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1. INTRODUCTION.

1.1, Contexte de l'étude

Le déterminisme et l'expression de la biodiversité au sein des systémes écologiques est devenue une
préoccupation importante des recherches en écologie. Si les premiers travaux sur la biodiversité se sont
d’abord intéressés a la structure des communautés (diversité taxonomique et spécifique), les recherches
s’orientent aujourd’hui vers I’étude des dimensions spatiale et fonctionnelle de la biodiversité. En effet, les
connaissances actuelles sont fragmentaires sur les relations précises qui existent entre la structure,
I’organisation spatiale, le fonctionnement des systémes écologiques d’une part, et leur stabilité au cours du
temps d'autre part.

Si les écosystémes forestiers constituent dans ce contexte des modeles d'études privilégiés, les résultats des
travaux menés sur différents types de foréts pas ou peu modifiées par I’homme semblent se contredire. Les
foréts a forte diversité spécifique comme les foréts tropicales possédent une structure et une organisation
spatiale complexes. Pour de nombreux auteurs, ces caractéristiques sont le reflet d’une évolution qui conduit
a la diversification des niches écologiques permettant un meilleur partage des ressources, une bonne
efficacité des cycles biogéochimiques et donc, implicitement, une bonne capacité de résistance aux
perturbations. D’autres auteurs opposent & ce raisonnement le fait que des foréts peu diversifiées qui se
développent dans des conditions de milieu contraignantes comme les foréts boréales sont aussi capables de
résister aux perturbations grice a la robustesse des espéces présentes. En fait, cette contradiction apparente
s’explique (1) par les significations différentes que les auteurs attribuent a la notion de stabilité et (2) par le
fait que les différents travaux considérés ne font pas forcément référence aux méme échelles de temps et
d'espace. Les scientifiques s’accordent en effet pour dire que les processus qui gouvernent la coexistence des
espéces au sein des communautés couvrent une large amplitude d'échelles spatio-temporelles. Les notions de
diversité et de stabilité sont ainsi elles-mémes échelle-dépendantes. Malgré tout, les recherches
fondamentales sur les foréts pas ou peu modifiées par I'homme alimentent le débat sur la gestion durable des
foréts, notion mise en avant avec celle de maintien de la biodiversité lors de la Conférence des Nations Unies
sur I'Environnement et le Développement (CNUED, Rio de Janeiro, 1992).

Les foréts exploitées sont, quant a elles, profondément marquées par l'action de ’homme tant au niveau de
leur structure, de leur organisation spatiale que de leur fonctionnement. En France, la futaie régulicre est le
mode de traitement sylvicole le plus répandu car il permet d’assurer la fonction de production inhérente aux
foréts aménagées. Cependant, avec le débat international sur la gestion durable et le maintien de la
biodiversité, ce traitement est remis en cause quant & son impact sur le fonctionnement de 1'écosystéme
forestier. Pour ses opposants, ce type de futaie souvent plantée et monospécifique, avec élimination des sous-
étages, améne une simplification structurale et une perte de diversité biologique. Pour assurer une gestion
durable des foréts intégrant le maintien de la biodiversité, il serait donc préférable de privilégier des
traitements plus proches par leur structure et leur diversité des foréts naturelles (Lanier, 1992). Cette
sylviculture plus "proche de la nature", pronée par l'association européenne Pro Silva est, selon ses
défenseurs (De Turckeim, 1993), plus rationnelle au point de vue biologique et plus performante au point de
vue économique que la futaie réguliére.

En fait, la sylviculture "proche de la nature" privilégie l'individu-arbre et non une unité écologique
fonctionnelle comme 1'éco-unité au sens de Oldeman (1990). Il y a une vaste réflexion & mener a ce sujet,
mais les conceptions divergent entre les partisans du développement optimal de l'arbre (De Turckeim, 1990)
et les partisans du développement optimal de 1'écosysteme (Oldeman, 1990). Dans les foréts naturelles,
'homme n'intervient pas et l'écosystéme assure lui-méme son maintien a long terme (régénération, souvent
par taches, et non pied par pied), alors que dans la sylviculture proche de la nature, I'homme doit intervenir
constamment, pour assurer I'équilibre "idéal" entre les classes d'dge, en tout point de la forét. On pourrait
considérer la futaie jardinée "par bouquets", pratiquée en Baviére (Otto, 1998), comme plus proche de la
dynamique naturelle des écosystémes forestiers que la futaie jardinée "pied par pied" prénée par Pro Silva.
Comme le dit Timbal (1980), "aucune des structures sylvicoles n’est satisfaisante en elle-méme. Tout dépend
de son adaptation aux conditions de milieu et de sa compatibilité avec les structures naturelles du type
stationnel". Toute la difficulté actuelle est donc de concilier le maintien d’un fonctionnement écologique
optimal dans I'espace et dans le temps et les contraintes inhérentes a un systéme écologique exploité.

Le maintien mais aussi ’amélioration de toutes les potentialités du patrimoine naturel forestier doit donc étre
aujourd’hui un objectif fondamental de la gestion des foréts publiques mais aussi privées. Il implique la
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connaissance et la conservation voire le développement des éléments de ce patrimoine qui constitue la
biodiversité. C’est pour ces raisons que le Ministere de I’ Aménagement du Territoire et de I’Environnement,
le Ministére de I’Agriculture et de la Péche ainsi que le GIP-Ecosystémes Forestiers ont lancé un programme
sur le théme des relations entre la gestion forestiere et la biodiversité. Ce programme est basé sur la
réalisation d’un certain nombre de projets scientifiques dont celui qui fait I’objet du présent travail.

Ce projet, intitulé "Caractérisation d’indicateurs de réponse a différents modes de traitements forestiers",
concerne les foréts feuillues de plaine. Il associe a la fois des laboratoires de recherche spécialisés en
écologie végétale et fonctionnelle et des organismes de gestion de I’espace forestier a savoir :
- D’Institut d’Ecologie et de Gestion de la Biodiversité du Muséum National d'Histoire Naturelle
(MNHN-IEGB);
~ le laboratoire d’Ecologie de I’Université de Rouen, groupe de recherche ECODIV pour "Etude et
COmpréhension de la bioDIVersité" ;
~ les Départements de Botanique des Universités de Picardie Jules Vemnes et de Lille 2, "Groupe
de recherche sur la biodiversité et la bioindication — "Réseau synécologie végétale : Lille,
Amiens, Limoges, Reims" ;
~ le Conservatoire Botanique National de Bailleul ;
~ la Cellule d’ Appui Ecologique de I’Office National des Foréts d'Tle de France.

1.2. Objectif

Ce projet vise a caractériser des "indicateurs de réponse" permettant d'évaluer 'impact de la gestion
forestiére sur la biodiversité des communautés végétales. Son objectif pratique est d'aboutir a la définition
d'outils simples, utilisables par le gestionnaire, permettant de caractériser des stades forestiers dynamiques ou
de gestion et les niveaux de biodiversité qui leur correspondent. Les indicateurs sont recherchés dans les
variations de composition floristique des communautés de plantes vasculaires et de bryophytes en
réponse a une gamme de traitements sylvicoles. La méthode d'approche testée s'intéresse a la fois a la
biodiversité interne exprimée et a la biodiversité latente. La biodiversité interne exprimée est mesurée a
l'aide des indices de diversité les plus couramment utilisés dans la littérature sur les communautés végétales.
On cherche a tester par ce biais la valeur et la signification de ces indices pour la gestion forestiére. La
biodiversité latente est appréhendée par la caractérisation de la banque de semences du sol.

1.3. Démarche

L’échelle d’appréhension de la biodiversité sera ici celle du "pool d’espéces d’habitat", qui se définit comme
I’ensemble des espéces susceptibles d’occuper ou d’utiliser un type d’habitat au cours d’une succession ou
d’un cycle sylvigénétique. Cette notion rejoint celle du métaclimax proposée par Blondel (1986). Le "pool
d’espéces d’habitat" représente donc toutes les espéces susceptibles de contribuer a la biodiversite d’un
habitat donné. La conséquence est que le niveau de perception de la biodiversité d’une communauté ne se
situe pas dans les limites strictement physionomique et structurelle mais au niveau d’une unité fonctionnelle
qui regroupe trois types d’aspect de la biodiversité :
- la biodiversité interne exprimée (les phytocénoses) ;
— la biodiversité latente (la banque de semences du sol et les organes végétatifs souterrains
dormants dont I’origine est aussi bien interne qu’externe a la communauté);
- la biodiversité externe potentielle (apports advectifs potentiels ou pluie de graines exogénes, non
encore intégrée a la banque de semences du sol).
En s'intéressant simultanément aux communautés de plantes vasculaires et de bryophytes et a la banque de
semences du sol, la démarche testée doit permettre d'aborder respectivement la diversité interne exprimée et
la diversité latente des communautés végétales. La diversité externe potentielle ne sera donc pas appréhendée
dans ce travail.

En pratique, pour mesurer la biodiversité interne exprimée, I'échantillonnage des communautés de plantes
vasculaires et de bryophytes est réalisé dans différents massifs forestiers des régions de Haute-Normandie et
de Picardie (Thiérache) afin de couvrir les trois types de traitements sylvicoles les plus répandus en France.
La hétraie équienne monospécifique de Haute-Normandie est considérée comme le systéme forestier le
plus artificialisé et constitue, de ce fait, le traitement sylvicole de référence de cette étude. Les pratiques liées
a ce mode de traitement (sélection et maintien d'une seule espéce ligneuse, recours aux plantations et au
travail du sol dans les stades de régénération, élimination des sous-étages) peuvent étre considérées comme
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les plus intensives et conduisent & une simplification drastique de la structure foresticre (parcelles possédant
une composition ligneuse monospécifique, constituée d'une seule classe d'age et a strate arbustive
inexistante). En plus de ce systéme simplifié, trois autres systémes de sylviculture sont également étudiés :
une Hétraie - Charmaie de Haute-Normandie traitée en futaie réguliére, des foréts mélangées de
Thiérache traitées en taillis sous futaie et en futaie irréguliére. Par rapport au systéme de référence, ces
trois systémes présentent différents niveaux de mélange d'essences feuillues et de complexité structurale.

Le principe de base de la démarche est ensuite de construire un modéle de référence permettant de suivre
I'évolution de la biodiversité forestiére en fonction de la modification des paramétres de gestion. Comme il
n'est pas possible d'expérimenter divers types de gestion sur un milieu donné et de suivre la dynamique du
systéme en temps réel, du fait des temps de réponses mis en jeu, c'est I'échantillonnage qui est orienté de
maniére a répondre aux questions de recherche. A milieu constant, on va donc échantillonner un
ensemble de parcelles forestiéres a des stades dynamiques différents (i.e. futaies réguliéres de Haute-
Normandie) ou caractérisés par des gestions différentes (taillis sous futaie versus futaie irréguliére en
Thiérache). Le modéle est ensuite construit sur la base de relevés de végétation et de milieu (relevés phyto-
écologiques prenant en compte les facteurs environnementaux susceptibles d'agir sur les communautés
végétales) en analysant les gradients floristiques de I'échantillonnage par rapports aux gradients écologiques
qui permettent de les expliquer. L'utilisation des analyses multivariées permet alors de construire (i) un
modéle de trajectoire évolutive des systémes forestiers réguliers ou (ii) un modéle de réponse des
communautés de plantes vasculaires aux pratiques sylvicoles dans les systémes irréguliers, reposant sur
les similarités floristiques des relevés et les ressemblances de distribution des espéces.

