bactérienne a 15 et a 65 ans puis sous la dépendance des deux groupes a partir de 65 ans
(70% bactérienne - 30% fongique). L'ammonification dans I’horizon organo-minéral est uniquement
bactérienne tout le long de la chronoséquence. La nitrification est quant a elle assurée par les deux
groupes.

Sur I'ensemble de I'épisolum, la minéralisation estimée au champ durant un an par la méthode
d’incubation de Hatch et al. (2000) f(t maximale dans les vieilles futaies de 130 ans (210KgN.ha™.an"
!) et entre 115 et 130KgN.ha™.an™ pour les autres stades (Trap, 2010)*°

5.2.4 Dénitrification et lessivage de 'azote

Les pertes d’azote ont été estimées durant la thése de J. Trap?’ et font 'objet d’un article en cours de
préparation produit en annexe 7. Les pertes par lessivage (NH," et NO3) a 20 cm de profondeur dans
le sol et les pertes par dénitrification (NO, N,O, NO,) furent suivies mensuellement, durant un an, par
des incubations au champ (Hatch et al., 1990; Jussy et al., 2000).

Les pertes par lessivage de nitrate ne présenterent pas de différence significative entre les stades de
la chronoséquence. Les valeurs moyennes se situaient autour de 10KgN.hat.an™ (Figure 14). La
dénitrification fat la plus élevée pour les jeunes peuplements (1.59+0.50KgN.ha™’.an™) et la plus
faible dans les vieilles futaies (0.42+0.17KgN.ha™.an™). Les peuplements de 65 et 95 présentérent des
valeurs intermédiaires. Concernant I'ammonium, le lessivage fut le plus important dans les vieilles
futaies (2.94+0.50KgN.ha™.an™) et le plus faible a 95 ans (1.22+0.33KgN.ha.an™).

(a) Dénitrification nette (b) Lessivage NH,* (b) Lessivage NO,
2.57 4 - 12 -
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Figure 14 Dénitrification nette et lessivage d’azote minéral au champ (avec prélévements racinaires) le long de
la chronoséquence. Les données présentées sont des moyennes par stade (avec erreurs standards). Les lettres
(a, b, c) indiquent les différences significatives entre stade suivant un Test de Kruskal-Wallis (p < 0.05, n=4)

A noter que les prélévements racinaires vont croissants jusqu’a 95 ans ou les valeurs d’azote minéral
total prélevé sont les plus fortes de la chronoséquence (161+13.87KgN.ha™.an™). Les plus faibles sont
dans les jeunes peuplements alors que les parcelles de 65 et 130 présentent des valeurs
intermédiaires (Figure 15). L’azote est, en grande majorité, prélevé sous forme d’ammonium excepté
dans les jeunes peuplements ou les deux formes (NH," et NOs) sont prélevées de maniére
sensiblement équivalente. Les peuplements de 130 ans sont ceux prélevant les plus fortes quantités
de NH,". Les peuplements de 95 et 130 ans sont ceux prélevant les plus fortes quantités NO5".

?*2710/2006-06/2010 : Jean Trap, « Relations morphologie-cycle de I'azote au sein de I'épisolum humifére en futaie réguliére pure de hétre

» (Directeur Pr. Thibaud Decaéns. Co-Direction M. Aubert - ECODIV EA-1293), Bourse région Haute-Normandie, taux d’encadrement 90%,
Ecole doctorale Normande de Biologie Intégrative, Santé et Environnement -EdN BISE 497-) financée par les projets Prg. 3 & 5.
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Figure 15 Prélevements d’azote minéral par les racines mesurés au champ le long de la chronoséquence durant
un an. Les données présentées sont des moyennes par stade (avec erreurs standards). Les lettres (a, b, c)
indiquent les différences significatives entre stade suivant un Test de Kruskal-Wallis (p < 0.05, n=4)

Les résultats présentés ici sont a relativiser dans la mesure ou les incertitudes liées a l'utilisation de
méthode d’incubation in situ sont discutées depuis longtemps (Adams et al., 1989; Jussy et al., 2004).
La suppression des racines peut directement impacter les processus soit parce que, mortes, leur
matiere organique restituée conduit a une surestimation des processus de minéralisation et de
nitrification (Hatch et al., 1990) ; soit parce que, vivantes, elles ont un effet direct sur le processus
mesuré e.g. augmentation de la minéralisation, inhibition de la nitrification (Trap, 2010). Quoiqu’il en
soit, les valeurs de prélévements, de lessivage et de dénitrification sont dans la gamme de celles
citées dans la littérature pour des hétraies acides, sur sol drainé, avec des méthodes proches (Jussy
et al.,, 2004) ; Borken et Beese, 2005). En termes de tendance, les peuplements agés de 95 ans
présentent les pertes les plus faibles (aux alentours de 12KgN.ha™.an™) alors que les jeunes ont les
pertes les plus fortes (aux alentours de 14KgN.ha™.an™).

6 Conclusion

Le vieillissement des peuplements de hétres traités en futaie réguliére pure selon la sylviculture
pratiquée en forét domaniale d’EAWY se traduit par deux principaux gradients écologiques
structurant les communautés biologiques de l'interface sol-végétation : Un gradient d’ambiance
forestiere (faible luminosité, fraicheur, hygrométrie) diminuant vers les phases de régénération et un
gradient de forme d’humus Mull — Moder depuis les jeunes peuplements vers les vieilles futaies.
Nous avions également montré I'importance de ces deux facteurs sur la structuration d’autres
communautés biologiques comme les bryophytes corticoles (Bardat et Aubert, 2007)*°.

Sur la base de I'étude de la dispersion des especes le long de ces deux gradients écologiques, les
vieilles futaies fermées (130 ans) peuvent étre considérées comme les habitats accueillant les
communautés les plus organisées i.e. la ségrégation de niche et les mécanismes de coexistence a
I’équilibre (phase biostatique) seraient prioritairement a chercher dans ces stades de la dynamique.
En référence a I'hypothése du « Bandit-Manchot » i.e. « la performance maximale de I'interface sol-
végétation est acquise lorsque toutes les communautés ont atteint le méme patron d’organisation
basé sur la limitation de la similarité et la complémentarité de traits » ; nos résultats laissent

** Bardat J., Aubert M. (2007) Impact of forest management on the diversity of corticolous bryophyte assemblages in temperate forests.
Biological Conservation, 139 (1-2), 47-66.
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supposer que le « Jackpot » est a rechercher dans ces stades (Figure 16). L'utilisation des profils
métaboliques bactériens abonde dans ce sens puisque les patrons de variabilité de la diversité
fonctionnelle, faible a 15 ans et fortes a 130 ans, furent interprétés (Trap et al., 2011c) comme le
remplacement des souches bactériennes a croissance rapide de stratégie R par des souches
spécialistes a croissance lente de stratégie K (Fierer et al., 2007; Marschner et al., 2011). Une
nouvelle analyse des données déja acquises, complétée par une étude de traits biologiques des
especes informant sur la limitation de la similarité au sein des assemblages, e.g. analyse de distance
morphologique (Weiher et al., 1998; Stevens and Willig, 2000 ) est néanmoins nécessaire pour
valider cette hypothése. Les métriques utilisées pour approcher I'organisation des assemblages ne
font référence qu’aux effets des processus de délétions (faible dispersion des traits écologiques des
especes au sein des communautés sous 'effet des filtres environnementaux). Il est par conséquent
nécessaire de tester la dispersion des traits biologiques en relation avec la limitation de la similarité
pour statuer définitivement sur la mode de coexistence des espéces au sein des vieilles futaies
fermées.
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Figure 16 Synthése des principaux résultats de recherche en référence a I’hypothése du « Bandit-Manchot ». Pour la partie
fonctionnelle, les traits pointillés indiquent les processus non étudiés. Les traits pleins en bleu indiquent les processus pour
lesquels aucune variation significative n’a été mise en évidence au cours de la chronoséquence. Les traits plein vert, rouge
et orange indiquent les processus ayant montré des valeurs significativement et respectivement les plus fortes, les plus
faibles et intermédiaires au cours de la chronoséquence. Pour le C, le processus de stockage n’a pas été étudié. Seuls les
stocks ont été quantifiés. Pour ces derniers, les couleurs utilisées (vert, orange, rouge) suivent la méme logique que pour
les prosclessus. Parmi ces résultats, la flore est le seul groupe qui flt étudié durant mes travaux de doctorat (Aubert et al.,
2003a)

31
[21] Aubert M., Bureau F., Alard D. (2003). Diversity of plant assemblages in managed temperate forest: a case study in Normandy
(France). Forest Ecology and Management, 175, 321-337.
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De méme, nos travaux n’ont abordé les mécanismes de coexistence des especes que pour les
producteurs primaires, les décomposeurs et deux groupes de détritivores: macrofaune et
mésofaune. Aucun groupe de prédateurs n’a pour le moment fait I'objet d’'une étude. L'étude de la
variabilité de la diversité verticale des réseaux trophiques du sol le long de la rotation sylvicole est
une des perspectives de travail a moyens termes. Elle avait déja été envisagée lors du projet
COFORSE (non retenu pour financement)*?.

Si les travaux de caractérisation biologique de l'interface ne réfutent pas I’hypothése centrale de mes
travaux et doivent se poursuivre pour la valider, les résultats de I'approche fonctionnelle sont plus
nuancés. La production d’azote minéral et les stocks de carbone sont les plus élevés dans le stade de
vieilles futaies fermées , a contrario, la décomposition de la litiere et les pertes d’azote minéral
montrent des valeurs intermédiaires a celles d’autres stades sylvicoles. Les patrons de variation de la
décomposition et des pertes ne traduisent cependant pas les mémes tendances. La décomposition
montre une tendance a I'amélioration par rapport aux futaies adultes de 95 ans, amélioration en lien
avec une qualité de la litiere restituée par le hétre meilleure a 130 ans. Les pertes montrent une
tendance a la « dégradation » par rapport aux futaies adultes, dégradation potentiellement
attribuable a la diminution des prélevements racinaires totaux dans les vieilles futaies. La longueur
de la chronoséquence étudiée ne permet pas de statuer sur la poursuite de ces tendances.
Cependant, replacées dans la perspective du fonctionnement de l'interface sol végétation au cours
d’un cycle sylvigénétique décrit par les travaux de Bernier et Ponge (1994), Ponge et Delahaye (1995)
et Arpin et al. (1998), elles peuvent faire du stade de vieilles futaies de 130 ans, le stade de la
rotation sylvicole au cours duquel le systeme rebascule de la phase autotrophe (moder) a la phase
hétérotrophe (mull). Durant la phase de maturation des peuplements, le fonctionnement de
I'interface sol-végétation semble bien régulé et orienté par le peuplement forestier tel que décrit par
Ponge et al. (1998) mais, de maniére plus directe qu’envisagée par ces derniers. En effet, en
conditions expérimentales (résultats non publiés issus de la these de J. Trap (2010) et fournis en
annexe 8), le hétre, via sa litiere et son systéme racinaire ectomycorhizé, inhibe la nitrification
autotrophe et favorise 'ammonification conduisant a une production d’ammonium plus importante.
Via sa litiere, il favorise également |'augmentation de la biomasse fongique et la diversité
métabolique des bactéries hétérotrophes (profils métaboliques BIOLOG©) confirmant ainsi les
résultats obtenus sur le terrain (Figure 17)