L'analyse de la biodiversité interne exprimée a partir de tels modéles sera réalisée selon deux approches
complémentaires : une approche indicatrice et une autre prédictive.

La premiére approche permet de définir des groupes écologiques d'espéces a l'intérieur du "pool d'espéces
d'habitat". Ces groupes écologiques sont constitués d'un ensemble d'espéces montrant un méme type de
distribution dans I'échantillonnage et répondant aux gradients ou facteurs écologiques identifiés dans les
analyses multivariées. C'est l'intégration de cette réponse qui permet de dégager la notion d'espéces ou de
groupes d'espéces indicatrices. Les espéces ne sont donc pas équivalentes dans la mesure ol leur reponse
aux gradients écologiques (leur valeur indicatrice) est variable.

L'approche prédictive utilisée repose sur la notion d'organisation écologique d'un écosystéme. L'hypothese
de départ repose sur le fait que les communautés forestiéres végétales sont formées de groupes biologiques
(flore vasculaire, bryoflore, voire mycoflore qui peuvent se constituer en groupes écologiques). Ces groupes
possédent leurs propres niveaux d'expression spatiale et temporelle, 4 la fois pour les processus dynamique
(succession), leurs capacités de dispersion et de colonisation (unité fonctionnelle). En d'autres termes, dans
une parcelle forestiére en dynamique (cycle sylvicole), le rythme de changement de la flore vasculaire, des
groupes bryophytiques, etc. est propre & chacun de ces groupes ; certains répondront rapidement a une
modification des conditions écologiques alors que d'autres montreront une inertie plus grande. La notion
d'organisation écologique d'un écosystéme renvoie a la cohérence des assemblages de sous-systemes
(groupes écologiques ou fonctionnels, compartiments, ...) dans un systéme écologique en dynamique. Elle
peut constituer une évaluation du caractére transitoire d'un assemblage d'espéces ou au contraire de son degré
d'équilibre avec les conditions environnementales au moment de la mesure. L'utilisation du précédent modéle
construit par analyse multivariée permet de mesurer également ce niveau d'organisation des phytocénoses
forestiéres. Pour cela, on évalue de maniére symétrique la variance intra-relevés (diversité factorielle des
relevés). D'une maniére générale, cette mesure montre que tous les assemblages d'espéces ne sont pas
équivalents. A nombre égal d'espéces, certains assemblages sont composés d'espéces ayant des exigences
écologiques proches (assemblages d'espéces dits cohérents) et d'autres sont constitués d'especes aux
exigences écologiques autres (assemblages d'especes dits incohérents).

En complément, pour estimer la biodiversité potentielle de la flore vasculaire, I'échantillonnage de la banque
de semences du sol n'est réalisée que sur certaines parcelles des foréts de Thiérache. Cet aspect est considéré
comme un test pour estimer la similarité entre la biodiversité interne exprimée et la biodiversité latente
potentielle.
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Figure1: Localisation géographique des régions étudices (Haute-Normandie, départements de Seine Maritime et de
I'Eure ;Thiérache, Département de I’Aisne) et des foréts de Lyons et d'Eawy.

Tableau I : Caractéristiques des 37 parcelles sélectionnées en Haute-Normandie dans les foréts d'Eawy (20 parcelles
correspondant & des peuplements de hétres purs; P = pur) et de Lyons (17 parcelles correspondant a des
peuplements mixtes hétre-charme ; M = mixte).

Les phases du cycle sylvicole sont identifiées par les abréviations suivantes : C = dépressage ; Rf =
premiére éclaircie ; A = Amélioration ; Rg = Régénération.

Derniére coupe  Phase du Derniére coupe  Phase du %
Parcelle Age (ans) Parcelle Age (ans) .
(année) cycle sylvicole (année) cycle sylvicole de charme

Pl 25 1998 C M1 24 1993 A 10%
P2 25 1997 Rf M2 28 1999 A 30%
P3 27 1996 Rf M3 40 1997 A 20%
P4 31 1996 Rf M4 45 1992 A 30%
P35 58 1997 A M5 52 1992 A 20%
P6 58 1997 A M6 71 1990 A 30%
P7 62 1998 A M7 82 1994 A 10%
P8 114 1992 A M8 86 1994 A 15%
P9 115 1995 A MS 92 1990 A 16%
P10 120 1995 A M10 112 1998 A 11%
P11 133 1994 A MI11 114 1990 A 5%
P12 133 1994 A MI2 141 1995 A 5%
P13 133 1995 A M13 142 1991 A 3%
P14 144 1997 A Ml14 148 1990 A 3%
P15 176 1991 A Mi1s 182  Tempéte (1999) Rg 3%
P16 174 1996 A M16 195  Tempéte (1999) Rg 1%
P17 179 1998 Rg M17 190  Tempéte (1999) Rg 1%
P18 179 1998 Rg '

P19 194 1997 Rg

P20 194 1997 Rg
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2. METHODES ET PROTOCOLES D'ECHANTILLONNAGE

2.1. Massifs forestiers concernés
2.1.1. Haute-Normandie

Pour la Haute-Normandie (Départements de Seine Maritime et de I'Eure), les peuplements forestiers étudiés
sont situés dans les foréts domaniales d'Eawy (6550 ha) et de Lyons (10 703 ha). Pour cette région, les
précipitations moyennes annuelles sont de 800 mm et la température moyenne annuelle de 10°C (Bréthes,
1984). Les deux foréts sont gérées par 1'Office National des Foréts et produisent principalement du bois de
construction. Les peuplements sont traités en futaie réguliére équienne depuis 1830 et 1856 respectivement a
Eawy et a4 Lyons. Ce mode de gestion aboutit & des peuplements constitués quasi exclusivement de hétres a
Eawy et a des peuplements mélangés (hétre & charme) restant dominés par les hétres a Lyons. La durée de
révolution est de 170 ans dans les deux cas.

2.1.2. Thiérache

Les parcelles incluses dans cette étude ont été sélectionnées a I’intérieur du complexe forestier du Nouvion
(Thiérache, Département de 1’Aisne), qui comprend la forét privée du Nouvion (ancien domaine royal), la
forét communale de Buironfosse et plusieurs bois privés directement attenants.

Ce vaste massif forestier de plus de 4 500 hectares prend place sur des limons loessiques de plateau, qui
atteignent plusieurs meétres d'épaisseur et sur lesquels se développent des sols bruns lessivés (luvisols
hapliques). D’un point de vue climatique, ce massif appartient encore au domaine subatlantique tempéré,
mais subit déja des influences continentales et montagnardes, du fait de la proximité des Ardennes. Alors que
I’altitude moyenne avoisine les 200 m, la température moyenne n’est que de 9,1°C et les précipitations
annuelles atteignent 887 mm. L’indice d’aridité de Martonne est de 46 et I’indice hygrothermique de Amann
de 50. L’évapotranspiration moyenne annuelle (ETP) est de 19,1 mm. Il n’existe pas de période de déficit en
eau dans une année ordinaire. Enfin, d’un point de vue biotique, le massif du Nouvion héberge de fortes
densités de chevreuil et de sangliers, mais pour ces derniers les effectifs des populations sont trés fluctuants.

La quasi totalit¢ du massif fut traitée en taillis sous futaje jusque dans les années 1960-1970. Depuis, la
majeure partie a été convertie en futaie irréguliére, tandis que les parties communales ont ét¢ maintenues en
taillis sous futaie. Deux bois privés n’ont pas fait I’objet d’exploitation récente (évolution plus ou moins libre
depuis la derniére guerre mondiale). Actuellement, les parcelles traitées en futaie irréguliére font I’objet
d’une coupe de taillis tous les 4 ans et d’une coupe de grands arbres tous les 8 ans. Les parcelles traitées en
taillis sous futaie connaissent une rotation de 25 a 30 ans (exploitation du taillis contemporaine de la coupe
d’une partie des réserves).

2.2. Caractéristiques des parcelles retenues
2.2.1. Haute-Normandie

Trente sept parcelles ont été sélectionnées dans les foréts d'Eawy (20 parcelles) et de Lyons (17 parcelles)
afin d'établir leur cycle sylvicole respectif. Selon Samuels & Drake (1997), les communautés qui se
développent dans des conditions environnementales similaires, convergent vers une structure semblable.
Néanmoins, des différences historiques (Samuels & Drake, 1997) ou des changements dans le régime de
perturbations (Alard, 2001) peuvent conduire a des divergences successionnelles. C'est pourquoi nous avons
congu notre procédure d'échantillonnage de telle fagon que les changements successionnels et la gestion des
peuplements soient les seuls facteurs susceptibles d'expliquer les variations mesurées. En d'autres termes,
pour éviter que les variations mesurées soient dues 4 la variabilité des conditions stationnelles, les
précautions suivantes ont été prises dans la sélection des parcelles :
i.  Selon la classification phytosociologique, tous les peuplements matures de la phase
d'amélioration appartiennent a I'Endvmio-Fagetum typicum (Durin et al., 1967; Bardat, 1989b).
Le nombre moyen d'espéces caractéristiques de cette sous-association est de 17 (Bardat, 1989b).
ii. Tous les peuplements sont caractérisées par la méme position topographique (plateau) et le
méme matériel parental (limons loessiques d'une épaisseur > 60 cm reposant sur des argiles a
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Figure 2 : Dispositif d'échantillonnage employé pour la caractérisation de la végétation et du sol. Les lettres C, N, S, E
et W désignent les surfaces de 400m* (centre, nord, sud, est et ouest) utilisées a la fois pour les relevés de
végétation et la description des caractensthues macromorphologiques de ['épisolum humifére. Les chiffres 1
a 12 correspondent aux surfaces de 4m® qui complétent le dispositif dans les foréts d'Eawy et de Lyons et
dans lesquels sont réalisés 12 relevés de végétation en présence/absence afin d'appréhender I'hétérogenéite a

petite échelle.
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silex). Selon Lautridou (1985) qui a travaillé sur la région d'étude, les limons €oliens (loess) de
plateau sont des limons & doublets pour les deux foréts. De plus, les deux systémes sont localisés
sur le méme type d'argiles & silex (Laignel, 1997 ; Laignel, 1999). Dans chaque forét, les
analyses physico-chimiques réalisées sur les profils pédologiques d'un peuplement mature
confirment 1'équivalence des limons et des argiles & silex (Bureau et Aubert, données non
publiées).
iii. Tous les sols sont des LUVISOLS selon le Référentiel Pédologique (AFES, 1998),

correspondant aux sols lessivés de la Commission de Pédologie et de Cartographie des sols
(CPCS, 1967) et aux Luvisols de la World Reference Base for Soil Resources (FAO-UNESCO,
1998).

Les facteurs historique sont plus difficiles & appréhender pour chacune des parcelles étudiées. Néanmoins, si

les surfaces des deux foréts ont diminué durant le siécle passé, l'histoire forestiére n'a pas connue

d'interruption depuis au moins 800 ans (Lefebvre, 1968; O.N.F., 1989).