15 ans MULL 130 ans MODER

Ammonification/Prélevement de 'NH4*

Nitrification/Dénitrification ﬁ ﬁ ﬁ

Communauté fongique
Diversité fonctionnelle des bactéries hétérotrophes
™\

[

Figure 17 Synthese des patrons de variation du recyclage de I'azote, des décomposeurs impliqués dans ce dernier
ainsi que de l'influence du peuplement pur de hétre au cours de la chronoséquence de 130 ans. Les fleches
hachurées indiquent I'impact du hétre via la qualité des litieres. Les fleches pleines indiquent I'impact du hétre via
les racines ectomycorhizées. En vert les effets positifs et en rouge les effets négatifs.

% prg-nf 2 2009 & 2010: ANR Programme SYSTERRA (APP 2009 & 2010). « COntribution des FORéts mélangées de feuillus au maintien des
Services Ecosystémiques : productivité, diversité et fonctionnement » (Acronyme COFORSE). Projet soumis en mars 2009 et mars 2010, non
retenu.
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En Haute-Normandie, sur un plan général, la futaie réguliére reste le traitement sylvicole préconisé
(Office-National-des-Foréts, 2006). Cependant, les dernieres préconisations en termes de sylviculture
du hétre recommandent un cycle court produisant au final 60 a 80 tiges par hectare, avant récolte,
en moins de 100 ans pour les stations tres fertiles et moins de 120 ans pour les stations
moyennement fertiles (Office-National-des-Foréts, 2007). Ces principes restent toutefois modulables.
Le choix de I’dge maximal d’exploitabilité et du diameétre minimal d’exploitabilité réels peuvent étre
raisonnés au cas par cas par I'aménagiste en fonction de I'histogramme des classes d’age, des
diameétres dominants et des qualités, propres a chaque forét (Office-National-des-Foréts, 2006).

Comparativement a d’autres modes de gestion tel que la futaie jardinée ou le taillis sous futaie, la
futaie réguliere, de par ses rotations plus longues, autorise la structuration des communautés basée
sur les mécanismes de colonisation — compétition (Aubert et al., 2003a; Bardat et Aubert, 2007) et
conduisant a la limitation de la similarité au sein des assemblages. Cependant, la briéveté des
rotations est depuis longtemps critiquée pour tronquer les cycles sylvicoles avant la phase
biostatique (Christensen and Emborg, 1996), n’autorisant pas l'installation des especes des vieux
stades forestiers. Toutefois, ce constat est souvent fait sur la faible représentativité, voire I'absence,
des cortéges d’especes de vieux stades forestiers (Thomas and Packham, 2007) si bien qu’il est
parfois difficile de fournir une information précise au forestier sur la longueur des rotations a
adopter. Dans notre cas, la spécificité de certaines especes de collemboles ou de vers de terre pour
les stades de 130 ans, la présence de fonctions métaboliques bactériennes nouvelles ainsi que
I'amélioration significative de la qualité de la litiere de hétre et de la vitesse de décomposition de
cette derniere dans les vieilles futaies fermées de 130 ans milite pour ne pas raccourcir la rotation en
deca de 130 ans et pour conserver I'ambiance forestiére jusqu’a cet age.

7 Perspectives

Les perspectives de recherches en référence a ces premiers résultats peuvent étre envisagées selon
trois voies. Les nombreux résultats obtenus pour la constitution du modeéle de référence n’ont pas
permis de valider ou réfuter I’hypothese centrale ayant cadré mes travaux jusqu’ici. La poursuite de
I'acquisition de données au champ et surtout la mise en place d’expérimentation pour tester les
corrélations statistiques entre compartiments sont une premiére voie. Ensuite, le modele dynamique
de référence (futaie réguliére pure de hétre) est avant tout un outil destiné a comprendre comment
la gestion sylvicole oriente les relations entre compartiments biologiques et fonctionnement de
I'interface sol-végétation. Méme si le modele n’est pas abouti, les premiers résultats obtenus ont
montré des patrons de co-variation entre processus fonctionnels et communautés biologiques
statistiqguement robustes. La seconde voie va donc étre de commencer a utiliser ce modéle pour
apporter des réponses sur la maniere dont la gestion sylvicole modifie ces patrons de co-variation.
Enfin, le laboratoire ECODIV auquel j'appartiens méne des travaux dans des sites recouvrant les trois
principales unités paysagéres de la région Haute-Normandie: la plaine alluviale de la basse vallée de
la Seine, les prairies séches des coteaux calcaires de la vallée de Seine et les écosystéemes forestiers
et agricoles des sols limoneux des plateaux. Le point commun a I'ensemble de ces sites est que les
travaux menés par mes collégues enseignants-chercheurs d’ECODIV integrent tous la dynamique
temporelle des écosystémes et agro-systemes étudiés. La troisieme voies de poursuite de mes
travaux sera par conséquent de tester I’"hypothése du « Bandit-Manchot » sur des dynamiques autres
que forestiéres afin d’envisager sa généralisation.

7.1 Poursuites des travaux antérieurs

L'intensité des interactions biologiques au sein du compartiment épigé, du compartiment endogé et
entre les deux compartiments peut avoir d’importantes conséquences sur la vitesse des processus
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écologiques a l'interface sol-végétation (Van der Putten et al., 2009). La prédation de la faune du sol
sur les communautés microbiennes (bactéries et/ou champignons) impacte notamment I'efficience
de la minéralisation de la matiére organique et le relargage des nutriments (Mikola et al., 2003) et,
cet impact peut-étre variable en fonction de la composition de la végétation en place (Aubert et al.,
2010).

La validation de I'hypothése centrale de mes travaux nécessite donc la description des groupes de
prédateurs des chaines trophiques du sol. L'étude de la variabilité de la diversité verticale des
réseaux trophiques du sol et surtout la structuration des assemblages d’espéeces de prédateurs le
long de la rotation sylvicole est par conséquent une des perspectives de travail a moyens termes.
Devant les difficultés d’identification des invertébrés du sol, cette phase passera probablement par
I'utilisation de la microgénomique permettant l'identification des especes par I'utilisation des
barcodes ADN et actuellement développée en écologie des sols (Rougerie et al., 2009). Je collabore
actuellement au projet GENOSOIL*?, coordonné par T. Decaéns et qui a pour objectif de développer
une méthode de quantification de la biodiversité totale du sol (des microorganismes aux
macroinvertébrés), sur la base de ces techniques, et en partie sur les sites forestiers utilisés pour la
constitution du modeéle de référence.

Ensuite, les résultats présentés ici sont en grande partie issus d’investigation au champ. S'ils
dessinent des patrons de co-variation ou des corrélations statistiques significatives entre certaines
caractéristiques de la végétation, de la faune du sol, de la microflore et certains processus comme la
minéralisation de I'azote, il convient désormais de tester si ces corrélations refletent de véritables
liens de cause a effet. La poursuite des approches expérimentales développées durant les theses de
M. Hedde et de J. Trap s’'imposent naturellement.

Nous avons menés par le passé deux types d’approches expérimentale : microcosmes en laboratoire
(Hedde et al., 2007b; Trap et al., 2009; Hedde et al., 2010; Trap et al., 2011a)34’35' %et mésocosmes au
champ (cf annexe 8). Complexes et a dynamique lente, les systémes forestiers se prétent avec
difficulté aux expérimentations plein champ mais la généralisation de résultats expérimentaux pour
ces systemes ne peut se faire que dans ce contexte. Les microcosmes réalisés durant de la thése de
M. Hedde ont montré (Hedde et al., 2010) que la perte de masse de la litiere et la minéralisation du C
augmentaient avec la limitation de la similarité au sein d’assemblage d’espéces de la macrofaune.
Cependant, les assemblages réalisés ne prenaient pas en compte les changements dans les rapports
de dominance entre espéces existant durant la dynamique de la hétraie pure. Ces changements,
relevant des dynamiques compensatoires (variation des abondances de populations coexistant au
sein d’'une communauté en réponse aux interactions biotiques et abiotiques (Gonzalez and Loreau,
2009)) et existant paralléelement aux turn-over des espéeces, peuvent avoir des conséquences
fonctionnelles importantes. Incorporer les abondances d’espéeces au sein des communautés aux
mesures de similarité des assemblages est nécessaire afin de relier la diversité fonctionnelle de ces
derniers aux fonctionnements des écosystemes (Petchey et Gaston, 2006). Des études
complémentaires sur 'effet de la dissimilarité au sein des assemblages d’especes sur les processus
écologiques a linterface sol-végétation devront étre menées au champ rejoignant l'avis de
Kampichler et al. (2001) selon lesquels « the frequent use of simple, easy-to-maintain and

* Prg9 : 2010-2013 : Projet GENOSOIL-Fr « Approche génomique pour 'étude de la biodiversité totale du sol — application a I’évaluation
des impacts anthropiques sur la biodiversité des sols des écosystemes du Nord-Ouest de la France » (coordinateur. T. Decaéns -ECODIV) ;
Appel d’offre GESSOL 3 2010 (implication personnelle 10%).

*[13] Hedde M., Bureau F., Akpa-vinceslas, M. Aubert M., Decaéns T. (2007). Beech leaf degradation in laboratory experiments : effects of
eight detritivorous invertebrate species. Appiled Soil Ecology, 35, 291-301.