Les différences entre les parcelles des deux foréts sélectionnées sont les suivantes :

i.  Les parcelles d'Eawy sont monospécifiques (> 90 % de hétres) alors que le charme (Carpinus
betulus L.) est présent en faibles abondances dans les parcelles de Lyons (de 30% dans les jeunes
peulements en phase d'amélioration & 1% dans les régénérations).

ii.  La majorité des parcelles dEawy est issue de plantations (seuls quelques trés jeunes peuplements
de moins de 10 ans résultent de régénérations naturelles) alors que celles de Lyons proviennent
de régénérations naturelles.

iii. Dans les parcelles en régénération d'Eawy, les forestiers préparent le sol par un "griffage"
mécanique superficiel et par I'emploi d'herbicides destinés a faciliter la régénération. A Lyons,
Jes parcelles en régénération sont composées de vieux peuplements mis en phase de régénération
juste avant la tempéte de décembre 1999 ; excepté I'évacuation des chablis causés par la tempéte,
aucune intervention n'a été menée dans ces parcelles.

2.2.2. Thiérache

Comme pour les parcelles sélectionnées en Haute-Normandie, toutes les parcelles incluses dans I'étude
menées en Thiérache ont été choisies de maniére & présenter les mémes conditions stationnelles sur le plan
abiotique : méme type de sol (sol brun lessivé) et méme topographie (pente < 5°). Au total, 27 dispositifs
d’échantillonnage ont été disposés dans 24 parcelles d’exploitation différentes. Douze dispositifs ont été
placées dans des parcelles du systéme taillis sous futaie et quinze autres dans des parcelles du systéme futaie
irréguliére.

2.3. Dispositif et modes d'échantillonnage

2.3.1. Plantes vasculaires

Cing relevés de végétation sont effectués conformément au dispositif d'échantillonnage de la figure 2.
Chaque relevé de végétation est réalisé sur une surface de 20 x 20 m (400 m_) subdivisé en 4 parties de 10 x
10 m (100 m?)., Douze relevés supplémentaires de 2 x 2 m (4 m_) complétent les dispositifs dans les forets
d'Eawy et de Lyons afin d'appréhender I'hétérogénéité a petite échelle. Pour chaque surface de 400 m’, un
relevé phytosociologique est effectué par strate :
1. strate herbacée (< 0,5 m);
ii.  strate sous-arbustive (0,5 a 2 m);
111, strate arbustive (2 2 8 m);
iv.  strate arborescente (> 8 m).
L'abondance-dominance de toutes les plantes vasculaires est mesurée selon les coefficients
phytosociologiques classiques :
i = espéce représentée par seulement un individu ;
+ = espéce avec un trés petit recouvrement,
1 = espéce avec un recouvrement <5 % ;
2 = recouvrement compris entre 5-25 % ;
3 = recouvrement compris entre 25-50 % ;
4 = recouvrement compris entre 50-75 % ;
5 = recouvrement compris entre 75-100 %.
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Pour chaque strate, le pourcentage de recouvrement total est également estimé. Un inventaire systématique
est réalisé pour les surfaces de 400 m? en listant toutes les espéces rencontrées dans les 100 m’ et en leur
attribuant un coefficient d'abondance - dominance moyen. Pour les surfaces de 4 m_, un inventaire
floristique est réalisé en présence - absence. La nomenclature des especes est faite suit Lambinon & al,,
(1992). Les 20 parcelles retenues 2 Eawy correspondent ainsi a 100 relevés de végétation de 400 m_ et 240
relevés de 4 m_ qui ont été effectués en mai et juin 1999. Les 17 parcelles de Lyons correspondent a 204
relevés de végétation de 400 m_ et 240 relevés de 4 m_, qui ont été effectués en juin 2000 et juillet 2001
pour les régénérations. Pour la Thiérache, un total de 135 relevés de 400 m_ (60 relevés en taillis sous futaie
et 75 en futaie irréguliére) ont été effectués de mai & juillet, en 1999 et 2000.

2.3.2.  Bryophytes

Dans chaque dispositif d‘échantillonnage, les relevés bryophytiques ont été réalisés sur les 20 carrés de
100m_. Les relevés de données concernant les bryophytes du sol utilisent les coefficients d’abondance -
dominance de la méme maniére que pour la flore vasculaire. Pour les bryophytes corticoles s.l., les relevés
sont effectués depuis la base du tronc jusqu’a deux metres de haut. En fonction du nombre d’arbres porteurs
dans chaque carré de 100m_ un coefficient moyen d’abondance - dominance est attribué a chaque espéce
observée.

Sur les 20 dispositifs retenus, le recueil des données en forét d’Eawy a été réalisé entre février et mai 2000.
Ceci représente 800 relevés (groupe des bryophytes du sol et les corticoles). En Thiérache, le recueil a été
effectué entre janvier et mai 2001. Deux parcelles (sur 27) ayant subi des coupes juste avant nos prises de
données, le décompte (sur la base de 25 dispositifs) s’établit comme suit ; 440 relevés en futaie irrégulicre,
160 relevés en futaie irréguliére en enclos et 400 relevés en taillis sous futaie. Les références taxonomiques
sont celles de Corley & Crundwell (1991) pour les Musci, Grolle (1983) et Grolle & Long (2000) pour les
Hepaticae.

2.3.3. Variables environnementales
2.3.3.1. Haute-Normandie

Vingt cinq variables environnementales sont collectées dans chaque dispositif d'échantillonnage des foréts
d'Eawy et de Lyons. Ces variables sont choisies pour leur caractere indicateur en terme de conditions
édaphiques et de conditions d'éclairement.

Pour appréhender les conditions édaphiques, un relevé pédologique est effectué au centre de chaque carré de
400 m_ (soit 5 observations pédologiques par dispositif) afin de décrire les principales caractéristiques
morphologiques du sol. Les observations sont réalisées a la fois (i) sur un sondage effectué a la tariére et (ii)
sur une petite fosse creusée a la pelle-béche (20 a 30 cm de profondeur).
Le sondage 4 la tariére permet d'identifier le type de sol en appréhendant les caractéristiques morphologiques
de ses horizons constitutifs (épaisseur, couleur, teneur en matiére organique, texture, structure, charge en
cailloux) et donc de vérifier que l'on est bien en présence d'un LUVISOL. Ce sondage permet également de
mesurer l'épaisseur de limons, la profondeur d'apparition d'éventuels signes d'hydromorphie et leur intensité.
En pratique, un sondage a la tariére avec description compléte est réalis¢ dans le carré central de 400 m_, les
quatre autres sondages  la tariére permettent de valider le diagnostic effectu¢ dans le carré central.
La mini-fosse permet la description compléte de I'épisolum humifére et notamment de la forme d'’humus. Au
sens de I'Association Francaises pour I'Etude des Sols (AFES, 1995), I'épisolum humifére est défini comme
I'ensemble des horizons supérieurs du sol contenant de la matiére organique et dont l'organisation est sous la
dépendance essentielle de l'activité biologique. La forme d'humus correspond a l'ensemble des caractéres
morphologiques macroscopiques de 1'épisolum humifére (horizons O et A et leur succession). Sur le plan
écologique, I'épisolum humifeére situé a l'interface sol-végétation est un excellent intégrateur et révélateur des
conditions de milieu (Berthelin & al., 1994) et du fonctionnement global de l'écosystéme (Gobat & al.,
1998). Les formes d'humus constituent ainsi un bon indicateur du turn-over de la matiére organique et de la
disponibilité en éléments nutritifs dans les écosystémes forestiers (Duchaufour, 1997; Ponge, 1998). En
pratique, l'emplacement de la mini-fosse est choisi afin d'éviter lI'influence (i) des perturbations liées a
I'exploitation (orniéres, ...) et (ii) de la proximité de troncs susceptibles de favoriser l'accumulation de
matiére organique et l'acidification (Beniamino, 1991). Les caractéristiques morphologiques macroscopiques
suivantes ont été¢ mesurées :

~  ¢épaisseurs des horizons organiques OL, OF et OH ;

- épaisseur, structure, texture et couleur de I'horizon organo-minéral A ;

8
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— couleur déterminée a 3, 6 et 9 cm au-dessous des horizons O en utilisant le code de couleurs
Munsell ® et plus particuliérement la value et le chroma. Selon Ponge et Ferdy (1997), la value
d'un horizon superficiel augmente quand la coloration de 1'horizon devient plus claire a cause de
la diminution de la teneur en matiére organique humifiée et le chroma augmente quand la
coloration devient plus sombre.

Pour compléter ses descriptions, on préléve l'horizon A afin de mesurer son pH. Le pH KCI et le pH H,O
sont ainsi déterminés au laboratoire selon les normes AFNOR X31-103 et X31-104 (rapport 1:2,5). A partir
des valeurs obtenus, on calcule le ApH (ApH = pH H,0 - pH KCl) qui est corrélé positivernent, pour un type
de sol donné, avec l'acidité d'échange (Baize, 1988). Au total, 22 variables de sol ont été mesurées dans les
surfaces de 400 m?, en juin 1999 pour Eawy et en juin 2000 pour Lyons (juin 2001 pour les régénérations).
En complément et pour estimer les conditions d'éclairement, trois variables de recouvrement sont utilisées :
% de recouvrement de la strate arborescente, de la strate arbustive et de la strate sous arbustive.

2.3.3.2. Thiérache

En Thiérache, I’interprétation des axes des analyses multivariées s’est appuyé€e sur les observations et relevés
de terrain (surfaces terriéres, densité des tiges ligneuses, hétérogénéité interne des placettes), ainsi que sur les
valeurs indicatrices d’Ellenberg (Ellenberg & al., 1992). Pour chaque relevé, une valeur indicatrice moyenne
a été calculée pour la luminosité (L), I’hydromorphie du sol (F), la réaction du sol (R), la trophie du sol (N),
la thermophilie (T) et la continentalité (K) de la végétation, en pondérant les valeurs indicatrices de chaque
espéce par leur abondance - dominance au sein du relevé. La recherche de la relation entre un facteur
écologique et un axe de I’AFC a fait appel au coefficient de corrélation de Spearman (une valeur de p < 0,05
a été considérée comme significative) entre les valeurs prises par ce facteur écologique et les scores des
relevés sur I’axe testé. La corrélation entre les valeurs indicatrices d’Ellenberg elles-mémes a également été
recherchée.

3. CAS D’UN SYSTEME MONOSPECIFIQUE : LA FUTAIE REGULIERE DE HETRES
D'EAWY (HAUTE-NORMANDIE).

3.1. Objectifs et hypothéses

L'évaluation de la biodiversité dans les foréts gérées est devenue une préoccupation importante pour la
gestion durable de ces écosystémes. Durant la derniére décennie, les travaux sur les écosystémes se sont
principalement centrés sur l'étude de la relation entre la biodiversité et le fonctionnement (Schulze &
Mooney, 1994). Cette question est également fondamentale pour les sciences forestieres (Bengtsson & al.,
2000). Les publications relatives & la conservation des écosystemes forestiers se concentrent principalement
sur l'impact écologique des pratiques de gestion afin de fournir des informations pour le développement
d'une gestion durable. L'utilisation d'indices de diversité apparait étre une méthode appropriée pour
I'évaluation de ces impacts (Lindenmayer & al., 2000).

La biodiversité a souvent été considérée comme un attribut structurel des communautés (Samuels & Drake,
1997). Elle a surtout été évaluée a l'aide de la richesse spécifique et des indices issus de la théorie de
l'information, comme l'indice de Shannon ou 'équitabilité (Duelli, 1997). Ces indices de diversité structurelle
sont échelle - dépendants (Palmer, 1994) et considérent toutes les espéces comme équivalentes (Kolasa &
Rollo, 1991). 11 a été montré que l'information apportée par ces indices structurels (combien d'espéces dans
un écosystéme donné ?) est dépendante du type de données, du niveau d'observation et de la résolution
spatiale. La variabilité intrinséque de ces mesures ne plaide pas en faveur de leur pertinence pour évaluer les
mécanismes écologiques qui expliquent la biodiversité (Huston, 1994).