% [7] Trap J., Bureau F., Vinceslas-Akpa M., Chevalier R., Aubert M. (2009) Changes in soil N mineralization and nitrification pathways along
a mixed forest chronosequence. Forest Ecology and Management, 258, 1284-1292.

* [3] Trap J., Bureau F., Akpa-Vinceslas M., Decaéns T., Aubert M. (2011) Changes in humus forms and soil N pathways along a 130-yr-old
pure beech forest chronosequence. Annals of Forest Science, 68-3, 595-606.
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inexpensive experimental set-ups in the laboratory (microcosms) and the field (litterbags) reminds us
of the lad who lost his key in the dark doorway, but looks for it under the street-lamp because there is
more light over there ».

7.2 Modele de référence et gestion sylvicole

La sécheresse exceptionnelle de I'année 2003 a mis en évidence la vulnérabilité de beaucoup de
peuplements forestiers francgais au stress hydrique. Or, les modeles simulant I'évolution du climat
francais pour le siécle en cours, prévoient entre autre, des vagues de chaleur estivale plus
fréquentes, plus longues et plus intenses (Planton, 2004). Une des pistes envisagées pour limiter les
probables effets de ces changements climatiques est la réduction du nombre d'arbres par parcelle,
réduisant de fait les préléevements en eau du peuplement (Breda et al., 2006). En termes de gestion
forestiere, cela se traduit par une augmentation du nombre de prélevement de bois et une
sylviculture plus dynamique (conduisant a un raccourcissement des cycles sylvicoles). Ces
recommandations ont été inscrites dans le Plan Forestier National, cadrant la politique forestiere
francaise, pour faire face aux sécheresses récurrentes annoncées (Balandier, 2010). L'autre piste
envisagée par les gestionnaires se trouve dans la mise en place de peuplements mélangés (Sevrin et
al., 2008). Ces derniers présentant une meilleure résistance aux intempéries climatiques, limitent les
risques financiers et garantissent un retour sur investissement pour le gestionnaire (Knoke and
Seifert, 2008).

Par l'utilisation du modele dynamique de référence, pour lequel les patrons de variation de la
diversité et du fonctionnement de I'épisolum sont renseignés ; la maniére dont la composition ou la
densité du peuplement forestier oriente et/ou régule le fonctionnement biologique de I'interface sol
végétation sera estimée. Cette estimation se fera sur la base de la position des peuplements, plus ou
moins mélangés, ou plus ou moins denses, par rapport a la trajectoire dynamique de référence. Nous
avions développé cette approche durant mes travaux de these sur la flore et les formes d’humus
(Aubert et al., 2004)*’, ou de maniére plus aboutie avec J. Bardat lors du projet n°1 ** sur la bryoflore
corticole (Bardat and Aubert, 2007)*° — publication fournie en annexe 9. Ce type d’approche sera
poursuivie et son intérét est illustré figure 18 par I'exploitation de données relatives a la description
de I'épisolum humifére et au fonctionnement de ce dernier en termes de minéralisation de I'azote
(données issues du projet VIFLORHUM®).

Au cours des deux chronoséquences, le vieillissement des peuplements s’accompagne d’un
changement de forme d’humus depuis des mulls plus ou moins actifs vers des moders. Ce
changement de forme d’humus s’accompagne d’'une augmentation des capacités de minéralisation
potentielle de I'épisolum humifére (Min_O et Min-Prof i.e. capacité de minéralisation potentielle des
horizons O et de I'ensemble du profil de I'épisolum) et d’une tres faible variation dans les capacités
de nitrification potentielle (Nit_O et Nit_0-5 pour nitrification dans les horizons O et dans les 5
premiers centimétres des horizons organo-minéraux et minéraux).

%7 [20] Aubert M., Bureau F., Alard D., Bardat J. (2004). Effects of tree mixture on the humic epipedon and vegetation diversity in managed
beech forests (Normandy, France). Canadian Journal of Forest Research, 34 (1), 133-248.

* Prg1 : 1999-2002 : GIP-ECOFOR, programme « Biodiversité et gestion forestiére », projet « Caractérisation d’indicateurs de réponse a
différents modes de traitements forestiers »

**[11] Bardat J., Aubert M. (2007) Impact of forest management on the diversity of corticolous bryophyte assemblages in temperate
forests. Biological Conservation, 139 (1-2), 47-66.

“° prg3 :2005-2007 : GIP-ECOFOR, programme "Typologie de stations forestiéres”, projet VIFLORHUM "Mise au point d’outils robustes
d’estimation de la richesse minérale et de la production d’azote minéral du sol utilisant la valeur indicatrice de la flore, des formes d’humus
et de la pédofaune" (Coordinateur : Michaél Aubert).
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Figure 18 Comparaison de la trajectoire dynamique d’une chénaie-charmaie avec celle du modéle de référence pur sur la
base de la morphologie et du fonctionnement de I'épisolum humifére. Projection de points d’échantillonnage dans le plan
factoriel 1-2 d’une analyse de Hill & Smith réalisée sur une matrice réunissant les variables macro-morphologiques
descriptives de I’épisolum humifére et les capacités de minéralisation et nitrification potentielles obtenues selon la
méthode de Hart et al. (1994) avec ou sans inhibiteurs (cf section 4.4.6). a) Composante 1 et 2 de I'analyse sur les variables
quantitatives. Dans un souci de faciliter la lecture, les variables qualitatives n’ont pas été représentées. b) Représentation
en étoile des stades sylvicoles des deux chronoséquences. La chronoséquence du modeéle de référence (hétre pure — Eawy)
en vert foncé et en bleu, la chronoséquence de 100 ans, dans une chénaie charmaie traitée en futaie réguliere (Région
Centre — Forét domanial de Montargis). L'ellipse au centre de chaque étoile représente le barycentre des points
d’échantillonnage réalisés dans les parcelles du stade considéré. 15 ans-c représente un stade de jeunes fourrés de hétre,
de la forét domaniale d’Eawy, issus d’une régénération naturelle ayant recu un amendement calcique pour favoriser la

germination des jeunes plants. C) décroissance des valeurs propres de I'analyse, inertie totale (IT) et inerties relatives (IR)
des deux premiers axes.

Ces changements se réalisent selon deux trajectoires dynamiques différentes. Dans le cas de la
chénaie-charmaie, le passage des mulls aux moders est graduel alors que dans le cas de la hétraie
pure, ce dernier s’effectue selon un seuil intervenant entre le stade fourré et le stade haut-perchis
i.e. durant la phase de forte croissance du hétre (Ponge et al. 1998). D’un point de vue fonctionnel,
avec le vieillissement des peuplements, la nitrification sous la chénaie-charmaie passe par trois
phases : sous contrble des bactéries autotrophes dans les jeunes peuplements, puis sous contréle
des bactéries hétérotrophes dés 40 ans et enfin fongique entre 75 et 100 ans. En parallele, les
capacités de minéralisation chutent significativement entre 40 et 75 ans avant de ré-augmenter a
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100 ans (Trap et al., 2009) ** fournie en annexe 10). Concernant la hétraie, la capacité de
minéralisation augmente significativement des fourrés vers les vieilles futaies ol elle est maximale.
La nitrification, quand elle est efficiente, reste essentiellement sous la dépendance des bactéries
nitrifiantes autotrophes quel que soit le stade (Trap et al., 2011a)** fournie en annexe 6). Nous avions
déja observé dans une hétraie-charmaie une activité fongique prépondérante précoce dans le cycle
comparativement au modele pur. Cette observation avait été faite de maniéere indirecte par la
guantification de la part de la mésofaune dans le processus de libération de |'azote par la litiere de
hétre en décomposition ((Aubert et al., 2010), fournie en annexe 11*%). En comparant un peuplement
pur de hétre de 116 ans avec un peuplement mélangé hétre-charme de 114 ans (aux caractéristiques
de structure similaires), nous avions montré aprées 12 mois d’'une expérience de décomposition de
litiere en sachet :

i une trés forte immobilisation de I'azote pour la litiere de hétre sous peuplement mélangé,

immobilisation compensée par
ii. une tres forte contribution de la mésofaune dans le processus de relargage (Tableau 11)

Tableau 10 Contributions relatives de la microflore (et microfaune associée), de la mésofaune et de la macrofaune du sol au
processus de relargage de I'azote des litieres en décomposition dans un peuplement pur de hétre et un peuplement
mélangé hétre-charme. Résultats issus d’une expérience de décomposition de litiere en sachet et exprimés en % de I'azote
libéré par I'ensemble des biocénoses du sol aprés 12 mois d’expérimentation (Cf. annexe 11 pour le protocole). PP =
peuplement pur de hétre, PM = peuplement mélange Hétre-Charme, F = sachet composé a 100% de litiere de Fagus
sylvatica, F+C = 70% F + 30% Carpinus betulus, F+C+Q = 70%F + 20% C + 10% Quercus petraea, F+C+Q+P+A = 70%F + 15C +
5%Q + 5% Prunus avium + 5% Acer pseudoplatanus. Les différentes lettres (a-b, lecture horizontale) indiquent les
différences significatives entre les contributions des trois groupes d’organismes du sol pour une méme composition de
litieres a p=0.05 (One-Way ANOVA suivi d’un test de moyenne de Bonferroni). Les différences significatives entre (i) le
peuplement pur et le peuplement mélangé et (ii) entre composition des sachets furent testées au seuil de 5% par un test de
Kruskal Wallis One-Way ANOVA (ns : non significatif, * : significatif a p < 0.05).