Comme toutes les espéces ne sont pas équivalentes dans un écosystéme (Tilman & al., 1997), il est important
- de prendre en compte les aspects organisation et composition de la biodiversité (Noss, 1990) dans les travaux
ayant des objectifs finalisés de conservation. L'organisation est basée sur les traits de vie et les stratégies des
espéces comme la régénération, la croissance et la dispersion (Lavorel & al., 1997). La composition prend en
compte le comportement et les attributs écologiques des espéces pour un niveau d'observation donné
(Scheiner, 1992). Ces deux aspects, en considérant l'autécologie des especes, leur morphologie et leur
fonctionnement physiologique fournissent une information sur les mécanismes contrélant les régles
d'assemblage des espéces (Alard & Poudevigne, 2000; Kolasa & Rollo, 1991).
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Figure 3 : Schéma illustrant la procédure d'analyse des données.
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Dans cette partie du travail, nous examinons les patrons de variation de la biodiversité le long d'un cycle
sylvicole dans une hétraie pure gérée en futaie réguliére. Sur la base d'une approche synchronique (i.e.
SFTS pour Space For Time Substitution procedure des anglo-saxons), nous avons établi un modele
statistique du cycle sylvicole en couplant analyses multivariées et classification ascendante hiérarchisée (i.e.
clustering en anglais). Cette approche permet d'identifier (1) les relations entre especes et facteurs
environnementaux le long du cycle et (2) les assemblages d'espéces représentatifs des types de communautés
présentes le long du gradient de succession. Pour ces assemblages, nous avons calculé six indices de
diversité rendant compte :

~ de la structure (richesse spécifique, indice de Shannon et équitabilité),

- de la composition spécifique des communautés (hétérogénéité intra- relevé et similarité inter-

relevés),
- de l'organisation écologique (diversité factorielle).

Cette partie de 1'étude se base sur I'hypothése suivante : une richesse spécifique donnée peut résulter de
différents mécanismes de coexistence d'espéces (Nakashizuka, 2001). Dans ce cadre et pour des objectifs
finalisés de conservation, les indices de diversité structurelle sont inutiles car ils n'aident pas a identifier les
mécanismes de coexistence. Par contre, avec l'aide d'indices de diversité rendant compte de l'organisation et
de la composition des communautés, nous avons cherché a identifier les mécanismes expliquant la
coexistence des espéces c'est-a-dire la biodiversité. Pour comprendre I'information fournie par chaque indice,
nous avons comparé leur patron de variation le long du cycle sylvicole. Notre stratégie d'échantillonnage a
été congu pour que les variations environnementales mesurées ne soient pas dues a la variabilité des
conditions stationnelles. Cette précaution nous permet donc de supposer que notre échantillonnage est
uniquement caractéristique d'un gradient de succession et est donc adapté a I'é¢tude de communautés
uniquement controlées par des mécanismes contrastés de coexistence (Tilman, 1994). Cette approche des
mécanismes controlant la biodiversité dans les foréts tempérées est essentielle pour proposer une gestion
écologique durable des foréts : en effet, il ne s'agit plus seulement de savoir "combien d'especes sont
présentes dans un écosystéme" mais aussi de savoir "comment les espéces coexistent au sein de cet
écosystéme" (Lindenmayer & al., 2000).

3.2. Analyses des données sur les plantes vasculaires
3.2.1. Traitement des données

L'analyse des données a été réalisée dans le but d'obtenir (i) un modele statistique des relations especes-
environnement et (ii) des indices de diversité. Les 100 relevés de végétation (400 m®) et les paramétres de sol
et de conditions d'éclairement ont été soumis a une analyse canonique des correspondances (CCA, canonical
correspondence analysis) (Ter Braak, 1987; Ter Braak & Prentice, 1988) a l'aide du logiciel ADE
(Thioulouse & al., 1997) afin de modéliser la dynamique de la végétation et d'identifier les relations entre
espéces et facteurs environnementaux. Le diagramme d'ordination de la CCA présente les coordonnées des
espéces et des relevés ainsi que les vecteurs correspondant aux variables environnementales qui expliquent
les axes d'ordination principaux (Alard & Poudevigne, 2000; Palmer, 1990a). Avant l'analyse, les especes
inventoriées dans moins de 3 % des relevés ont été éliminées du jeu de données. La matrice des données de
végétation (100 relevés x 78 espéces) et la matrice des données environnementales (100 relevés x 20
variables) ont été analysées conjointement avec une CCA. Un test de Monte-Carlo (1000 permutations) a été
exécuté pour valider le corrélation entre les deux matrices.

Afin d'identifier les principaux types d'assemblages d'espéces, une Classification Ascendante Hiérarchique
(CAH; Roux, 1991) a été réalisée sur les coordonnées des espéces et des relevés obtenus sur les deux
premiers axes de la CCA (Roche, 1994; Roux, 1985) en utilisant la méthode de Ward (Ward, 1963). Les
coordonnées des barycentres des nuages de points représentant les groupes d'especes et de relevés sur le
diagramme d'ordination correspondant & la moyenne des espéces ou des relevés composant le groupe.
L'interprétation écologique des principaux gradients floristiques est basée sur les données sur leur
autécologie tirées de Grime & a/. (1988) et Rameau & al. (1989).

Pour les différents types d'assemblages d'espéces, six indices de diversité ont donc été calculés :
(1) La diversité o fait référence a la richesse spécifique SR (nombre d'espéces) dans un habitat donné
ou un quadrat (Palmer, 1990 b).
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Figure 4: Diagramme d'ordination de la CCA sur les relevés de végétation 400 m_ (100 relevés x 78 espéces). A,

12

B, C, D et E représentent les 5 groupes résultant de la classification ascendante hiérarchique (CAH)
réalisée sur les coordonnés des relevés des deux premiers axes de la CCA.

Pour le codage des relevés voir le tableau I (C =
Amélioration ; Rg = Régénération). Les extensions -N, -S, -E, -W, -C font référence a la posmon des
relevés dans 1e dispositif d'échantillonnage (figure 2) et indiquent les surfaces de 400m’ situées
respectivement au Nord, au Sud, & I'Est, & 1'Ouest et au Centre. Afin de faciliter la lecture, la partie
concernant les groupes C et D a été volontairement agrandie.
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(2) L'indice de diversité de Shannon (H’) informe sur la structure des communautés (Piélou, 1975).

H' = Y p;Log;p;
pi est la fréquence relative d'une espéece i dans un relevé : p; = C/ ZC;, avec : C; le recouvrement
moyen de ’espéce i et ZC; la somme des recouvrements de toutes les espéces d’un releve.

(3)L'indice d'équitabilité (J°) renseigne sur la structure et refléte la dominance d'une espéce (Smith &

Wilson, 1996).

- H
H'max
avec H'max = Log, SR

(4)La Diversité Factorielle (FD) est la variance des relevés sur les premiers axes de la CA (Chessel &

®)

al., 1982; Thioulouse & Chessel, 1992).

t . Yy:
FD=|:]‘p j/i[ck(.])_Lfc >(1)]
D
Piji est la fréquence relative de I'échantillon i pour l'espece j,

LE(1) est l'ordination moyennée des échantillons sur le gradient,
Ci(§) est l'ordination moyennée et pondérée des especes sur le gradient.

La diversité factorielle est une mesure de la diversité intra-relevé basée sur la dispersion des
espéces de ce relevé le long d'un axe de la CA (Czaran, 1991). Cet indice informe sur le degré de
cohérence des assemblages d'espéces pour ce qui concerne le gradient représenté par I'axe de la CA
(Thioulouse & Chessel, 1992). En complément avec d'autres indices (hétérogénéité), cette mesure
peut fournir un moyen de discerner, parmi les mécanismes principaux de coexistence d'especes
(hétérogénéité, non-équilibre, ségrégation de niche), quel est le mécanisme dominant (Alard &
Poudevigne, 2000; Balent, 1991).

L'indice de similarité (SI) : les similarités deux a deux de tous les relevés de 400 m2 ont été
calculées et les similarités moyennes pour chacun des relevés ont été déterminés en utilisant l'indice
de Jaccard (Jaccard, 1901).

- C
Jaccard Index = (arbyc

¢ est le nombre d'espeéces communes
a et b représentent le nombre total d'espéces présentes dans les relevés A et B.
Cette mesure intégre la distance moyenne et la dispersion des espéces dans la communauté

considérée (Scheiner, 1992). Elle rend compte de l'originalité de composition des relevés (Alard &
Poudevigne, 2000).

(6) L'hétérogénéité intra-relevé (HIR) : la similarité deux a deux des quatre relevés de 100 m_
- constituant un relevé de 400 m_ a été calculée en utilisant l'indice de Jaccard. Les similarités
moyennes ont été déterminées pour chaque surface de 400 m_. Cette mesure refléte
I'hétérogénéité d'un relevé de 400 m_.

3.2.2. Résultats

3.2.2.1. Relations espéces — facteurs environnementaux

L'inertie totale de la CCA est 1,593. Les valeurs propres des quatre premiers axes sont respectivement égales
40,55; 0,37; 0,16 et 0,12. Les inerties relatives correspondantes sont respectivement de 35 %; 23 %; 10 % et
8 %. Au regard des faibles valeurs propres et du peu d'information complémentaire apportée par les axes 3 et
4 | nous ne retiendrons que les deux premiers axes de la CCA. Le test de Monte-Carlo donne une p-valeur <
0,001 ce qui valide le couplage des deux jeux de données.

Le recouvrement de la strate arbustive rend compte de la majeure partie de la variation selon l'axe 1. Cet axe
sépare les relevés réalisés dans de jeunes peuplements de ceux réalisés dans les vieux peuplements. Il peut
étre interprété comme un gradient de maturation des peuplements de sa partie positive vers sa partie
négative. L'axe 2 sépare les relevés effectués dans les peuplements en régénération des relevés appartenant
aux peuplements de la phase d'amélioration. Il peut étre interprété, de sa partie négative a sa par-
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Figure 5: Cercle de corrélations des variables explicatives (100 relevés x 19 variables) résultant de la CCA.

Tableau II : Age moyen des cing groupes de relevés identifiés par la classification ascendante hiérarchique.

Groupes A B C D E
Age moyen (ans) 25 66 96 139 185
Erreur standard 0 37 47 42 15
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-tie positive, comme un gradient d'ouverture de la canopée. La classification ascendante hiérarchique réalisée
sur les coordonnés des relevés de la CCA permet de distinguer cing groupes de relevés allant des jeunes
plantations (groupes A et B) aux vieux peuplements (groupes C, D et E) et des peuplements a canopée
fermée (groupe C) aux peuplements en régénération (groupe E). En ce qui concerne les caractéristiques
morphologiques des formes d'humus, l'axe 1 oppose (i) les jeunes peuplements avec un horizon A épais et
une faible value 3 3 cm (indiquant une forte teneur en matiére organique humifiée) aux (i1) vieux
peuplements avec un horizon A mince et une forte value 4 3 cm. L'axe 2 oppose (i) des peuplements fermés
avec une litiére épaisse et le développement d'un horizon OH a (ii) des peuplements en régénération avec une
litiére plus mince, un horizon OH et une hydromorphie superficielle importante.