Microflore et microfaune Mesofaune Macrofaune

Composition PP (%) PM (%) Inter- PP (%) PM (%) Inter- PP (%) PM (%) Inter-

des sachets peuplement peuplement peuplement
F -73.55%  -483.94° . 57.18%  435.19* . 116.37*  148.76° ns
(105.66)  (177.73) (39.01)  (132.98) (67.14)  (107.89) -
F+C -0.95%  -171.70° . 46.78%  128.37% s 54.18% 143.34% .
(5.46)  (145.86) (29.08)  (136.30) (25.02)  (54.83)
F+C+Q 4393 -167.86" s 81.76° 92.69?% s 62.17% 175.17% .
(8633)  (10626) : (58.00)  (70.56) : (2890)  (39.43)
-22.36 -171.03 7419 114.94 48.18* 156.09*
FHCHQIPHA 5701y (70.42) * (4223)  (40.17) ns (26.16)  (95.86) ns
C 4345° 25.57° ns 30.59 36.69* s 25.96° 37.74° s
(28.67)  (4.71) (20.54)  (20.09) : (12.14)  (23.23) :
Intel.'-. ns * ns * ns ns
composition

La forte immobilisation de I'azote dans les litieres en décomposition est généralement attribuée a
I'action des champignons dont les filaments mycéliens présents sur les feuilles concentrent I'azote de
I’environnement immédiat (Berg and Laskowski, 2005). La contribution de la mésofaune au relargage

*[7] Trap J., Bureau F., Vinceslas-Akpa M., Chevalier R., Aubert M. (2009) Changes in soil N mineralization and nitrification pathways along
a mixed forest chronosequence. Forest Ecology and Management, 258, 1284-1292.

(3] Trap J., Bureau F., Akpa-Vinceslas M., Decaéns T., Aubert M. (2011) Changes in humus forms and soil N pathways along a 130-yr-old
pure beech forest chronosequence. Annals of Forest Science, 68-3, 595-606.

6] Aubert M., Margerie P., Trap J., Bureau F. (2010) Aboveground-belowground relationships in temperate forests: Plant litter composes
and microbiota orchestrates. Forest Ecology and Management, 259, 563-572.
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de l'azote, pour laquelle une grosse partie des espéces présentes est fongivore, conforte cette
interprétation (Seastedt, 1984). La prépondérance des champignons dans le peuplement mélangé a
été expliquée par la plus faible demande en N par unité de C des communautés fongiques comparée
a celle des communautés bactériennes (du fait de leur C/N respectifs 15:1 contre 5:1). Par
conséquent, un apport de litiere a C/N faible dans un peuplement dominé par litiere a C/N élevé,
favorise potentiellement les communautés fongiques. Cette interprétation reste toutefois a valider
et les mécanismes impliqués dans la différenciation de ces deux trajectoires ainsi que leurs
implications en termes de gestion restent a creuser.

Pour ce qui concerne I'effet de la densité des peuplements, I'acquisition de données va débuter a
I’automne 2011, dans le cadre du projet IMPREBIO coordonnée par Ph. Ballandier ** et sur lequel je
vais co-encadrer un doctorant (Ludovic Henneron, Allocation Doctorale Région Haute-Normandie)
avec M. Chauvat (Ecodiv) et I. Gattin (Biosol — ESITPA). La thése aura pour objectif d'étudier les
conséquences de l'intensification des préléevements de bois en futaie réguliére de chéne et de hétre.
Plus spécifiquement, il s'agira de caractériser (i) les variations des communautés de la faune du sol
(macro et mésofaune) et de la microflore (bactéries et champignons) et (ii) les variations du
fonctionnement de l'interface sol-végétation (e.g. vitesse de décomposition de la litiere, morphologie
de I'épisolum humifére, caractérisation de la diversité fonctionnelle a I'aide du systéme BIOLOG©) en
fonction de scenari de densités basés sur I'indice de densité de Reineke (RDI).

7.3 Généralisation de I'hypothése du « Bandit-Manchot »

Mes perspectives sont également de tester I'hypothése du « Bandit-Manchot » le long de la
dynamique de systemes autres que forestiers. Pour cela je collabore a des projets portés par d’autres
collegues d’ECODIV dans le cadre de problematiques :

e de restauration écologique de milieux humides avec F. Bureau et E. Langlois (Prg4®, Prg
6*® et comité de pilotage de la thése de Chockri Mchergui®’). Dans le cadre des actions du GIP
Seine — Aval Seine relatives a la restauration des paysages de la basse vallée de Seine, le
laboratoire ECODIV est impliqué dans la mise en place, le suivi et la validation d’une
restauration écologique suite au comblement de deux bassins d’extraction de granulats a
I'aide de sédiments de dragage de la Seine. L'objectif majeur est de restaurer des
écosystemes fonctionnels, caractéristiques de la vallée de Seine (roseliere et prairie humide
paturée), sur une couche tourbeuse de 70 cm d’épaisseur déposée sur les sédiments de
dragage. Dans ce cadre, j'interviens sur le suivi de la dynamique de I'azote.

* liées a I'analyse de la dynamique des intéractions entre les compartiments épigé et

endogé, et a leurs conséquences fonctionnelles en systémes de pelouses seches calcaires
. . N . 48 .

avec M. Chauvat (Comité de pilotage de la thése de Gabriel Perez)™. Dans ce contexte, je

* Prg8 : 2010-2013 : GIP-ECOFOR, Programme « Biodiversité, Gestion forestiére et politiques publiques », projet « impact de I'intensité des
prélévements forestiers sur la biodiversité » (Coordinateur : Dr. Ph Balandier, UMR INRA 547, CEMAGREF Nogent/Vernisson )

** prga : 2008-2013 : Port Autonome de Rouen : « Suivis écologiques du réaménagement de la ballastiere d'Yville-sur-Seine » (coordinateur
: Dr. Fabrice Bureau, Ecodiv)

“ Prg6 : 2009-2012 : GIP Seine-Aval, Programme « Seine Aval 4 », projet REBEBAS « Restauraion écologique des berges de la basse vallée
de la Seine » (Coordinateurs : Dr. Fabrice Bureau et Dr. Estelle Langlois, ECODIV EA 1293)

72010 - : Chockri Mchergui, « Restauration écologique dans un systéme estuarien fortement anthropisé : application au compartiment sol
des écotones rivulaires et aux marais alluvionnaires de la basse vallée de la Seine » (Comité de pilotage). Thése a I'université de Rouen co-
dirigée par le Pr. Robert Lafite (UMR CNRS M2C-6143) et le Dr. Fabrice Bureau (ECODIV EA-1293).

%2008 — : Gabriel Perez, « Importance des relations entre systéme épigé et systéme endogé dans le développement et la dynamique d’un
écosystéme. » These a I'université de Rouen co-dirigée par le Pr. Thibaud Decaéns et le Dr. Matthieu Chauvat (ECODIV EA-1293).
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collabore a détailler le role de la végétation (systéme épigé) sur le systéme endogé via la
qualité et I'origine (aérienne et souterraine) des matieres organiques végétales restituées
aux chaines de détritus du sol. L'objectif principal est de déterminer I'importance et la
contribution des deux voies d’approvisionnement en matiére organique (aérienne et
souterraine) dans la structuration et le fonctionnement des réseaux trophiques du sol.
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Résumé

Dans le contexte actuel de forte érosion de la biodiversité et de préparation de « |'aprés pétrole »,
les foréts apparaissent comme des écosystémes clés fournissant de nombreux services
écosystémiques e.g. capacité de stockage de carbone, production de matieres premieres et
d’énergies renouvelables, biodiversité. Pour les prochaines décennies, un enjeu majeur de la
sylviculture sera de développer une gestion forestiere durable en termes économique, écologique et
patrimoniale, conciliant la préservation des services écosystémiques avec les usages productifs.
L’enjeu actuel pour les scientifiques est donc de fournir aux gestionnaires des outils renseignant sur
la maniére dont les futures orientations sylvicoles vont concilier usages productifs et fonctionnement
des écosystemes forestiers.

Les recherches présentées ici portent sur I'étude des relations entre peuplements forestiers,
communautés biologiques (microflore, mésofaune, macrofaune) de l'interface sol-végétation et
fonctionnement de cette derniere (minéralisation de I'N, décomposition des litieres, stock de C). Le
modele biologique étudié est la hétraie pure gérée en futaie réguliere et considérée dans I'ensemble
de sa rotation sylvicole depuis les fourrés jusqu’au stade de régénération. L'objectif principal est de
caractériser les leviers biologiques régulant et/ou orientant I'effet du compartiment végétal sur le
fonctionnement biologique de l'interface sol-végétation au cours de la dynamique du systeme. La
finalité de ses recherches est de fournir un modéle de trajectoire dynamique des relations
peuplement forestier — fonctionnement de I'interface sol végétation afin d’utiliser ce dernier comme
modele de référence dynamique pour I'étude de I'effet de la gestion forestiére sur la trajectoire
dynamique de l'interface sol-végétation.

Ces recherches montrent que les vieilles futaies de hétre (130 ans) a canopée fermée semblent des
stades clé de la rotation sylvicole au cours desquels le systéme rebascule de la phase autotrophe a la
phase hétérotrophe. Durant la phase autotrophe (maturation des peuplements depuis 15 ans jusqu’a
95 ans), le fonctionnement de linterface sol-végétation semble bien régulé et orienté par le
peuplement forestier de hétres. Biologiquement, le hétre favorise, via la qualité de sa litiére et son
systeme racinaire ectomycorhizé, l'augmentation de la biomasse fongique et la diversité
métabolique des bactéries hétérotrophes. Fonctionnellement ceci se traduit par un ralentissement
de la vitesse de décomposition de la litiere et I'inhibition de la nitrification autotrophe conduisant a
une production d’ammonium plus importante. Dans les vieilles futaies fermées de 130 ans,
I'amélioration significative de la qualité de la litiere de hétre se traduit par I'apparition de fonctions
métaboliques bactériennes nouvelles et une amélioration de la vitesse de décomposition des feuilles
suggérant le basculement du systeme vers la phase hétérotrophe du cycle durant laquelle I'activité
des biocénoses du sol va conduire la formation de formes d’humus de type mull favorables a la
régénération des peuplements.

D’un point de vu appliqué, ces résultats ajouté a la spécificité de certaines especes de collemboles ou
de vers de terre pour les parcelles agée a canopée fermée ou bien le fait que la coexistence des
especes au sein des communautés floristiques, bryophytiques (corticole), de la mésofaune ou de la
macrofaune du sol semblent basée sur des mécanismes de coexistence a I'équilibre dans ce type
parcelle militent pour ne pas raccourcir la rotation en deca de 130 ans et pour conserver I'ambiance
forestiere jusqu’a cet age.

Enfin, I'utilisation du modele dynamique de référence pour caractériser les effets de la gestion
sylvicole sur le fonctionnement biologique de linterface sol-végétation est illustrée dans les
perspectives de travail.
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