La classification réalisée sur les coordonnées des espéces de la CCA permet également d'identifier cing
groupes d'especes :

1. groupe a : principalement composé d'individus de Fagus sylvatica appartenant a la strate
arbustive.

2. groupe b : principalement composé d'especes herbacées comme Melica uniflora, Conopodium
majus, Carex sylvatica, Oxalis acetosella et d'un groupe de fougeres Dryopteris carthusiana, D.
dilatata, Athyrium filix-femina, Blechnum spicant. Ces espéces sont des espéces sciaphiles ou
tolérantes a I'ombrage et se développent préférentiellement sur des mulls acides.

3. groupe c : caractérisé par deux catégories d'espéces. La premiere catégorie regroupe des especes
comme Carex pilulifera, Luzula pilosa, Hypericum pulchrum; ces especes sont tolérantes a
I'ombrage et préferent les moders. La deuxiéme catégorie est composée de Preridium aquilinum,
Digitalis purpurea, Galeopsis tetrahit qui sont des espéces de lumiére.

4. groupe d : principalement composé d'espéces comme Teucrium scorodonia, Holcus lanatus,
Deschampsia flexuosa : espéces héliophiles. Parmi ces espéces, on peut distinguer des especes
comme Calamagrostis epigejos, Deschampsia cespitosa, Juncus conglomeratus, Lotus
uliginosus qui sont des espéces hydrophiles.

5. groupe e : principalement composé d'espéces appartenant a la strate sous arbustive comme
Quercus robur et Rubus fruticosus.

3.2.2.2. Indices de diversité

Nous avons représenté les six indices de diversité pour les cinq groupes de relevés obtenus a partir de la
classification sur les coordonnées de la CCA. La richesse spécifique (SR), l'indice de Shannon (H ') et
I'équitabilité (J ') montrent le méme patron de variation. Les valeurs moyennes les plus €levees sont obtenues
dans le groupe E (peuplements en régénération) tandis que les plus basses sont observées dans le groupe A
(jeunes plantations). Selon I'axe 1, FD1 (FD de l'axe 1) oppose clairement les jeunes peuplements (groupes A
et B) avec une valeur élevée aux vieux peuplements et aux régénérations (groupes C, D et E). Selon l'axe 2,
les valeurs moyennes de FD2 (FD de I'axe 2) montrent un patron de variation plus régulier des jeunes
peuplements (groupes A et B) aux peuplements en régénération. L'hétérogénéité intra-relevé (HIR) et I'indice
de similarité (SI) ne montrent pas de variations significatives entre les différents groupes. Néanmoins, les
jeunes peuplements (groupes A et B) obtiennent les valeurs de HIR les plus basses et les peuplements jeunes
(groupe A) et les peuplement en régénération (groupe E) ont les valeurs de SI les plus basses.

3.2.3. Discussion
3.2.3.1. Validation du modéle statistique

Les donnée de terrain ont été traitées par une analyse multivariée combinée a une classification hiérarchique
nous permettant de construire un modéle statistique du cycle sylvicole d'une hétraie gérée en futaie réguliére.
Selon notre modéle le turn-over d'espéces est en accord avec le modéle général de développement de la
végétation le long des successions forestiéres secondaires formulé par Bormann et Likens (1979). En outre,
les caractéristiques de sol enregistrées le long du gradient modélisé reflétent la formation de moder des
jeunes plantations aux peuplements matures et de mull des peuplements matures a canopée fermée aux
peuplements en régénération. Cette alternance des phases d'accumulation et d'incorporation de matiere
organique a déja été observé le long du cycle sylvigénétique d'une forét naturelle de hétres en France (Ponge
& Delhaye, 1995). Cependant, nos résultats basés sur une description morphologique des formes d'humus ne
nous permet pas de conclure sur 1'équivalence des processus de décomposition associés a ces deux phases.
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Figure 6 : Diagramme d'ordination de la CCA sur les espéces (100 relevés x 78 espéces). Les groupes 2, b,c,dand e
correspondent aux 5 groupes résultant de la CAH réalisée sur les coordonnés des espéces des 2 premiers axes
de la CCA. La partie concernant les groupes b et ¢ a été volontairement agrandie. Se reférer au tableau I

(page suivante) pour la correspondance entre une abréviations et le nom d'espece.
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Tableau III : Liste des abréviations utilisées pour désigner les espéces dans la figure 6. Les nombres qui suivent les
abréviations renseignent sur l'appartenance  une strate de végétation a savoir : 2 = strate sous-arbustive
(0,5 2 8 m) ; 3 = strate arbustive (2 4 8 m) ; 4 = strate arborescente (> 8m).

Abréviations Nom de I'espece Abréviations Nom de I'espéce
Fs4 Fagus sylvatica (4) G apa Galium aparine
Qr4 Quercus robur (4) G saxa Galium saxatile
Cs3 Cytisus scoparius (3) H hel Hedera helix
Fs3 Fagus sylvatica (3) Hsp Hieracium sp
Cs2 Cytisus scoparius (2) Hlan Holcus lanatus
Fs2 Fagus sylvatica (2) H mol Holcus mollis
la2 llex aquifolium (2) Hn-s Hyacinthoides non-scripta
Qr2 Quercus robur (2) H pul Hypericum pulchrum

R frut2 Rubus fruticosus (2) Ia llex aquifolium
Ap Acer pseudoplatanus J con Juncus conglomeratus
A stol Agrostis stolonifera Jeff Juncus effusus
A nem Anemone nemorosa L gal Lamiastrum galeobdolon
A fm Athyrium filix-femina L peri Lonicera periclymenum
Ba Betula alba L uligi Lotus uliginosus
B spi Blechnum spicant L multi Luzula multiflora
Cepi Calamagrostis epigejos L pil Luzula pilosa
Call sp Callitriche sp L nem Lysimachia nemorum
Caro Carex ovalis M uni Melica uniflora
Car pal Carex pallescens M eff Milium effusum
Car pil Carex pilulifera M tri Moehringia trinervia
Car rem Carex remota O acet Oxalis acetosella
Car syl Carex sylvatica P nem Poa nemoralis
Cb Carpinus betulus P triv Poa trivialis
Cl Circaea lutetiana P mult Polygonatum multiflorum
C maj Conopodium majus P hydr polygonum hydropiper
C mon Crataegus monogyna Pa Prunus avium
Cs Cytisus scoparius P aqui Pteridium aquilinum
D glom Dactylis glomerata Qp Quercus petraea
D cesp Deschampsia cespitosa Qr Quercus robur
D flex Deschampsia flexuosa R frut Rubus fruticosus
D pur Digitalis purpurea Sc Salix capraea
D cart Dryopteris carthusiana Seru Senecio erucifolius
D dil Dryopteris dilatata Sa Sorbus aucuparia
D fm Dryopteris filix-mas S sylv Stachys sylvatica
Epilo ang Epilobium sp S gram Stellaria graminea
E amyg Euphorbia amygdaloides S holo stellaria holostea
Fs Fagus sylvatica S media Stellaria media
F gig Festuca gigantea T scor teucrium scorodonia
G tet Galeopsis tetrahit Vv Viola riviniana
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Figure 7 : Valeurs moyennes des indices de diversité rendant compte de la structure (Richesse spécifique (a), indice de
Shannon (b) et équitabilité (c)) pour les cinq groupes de relevés identifiés par la CAH.
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Figure 8 : Valeurs moyennes des indices de diversité rendant compte de l'organisation (Diversité factorielle le long de
I'axes 1 (a) et de l'axe 2 (b)) et de la composition spécifique des communautes (Hétérogénéité intra-relevé (c)

et indice de similarité (d)) pour les cing groupes de relevés identifiés par la CAH.
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Les caractéristiques des peuplements (maturation des peuplements et ouverture de la canopée) sont les
facteurs les plus importants influencant la composition des assemblages d'especes. Les caractéristiques de sol
ne rendent pas compte du maximum de variance expliquée dans la CCA. Nous pouvons ainsi supposer que
les facteurs autogénes (caractéristiques des peuplements) influencent principalement la composition des
communautés de plantes tandis que les facteurs allogénes (caractéristiques de sol) ont une influence
secondaire sur l'occurrence des espéces.

3.2.3.2. Diversité le long du cycle sylvicole
Variation des indices de diversité

La construction de modéles identifiant les changements de diversité (i) le long des gradients de succession et
(i1) en réponse a l'intensité de la sylviculture est une nécessité pour comprendre dans quelle mesure les
pratiques de gestion influencent la biodiversit¢ (Roberts & Gilliam, 1995). D'une point de vue pratique, ces
modéles doivent prendre en compte les trois dimensions de la biodiversité (composition, structure et
organisation) i.e. ils doivent souligner quelles espéces coexistent dans une communauté, comment elles
coexistent et quels sont les mécanismes de leur coexistence (Alard & Poudevigne, 2000).

Les patrons des variations de SR, H et J' semblent confirmer le modéle général formulé par Franklin (1982) :
la diversité structurelle atteint un pic avant la fermeture de la canopée, diminue sous canopée fermée et
augmentent a4 nouveau a l'ouverture des peuplements. Selon ces indices, les peuplements en régénération
(groupe E) montrent les plus hauts niveaux de biodiversité. Toutefois, en considérant des objectifs de gestion
conservatoire, la prise en compte de ces seuls indices aboutirait & favoriser uniquement des peuplements
ouverts supprimant ainsi les habitats des espéces sciaphiles.

Les valeurs de SI trouvées dans cette étude sont généralement plus élevées que celles d'autres foréts feuillues
tempérées (Scheiner & Rey-Benayas, 1994). Nous expliquons ces valeurs élevées par 1'échantillonnage
utilisé : le choix de peuplements développés sur un méme type de sol, soumis au méme mode de gestion et
localisés dans le méme massif forestier peut réduire les facteurs de variabilité dans les communautés de
plantes. De plus, I'absence de variation significative de SI indique qu'une majorité d'espéces ne montre pas
une forte association avec une stade de succession particulier. Halpern et Spies (1995) ont établi le méme
constat dans une forét naturelle aux Etats-Unis. Ceci signifie que les changements de nos assemblages
d'espéces sont plus probablement structurels (nombre d'espéces) ou fonctionnels (interactions entre espéces)
plut6t que relatif a la composition (furn-over des espéces) le long de la succession. Ceci est probablement
aussi une conséquence de la gestion intensive de la forét dEawy.

L'information apportée par la mesure de FD dépend de l'interprétation écologique des deux axes de la CCA.
L'axe 1 refléte la maturation des peuplements et une valeur élevée de FD1 peut donc étre interprétée comme
révélant la coexistence d'espéces des premicres stades de succession avec des espéces des stades plus tardifs.
Cette non cohérence peut refléter des mécanismes de coexistence basés sur le non-équilibre (changement des
jeunes peuplements vers des peuplements matures) ou de co-occurrence (mosaique de différents stades de
succession a l'intérieur d'une méme parcelle). A l'opposé, une faible valeur de FDI refléterait des
assemblages plus stables ou plus homogéenes.

L'axe 2 de la CCA montre aussi des changements successionnels, i.e. ouverture de la canopée reflétant une
plus grande disponibilité de la lumiére. Une valeur élevée de FD2 traduirait également des mécanismes de
non-équilibre ou de co-occurrence (hétérogénéité) pour permettre la coexistence d'espéces sciaphiles des
especes héliophiles.

Les variations non significatives de HIR entre les différents groupes de relevés et notre protocole
d'échantillonnage nous permettent de considérer uniquement les mécanismes d'équilibre et de non-équilibre
pour expliquer la coexistence au sein des cing assemblages d'especes.

_ Diversité et coexistence des espéces dans les différents peuplements

La structure des peuplements a souvent été décrite comme le facteur principal déterminant la végétation
forestiere (Koop, 1989). D'autres facteurs, biotiques ou abiotiques, peuvent aussi expliquer des variations
dans la diversité structurelle. La forte dominance d'une ou de quelques d'especes (Yorks & Dabydeen, 1999),
les propriétés du sol telle que la disponibilité en nutriments (Gilliam & Turrill, 1993), I'épaisseur de la litiére
(Okland, 1988) ou les perturbations de surface causées par l'exploitation (Deconchat & Balent, 2001)
peuvent influencer l'occurrence des espéces.
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Si l'on s'intéresse 4 FD1, les groupes A et B semblent étre des assemblages instables caractérisant les jeunes
peuplements avec la coexistence, écologiquement incohérente, d'espéces des premiers stades de succession
avec des espéces des stades plus tardifs. La diversité structurelle plus grande dans le groupe B fait la
différence entre ces deux groupes. La faible diversité structurelle dans les jeunes plantations peut étre
expliquée par le recouvrement important de Holcus mollis qui limiterait l'installation d'espéces tolérantes a
I'ombrage. La multiplication végétative a partir de rhizomes (Grime & al., 1988) et le travail superficiel du
sol effectué avant la plantation sont des facteurs favorables a 'extension de cette espéce dans un peuplement
fermé. La persistance de l'ombrage pendant la maturation des peuplements la fait finalement régresser.
L'installation de véritables espéces d'ombre peut alors survenir et expliquer la forte diversité structurelle dans
le groupe B.

Aprés les jeunes plantations, les peuplements matures fermés semblent avoir la diversité structurelle la plus
faible. Nous supposons que le développement d'une forme d'humus de type moder sous une canopée fermee
est un facteur déterminant. Premiérement, le moder est associé a une faible disponibilité en azote et en
phosphore assimilable (Duchaufour, 1997). Ceci est nuisible pour les especes de mull acide comme Melica
uniflora qui sont trés exigeantes pour ces éléments nutritifs (Duchaufour, 1989). Deuxiémement, la forte
épaisseur de litiére associée au moder limite l'installation des plantes (Facelli & Pickett, 1991; Graae &
Heskjaer, 1997; Sydes & Grime, 1981). L'assemblage d'espéces représenté par le groupe C semble étre le
plus cohérent écologiquement si l'on considére FD le long des deux axes. Ces peuplements matures fermeés
peuvent étre considérés comme les communautés les plus organisées (Kolasa & Rollo, 1991) suggérant que
la ségrégation de niche et les mécanismes d'équilibre seraient prioritairement a chercher dans ces stades de
succession.

Selon les indices structurels, les groupes D et E semblent avoir la diversité la plus importante. Ceci peut
s'expliquer par l'installation de nouvelles espéces aprés l'ouverture de la canopée. Cette tendance semble étre
un modéle général dans les foréts tempérées aprés une perturbation de la canopée (Bormann & Likens,
1979). Les espéces héliophiles s'installant dans les trouées coexistent ainsi avec les espéces sciaphiles se
maintenant sous l'ombrage des arbres ou des arbustes. Cette apparente incohérence est révélée par la forte
valeur de FD sur I'axe 2. Comme I'hétérogénéité (HIR) mesurée a cette échelle n'est pas significativement
différente des autres stades, la coexistence des espéces dans ces peuplements serait basée sur un mécanisme
de non-équilibre.

"3.2.3.3. Conséquences pour la gestion de la biodiversité

Les discussions récentes sur l'érosion de la biodiversité se sont focalisées sur la nécessité de maintenir la
structure et le fonctionnement des écosystémes (Franklin, 1993). La définition d'un écosystéme de référence
(Aronson & al., 1993) devrait ainsi prendre en compte ces deux aspects. Des travaux récents ont souligné la
faible valeur indicatrice de la richesse spécifique en ce qui concerne le fonctionnement des écosystémes
(Wardle & al., 1997). En effet, un niveau donné de richesse spécifique peut traduire différents mécanismes
de coexistence des espéces (Gigon & Leutert, 1996). Nos résultats montrent que les différentes dimensions
de la biodiversité (richesse vs. organisation) permettent d'appréhender des patrons de variation contrastés le
long du méme cycle sylvicole.

Le fait d'atteindre le plus haut niveau d'organisation n'implique pas d'atteindre la plus forte richesse
spécifique. Selon la dimension de la biodiversité considérée, les objectifs de conservation différent :
~ La priorité a l'organisation du systéme (i.e. dimension fonctionnelle) implique la préservation
d'un processus écologique (ségrégation de niche) et le maintien de communautés matures stables.
- La priorité a la richesse spécifique (i.e. dimension structurelle) implique, dans notre cas d'étude,
le maintien de l'instabilité du systéme ou de I'hétérogénéité.
L'augmentation de I'hétérogénéité des peuplements, le raccourcissement de la durée de rotation et de la
périodicité des coupes doivent favoriser la dimension structurelle de la biodiversité (i.e. richesse spécifique).
Par contre, les longues rotations, le maintien d'une canopée fermée doivent favoriser les mécanismes de
coexistence basés sur la ségrégation de niches.

Cependant, la diversité des plantes n'est pas la seule composante de la biodiversité, particulierement dans
notre systéme forestier géré de maniére intensive et donc trés simplifié. Nous devrions donc aussi nous
intéresser aux patrons de variation d'autres groupes taxonomiques le long du méme gradient. Il n'est pas
certain, par exemple, que les hotspots de la diversité des plantes (richesse ou organisation) coincident avec
ceux d'autres groupes taxonomiques. Si les communautés d'oiseaux atteignent généralement leur plus forte
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richesse spécifique dans la phase de régénération (Ferry & Frochot, 1970), il y a de fortes présomptions que
quelques groupes, comme les champignons, les lichens et les bryophytes montrent les plus fortes richesses
spécifiques quand les assemblages de plantes atteignent leur plus haut niveau d'organisation (i.e. peuplement
mature fermé ; Bardat, 1989b). En d'autres termes, les espéces qui s'établiraient dans les vieilles foréts
devraient étre considérées comme les indicateurs d'organisation ou les éléments d'originalité de ces
écosystémes.

La conservation de la biodiversité devrait constituer un des objectifs de la sylviculture durable (Lindenmayer
& al., 2000). Pour atteindre cet objectif, comprendre de quelle fagon les pratiques de gestion affectent la
biodiversité des foréts est une nécessité impérative (Bengtsson & al., 2000). Ceci implique l'identification et
le développement d'indicateurs appropriés de comparaison entre peuplements gérés (Roberts & Gilliam,
1995). Le développement d'indices de diversité basés sur un seul groupe taxonomique ou une seule
dimension de la biodiversité ne peut étre suffisant pour évaluer l'effet de la gestion forestiére sur la
biodiversité.

3.3. Analyses des données bryologiques
3.3.1. Traitement des données

Le traitement est basé sur des données statistiques simples : nombre de taxons, pourcentages d’especes,
fréquences des espéces et des groupes écologiques qu’elles constituent au sein des carrés de 100 m_ du
dispositif expérimental. Le déploiement des espéces présentes dans chaque parcelle est calculé sur la base
des 20 carrés élémentaires de 100 m_ sous la forme du calcul du % d’occurrences (O,). La somme de ces
pourcentages d’occurrences permet de mieux évaluer le comportement de I’ensemble des taxons appartenant
4 un méme groupe écologique (occurrence écologique cumulée Ocg). L'exploitation des traits de vie des
espéces et leur place au sein des séries dynamiques permettent une approche fine de leur comportement dans
’espace et dans le temps. Ce calcul est établi de la maniére suivante : chaque dispositif possédant 20 carrés
de 100m_, pour chaque taxon observé on calcule le % d’occurrence (Of).

0,= 100N, /20
N. = nombre de carrés ou I’espéce e est observée sur un ensemble de 20 carrés élémentaires

Le pourcentage cumulé fait la somme des pourcentages d’occurrences (O;) pour I’ensemble (x) des taxons
d’un méme groupe écologique (E) (occurrence écologique cumulée Ocg) sur un ensemble de 20 carrés

¢élémentaires :
OCE = Ef"-E]X o,
3.3.2. Résultats

Les deux compartiments retenus (sol et tronc) constituent les indicateurs principaux de 1’évolution des
peuplements au cour du cycle sylvicole. Le premier concerne 1’évolution des horizons superficiels, le second
renseigne sur les processus de succession des communautés subordonnées et de 1’évolution de la biodiversité
de la bryoflore humo-corticole et corticole dans un systéme de futaie réguli¢re. Des analyses simples ont été
menées s’appuyant dans un premier temps sur le % d’occurrence de présence des espéces sur la base des
classe d’ages de peuplements. La recherche d'une succession temporelle de groupes écologiques constitue en
effet la premiére étape de la connaissance du comportement des espéces face aux divers peuplements
analysés.

3.3.2.1 Analyse globale de la bryoflore

Dans un premier temps, il était nécessaire de cerner la diversité des espéces présentes au sein des 22
parcelles. Le cortége comprend 62 taxons ou infra-taxons : 9 hépatiques a feuilles (Jungermanniales); 2
hépatiques a thalle (Metzgeriales) et 51 Musci. Les tableaux 1Va et IVb montrent que, suivant les
compartiments, de légéres variations sont observées sauf sur les branches au sol ou la richesse spécifique est
beaucoup plus faible, liée a la rareté et la petitesse des supports de ce type.
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Tableau IVa : Nombre de taxons par compartiments stationnels,

Sur branches

" Compartiments Au sol Sur accidents Sur souches mortes Sur troncs
Total des taxons 31 34 29 15 32
Musci 26 28 26 13 25
Hépatiques a feuilles 5 6 3 2 5
Hépatiques a thalle - - - - 2

Tableau IVb : Richesse spécifique différentielle par compartiments.

Sur Branches

Compartiments Au sol Sur accidents Sur souches mortes Sur troncs
Nombre de taxons
10 3 1
différentiels > !
% 16,12% 29,41% 10,34% - 34,38%

Tableau V : Effectif des groupes écologiques selon le discriminant substrat-dynamique.

Compartiments

Groupe écologique Total Sol Accident  Souche Branche Tronc
Corticole pionniére 6 1 1
Corticole post-pionniére 4 4
Corticole nomades 3 1 3
Corticole climacique 4 1 2 1 2 4
Humo-corticole climacique 2 1 2 2 1 1
Sapro-lignicole pionniére 3 2 1 2 1 1
Humicole a sapro-lignicole climacique 1 1 1 1
Humicole climacique 10 6 8 6 2 4
Humo-terricole climacique 7 6 5 6 4 5
Humo-terricole nomade 2 2 2 2 1 2
Humo-terricole arénicole pionniére 4 3 2
Terrico-humicole nitrocline 1 1 1 1 1 1
Terrico-humicole pionniére 1 1 1 1 1 1
Terrico-humicole post-pionniére 3 2 2 1
Terricole post-pionnicre 1 1
Terricole pionniére vivace 4 3 4 1
Terricole pionniére éphéméroide ou a cycle court 5 2 5
Divers 1 1
Total nombre de taxons 62 31 34 29 15 32
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Ces compartiments sont floristiquement assez bien individualisés car ils ne possédent en commun que 12
taxons. Le nombre de taxons propre a chaque compartiment est assez variable et les deux compartiments les
mieux dotés, disposant de prés d’un tiers de leur effectif spécifique, correspondent aux biotopes offrant le
plus de micro-variations stationnelles.

Les compartiments disposent d’un contingent d’especes offrant des caractéristiques écologiques relatives a
plusieurs facteurs touchant a la nature du substrat, la proportion de matiére organique décomposée (humus),
la richesse en eau, leur réaction a la lumiére et leur place dans la dynamique d’exploitation de ces supports.
Ces éléments écologiques ont été traduits pour chaque taxon par deux couples de facteurs : substrat-
dynamique et lumiére-humidité. Ces caractéristiques ont été établies sur la base des travaux de Bardat (1989,
1993a, 1993b), Dierssen (2001) et Lecointe (1980, 1981, 1982, 1988).

Sur I’ensemble du contingent bryophytique présent (tableaux V et VI), les espéces humicoles s.1. sont les
plus abondantes (38,7%) devancant les espéces corticoles strictes (27,42%), le groupes des terricoles s.l.
étant le plus modeste (24,19%). Notons, dans le groupe des corticoles, que les espéces climaciques
transgressent partiellement dans les autres compartiments par le biais de la chute des écorces ou des branches
dépérissantes ou de leur persistance 2 la base des souches. Ces caractéristiques écologiques sont typiques de
la bryoflore des foréts mésotrophes acidiclines ot les especes sciaphiles s.1. sont les plus abondantes.

Tableau VI : Effectif des groupes écologiques selon le discriminant lumiére-humidité.

Compartiments

Groupe écologique Total sol Accident Souche Branche Tronc
Héliophile xérophile 2 1 1
Héliophile aéro-mésophile 2 2
Héliophile aéro-hygrophile 1 1 1
Heéliophile méso-xérocline 7 3 1 1 4
Héliophile mésophile 6 3 3 3
Héliophile méso-hygrophile 1 1 1
Sciaphile & photophile aéro-hygrophile 1 1
Sciaphile & photophile méso-xérophile 2 1 1 2
Sciaphile & photophile mésophile 7 4 5 5 4 6
Sciaphile a photophile mésohygrophile 7 5 7 4 3 3
Sciaphile 4 photophile hygrophile 1 1
Sciaphile mésophile 4 2 2 1
Sciaphile mesohygrophile 6 5 5 5 3 4
Sciaphile hygrophile 12 9 9 6 2 4
Sciaphile a lucifuge aéro-hygrophile 2 2
Sciaphile a lucifuge hygrophile 1 1 1 1 1
Total nombre de taxons 62 31 34 29 15 32

Si les relevés de données concernent les cinq compartiments, nous ne retiendrons ici pour 1’analyse que les
deux compartiments les plus réguliérement présents, c’est a dire la bryoflore du sol forestier et celles des
troncs. Ce choix est conditionné par une bonne représentativité des ces deux contingents tout au long du
cycle forestier, ce qui n’est pas le cas pour les autres compartiments. En effet qu’il s’agisse des accidents
(assiette de chablis, orniéres) ou du bois mort (souches, branches) leur présence est liée a I’histoire plus ou
moins mouvementée des parcelles. En outre pour le bois mort, il est souvent éliminé ou déplacé ce qui
apporte un biais 4 son exploitation comme support pour les bryophytes sur I’ensemble du cycle.

3.3.2.2. La bryoflore du sol (terrico-humicoles s.1.)

Cette partie de la bryoflore forestiére est parfois incorporée dans les études touchant a la description des
groupements végétaux forestiers. Elle reste néanmoins exploitée de maniére extrémement partielle sans
aucune analyse fine de ces composants spécifiques. Le compartiment bryologique du sol forestier est
complexe dans la mesure ou les espéces peuvent occuper des niches relevant de la micro-hétérogénéité des
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humus. Le sol est le réceptacle de la matiére organique sous diverses formes qu’il s’agisse de litiere, de
fragments de bois mort ou d’écorce qui viennent se dégrader plus ou moins rapidement. Hors de toute
perturbation majeure du sol (chablis, orniére), il subsiste des zones plus ou moins couvertes d’humus
déterminées par I’activité des animaux fouisseurs (taupe, vers de terre...). Au cours du cycle sylvicole la
répartition et I’importance des populations bryophytiques du sol subit des variations qui révelent des
tendances a la fois liées a ’évolution des humus mais aussi des conditions stationnelles soumises &
I’éclairement et I’humidité ambiante.

Le suivi en continu de I’évolution de la richesse spécifique souligne une tendance qui passe par un maximum
dans les peuplements de la phase d'amélioration (entre 50 et 120 ans). Un déficit net apparait dans les tres
jeunes peuplements (<25 ans) et 4 'opposé dans les plus anciens (> 170 ans). Dans les deux cas, ces stades
correspondent & des situations d’instabilité ou les sols subissent ou ont subi des remaniements importants
(phases d’exploitation et de régénération).

Ces résultats globaux sont insuffisants pour expliquer le comportement de la bryoflore du sol. La prise en
compte des traits de vie des espéces est nécessaire. Il convient donc de distinguer les différents groupes
écologiques qui la composent afin de mettre en évidence des contingents spécialisés répondant a des stress
particuliers. Nous utilisons la classification mentionnée ci-dessus selon les deux types de discriminants
écologiques : substrat-dynamique et lumiére-humidité. Nous laissons de coté la réaction ionique dans la
mesure ot I’ensemble des espéces présentes sont des acidiphiles ou des acidiclines a large amplitude.

Le groupe des terricoles et terrico-humicoles

Rappelons qu’il s’agit d’espéces occupant des substrats non humiferes (terricoles strictes) ou faiblement
humiféres (terrico-humicoles). Ce groupe comprend 12 taxons. Le distinguo entre espéces pionniéres a cycle
court (dites "annuelles") et les espéces pionniéres vivaces permet de dissocier les taxons a stratégie de vie
éphéméroide qui bouclent leur cycle de vie sur quelques semaines de celles qui amorcent la colonisation de
substrats nus mais qui peuvent occuper le terrain sous forme gamétophytique (parfois protonématique)
durant une longue période tant que ’accumulation humifére reste faible. Ee groupe des terricoles pionniéres
se répartit au début et a la fin du cycle 12 ou les sols sont le plus soumis a des modifications dans leur
structure avec remise a nu de limon. Toutefois, on peut distinguer des pionniéres des stades jeunes figurées
par deux taxons mésophiles (Bryum rubens et Pleuridium acuminatum) alors que les stades anciens disposent
de deux taxons des sols déja humiféres et plus secs : Campylopus fragilis et Campylopus introflexus. Ces
deux taxons sont souvent associés aux systémes landicoles acidiphiles et révélent des stations tres éclairées.

Les autres espéces terricoles et terrico-humicoles bien représentées dans les premiers stades sont de plus en
plus dispersées au fur et & mesure du vieillissement des peuplements. Deux espéces subissent
particuliérement cette régression : Atrichum undulatum et Dicranelle heteromalla. Ceci est en relation avec
I’évolution des humus qui deviennent plus épais et s’acidifient, d’out une concurrence avec des groupes plus
humicoles climaciques (voir groupe des humo-terricoles et humicoles). D’autres espéces terricoles
pionniéres vivaces, peu présentes au sol, se confinent dans les peuplements d’dge moyen (entre 55ans et 140
ans) 12 ot ’humidité et le caractére sciaphile des stations sont bien assurés ; il s’agit de Diplophyllum
albicans et de Calypogeia fissa. Ces deux hépatiques a feuilles occupent principalement les assiettes de
chablis et les talus intra-forestiers qui servent de zones sources pour leur dispersion.

Le groupe des humo-terricoles et des humicoles (planches 1 & 2 en annexe)

11 s’agit du groupe typique des foréts acidiclines mésophiles qui représente le contingent le plus important de
la bryoflore du sol (14 taxons). La tendance évolutive générale de ce groupe durant le cycle montre une
baisse progressive du nombre d’espéces. Toutefois, si I’on distingue les humo-terricoles d’une part et les
humicoles d’autre part, I’évolution du contingent des espéces humicoles offre un optimal vers 120-130 ans
alors que les humo-terricoles baissent sensiblement dés les jeunes peuplements. Au dela des effectifs
spécifiques, la fréquence des espéces au sein des dispositifs (% d’occurrences et % cumulé) permet de
prendre en compte le déploiement spatial des espéces et des groupes écologiques. D’une manicre générale, le
déploiement progresse jusque dans des peuplements ages (entre 140-170 ans) méme avec des effectifs
spécifiques plus faibles.

Pour les taxons humicoles, méme si leur nombre baisse dans les peuplements 4gés, ils ont une fréquence qui
tend & progresser alors que les terrico-humicoles offrent un optimum dans les peuplements d’age moyen
(120-130ans) et toujours en fréquence nettement moindre. Parmi les humo-terricoles, les espéces les plus
sciaphiles (sciaphiles hygrophiles et méso-hygrophiles) (Lophocolea bidentata, Pseudotaxiphyllum elegans,
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Eurhynchium praelongum var. stokesii) voient leur présence surtout marquée dans les stades jeunes et sub-
matures (au sens sylvicole du terme) alors que les sciaphiles-photophiles (Hypnum cupressiforme var.
cupressiforme) s’expriment le mieux dans les stades plus 4gés méme si dans les peuplements les plus dgés
(193 ans), elles sont absentes. Les deux espéces humicoles acidiphiles qui marquent le plus les stades les plus
agés sont Dicranum scoparium et Polytrichum formosum. Leur fréquence ne cesse d’augmenter. Dicranum
scoparium tare ou absent des stades jeunes (en degd de 100 ans) devient assez présente dans les stades
ultérieurs ; Polytrichum formosum progresse moins nettement mais conforte I’évolution de la chimie des
humus vers une acidification significative. En outre ces deux espéces sciaphiles a photophiles supportent
mieux 1’éclairement des derniers stades au point que Polytrichum formosum constitue des peuplements
monospécifiques et étendus (plusieurs m_) dans les peuplements ouverts déja en régénération. Un ensemble
plus discret d’espéces humicoles sciaphiles plus ou moins hygrophiles, dont certaines assez rares dans la
région*, (Mnium hornum, Rhytidiadelphus loreus*, T huidium tamariscinum) se cantonnent dans des stades
forestiers plus fermés évitant le stress des stations trop éclairées et plus séches.

D’une maniére générale, au cours d’un cycle sylvicole, le processus évolutif qui conditionne la bryoflore du
sol est régi a la fois :
1. par la progression et le renforcement des espéces acidiphiles humicoles, avec réduction
concomitante des groupes terricoles et terrico-humicoles,
=> par une acidification de surface des humus qui apparait au bout d’une centaine d’années;

2. par la disparition des espéces pionniéres terricoles a cycle court ou éphéméroides,
=> par une réduction des micro-niches de sol peu humifére (homogénéisation de I’état de
surface du sol);

3. par le refuge des espéces sciaphiles hygrophiles climaciques dans les stades les plus abrités
et les plus couverts,
=> par une augmentation des conditions d'humidité et du caractére sciaphile dans les stades sub-
jeunes (50-130 ans),

4. par la réduction trés importante des effectifs et pauscispécificité du déploiement en milieu
ouvert avec présence de bryophytes humo-arénicoles des stades de dégradation du contexte
forestier,
= par un stress de lumiére et de perte d’humidité dans les stades &gés surtout dans les

peuplements en cours de régénération (178-193 ans).

Les stades les plus riches représentent un compromis entre ces diverses tendances et se localisent dans les
stades sub-matures (60-140 ans). II est évident que les stades anciens non exploités manquent pour évaluer le
comportement de la bryoflore dans des peuplements de 200-250 ans. Néanmoins et d’une facon générale le
mode d’exploitation par coupe a blanc est ici trés drastique vis-a-vis de la bryoflore.

3.3.2.3. La bryoflore des troncs (cortico-humicoles et corticoles)

La structuration spatiale de la bryoflore des troncs est fortement conditionnée de maniére verticale. Les
diverses communautés associées aux troncs exploitent la grande diversité des supports qui s’offrent a elles.
La base des tronc est en effet de structure souvent complexe disposant & la fois de micro-habitats ou
s’accumule plus ou moins de la matiére organique (4 la commissure du départ des racines), et des surfaces
(plus ou moins verticales) plus ou moins rugueuse d’écorce nue (ou déja occupée par des colonies
lichéniques incrustées). Ceci permet une cohabitation de proximité entre des groupes strictement corticoles et
d’autres & tendance plus ou moins humicoles voire terricoles a I’interface racine-sol.

Par rapport 4 la bryoflore du sol, le nombre moyen de taxons par classe d’4ge des peuplements est a la fois
supérieur et offre des écarts plus importants dans les jeunes et les vieux peuplements. Dans un approche plus
fine (planche 4), on constate une trés rapide augmentation du contingent entre 25 et 30 ans. En outre les
effectifs les plus élevés (>20 taxons) sont observés dans les peuplements de 30 ans. Ensuite, la diversité
spécifique reste élevée durant la période 55-143 ans le nombre de taxons est voisin de 14,6 mais sans jamais
atteindre plus de 18 taxons. Une diminution progressive apparait dans les peuplements de plus de 143 ans. 11
semble donc que la phase trés juvénile et des derniers stades du cycle constituent des étapes de profonde
modification avec des effectifs trés faibles (2 et 7 taxons). La fin du cycle détermine des conditions de stress
trés importantes qui se répercutent sur les jeunes stades du cycle suivant. Dans les jeunes stades, la
reconstitution du cortége bryologique sylvatique des troncs va s’opérer de maniére plus ou moins graduelle
en fonction des groupes écologiques.
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Pour appréhender cette évolution durant le cycle, nous aborderons les divers grands groupes écologiques
présents suivant les deux modeles de traits de vie : substrat-dynamique et lumiére-humidité. On distinguera
les corticoles s.1., les humo-corticoles et les humicoles enfin les humo-terricoles. Si I’on analyse les effectifs
spécifiques de ces groupes, on constate un comportement identique entre le groupe des corticoles s.1. et
’évolution globale du cortége observé sur tronc. Ceci se formalise par une forte progression dans les stades
jeunes (26-30 ans) puis une lente érosion des effectifs au cours du temps avec une chute plus brutale au dela
de 143 ans. Cette érosion reste néanmoins modérée durant la période 60-143 ans. L’évolution du contingent
des deux autres groupes (humo-corticole/humicole et humo-terricole) est beaucoup plus faible, ne se
réduisant que dans les stades les plus dgés.

Si l'on tient compte du déploiement des taxons dans les dispositifs de 2000 m_ c’est-a-dire du %
d’occurrence, I’évolution générale de la bryoflore des troncs présente une progression soutenue jusque dans
les peuplements de 130 ans puis une baisse forte et réguliére jusqu’a la fin du cycle. Les corticoles occupent
plus volontiers les stades sub-juvéniles (optimum vers 60-120 ans) alors que les humo-corticoles et les
humicoles repondant plus tardivement (optimum vers 130-140 ans). Les humo-terricoles progressent plus
vite dans les premiers stades puis se stabilisent dans les stades de 60-130ans.

Le groupe des corticoles s.l. (planches 5, 6 & 7 en annexe)

Une approche plus précise du groupe des corticoles permet de mettre en évidence un processus de succession
remarquable. En effet, on distingue trois sous groupes déterminés par leur statut dynamique : corticoles
pionniéres, post-pionniéres, nomades et climaciques.

Le sous-groupe des corticoles pionniéres se compose d’Orthotrichaceae (genre Orthotrichum, et Ulota
pour I’essentiel) et des Hépatiques a feuilles 2 développement radial (Frullania, Radula). Ces taxons
colonisateurs ( stratégie r au sens de Mc. Arthur & Wilson 1967) ne supportent aucune concurrence et
nécessitent des écorces exemptes de bryophytes. Ce sont les premiers occupants bryophytiques formant des
taches plus ou moins dispersées. Leur deploxement est souvent assez faible et se limite aux stades 25-100 ans
avec un optimum vers 50-60 ans.

Le sous-groupe des post-pionniéres, moins exigeant, prend le relais dans les stades de 60 a 130 ans avec un
optimum vers 110-120 ans. Elles peuvent dans certain cas se comporter en épiphylles sur d’autres
bryophytes (Lejeunea ulicina, Metzgeria furcata) notamment pionniéres. Il s’agit ici d’une tolérance a la
contrainte (stratégie S) au sens de Grime (1977).

Le sous-groupe des corticoles nomades comporte des espéces & croissance plus lente mais plus
opportunistes pouvant se maintenir sur 1’ensemble du cycle avec toutefois un optimum dans les stade pre-
matures (125-140ans). Il s’agit d’espéces de type rampantes radiales (Metzgeria temperata et Cryphaea
heteromalla) ou pulvinées (en coussins compacts)(Dicranoweisia cirrata).

Présentes dés les jeunes stades elles occupent progressivement les troncs parfois jusqu’a plusieurs métres de
hauteur dans les peuplements agés mais encore bien fermés (130-140 ans). Les stades de régénération a
couverture faible ou trés faible de la strate arborescente déclenche la disparition de ces groupements au proﬁt
des colonies lichéniques hélio-xérophiles (Cladonia groupe coniocraea).

Le groupe des humo-corticoles

Ce groupe se développe progressivement au cours du vieillissement des peuplements (planche 5). Une
espéce y joue un rdle significatif : Isothecium myosuroide. L>amorce de son déploiement a lieu, & la base des
troncs, avec la disparition des corticoles pionniéres. L’accumulation de la matiere organique favorise
considérablement Isothecium myosuroides qui nécessite en outre des conditions ombragées et d’humidité
soutenue. L’optimum de développement de cette espéce s’établi assez brutalement a partir des peuplements
de 100 ans et se maintient jusqu’aux classes d’dge de 173 ans. Durant cette période, elle forme des manchons
~ plus ou moins denses, souvent paucipécifiques accompagnée par une espéce humicole climacique Dicranum
scoparium, qui profite de ces conditions particuliéres pour investir ce type de station. Ces colonies ont
tendance & s’accroitre vers le haut repoussant les groupes pionniers et post-pionniers. Les derniers stades
sylvicoles de la fin de cycle étant trés ouverts, ces communautés disparaissent.

Le groupe des humicoles et des humo-terricoles

Ces espéces présentes réguliérement au sol investissent aussi I’interface sol-tronc profitant du contexte
p .
particulier que constitue cet espace de transition. Si elles n’ont pas acces véritablement & la partie verticale
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du tronc (sauf exception et en toutes petites populations), elles bénéficient des conditions micro-climatiques
générées par les troncs et le confinement stationnel & I’amorce des racines. Elles s’y développent surtout dans
les stades moyens et matures des peuplements (60-140ans) dans les conditions édaphiques les plus méso-
sciaphiles.

L’analyse des groupes par le biais de leur sensibilité a la lumiére et de la tension de vapeur conforte bien la
succession des divers groupes dynamiques. Les premiers stades disposent des especes héliophiles mésophiles
a méso-xéroclines et aérophiles alors que les stades plus évolués accueillent les groupes moins exigeants en
lumiére ou au contraire plus sciaphiles méso-hygrophiles voire lucifuges (aérophiles ou hygrophiles)
(planche 7-2). Ces derniers se cantonnent dans les peuplements forestiers du centre du cycle (60-140ans).
Les stades les plus anciens (170-190 ans) sont plus ouverts, souvent de maniére brutale, ne permettent plus la
colonisation par les groupes pionniers bryophytiques.

Le processus évolutif qui conditionne la bryoflore des troncs au cours d’un cycle sylvicole est marqué :
1. au sein des peuplements jeunes (25-60 ans) a forte densité de brins de hétre (50 pieds-francs/
2000m_ et a diamétre moyen entre 20 & 30 cm),
= par un déploiement rapide d’espéces pionniéres épiphytes mais en faible densité, colonisent la
base des troncs exempts de groupes bryologiques antérieurs,

2. dans les peuplements un peu plus dgés (100-120ans) a densité plus modeste de brins (20 a 25
pieds-francs/2000m_ et & diamétre moyen passant de 40 cm a 50-55 cm)

=> déploiement de groupes assez discret d’espéces post-pionni€res et nomades dans des conditions
d’humidité accrue

= de maniére concomitante ce processus est couplé & une colonisation ascendante d’espéces humo-
corticoles a la base des troncs. Cette colonisation s’étend au deld de 1 a 2 m de haut ce qui
entraine la disparition des espéces pionniéres

3. Taccroissement de la taille des arbres provoque une modification nette de la base des troncs qui
se traduit par un développement des amorces des contreforts racinaires

=> 1’augmentation de la diversité des micro-niches a la base des troncs, la richesse bryologique
des corticoles strictes régresse modérément mais se trouve compensée partiellement par les
espéces humo-corticoles et humo-terricoles.

»

I’accroissement du caractére sciaphile dans les stades sub-jeunes (60-140 ans).

=> déploiement maximum des espéces des espéces sciaphiles climaciques et refuge pour les
especes lucifuges hygrophiles post-pionniéres et nomades dans les stades les plus abrités et
les plus couverts,

5. L’ouverture assez brutale du couvert forestier dans les stades dgés surtout dans les peuplements
en cours de régénération (178-193 ans),

=> réduction trés importante de la richesse en espéces corticoles et disparition quasi totale de
la bryoflore épiphyte avec trés fort déploiement des communautés lichéniques xéro-
heliophiles (effet allélopathique des populations lichéniques sur les groupements
bryophytiques). Pour la flore bryophytique ce processus est 1ié a un stress de lumiére (effet
radiatif important et prolongé) et une perte concomitante d’humidité.

3.3.3. Discussion

D’une maniére générale, la bryoflore forestiere d’Eawy montre que, suivant les groupes concernés, le
caractére plus ou moins exclusif des espéces par rapport au support d’accueil. Ainsi, les groupes des humo-
terricoles et des terrico-humicoles ont la plus large amplitude édaphique et dynamique. Les espéces
appartenant a ces groupes sont capables de s’installer sur des humus plus ou moins évolués issus soit de la
litiére soit de la dégradation des écorces de la base des troncs. Toutefois les terricoles pionniéres sont
exclusivement sur le sol ou les accidents (assiette de chablis, omiéres...) 1a ou il n’y a pas d’humus. Ce
contingent est surtout bien représenté sur les assiettes de chablis 1a ou le sol limoneux nu est le plus exposé a
I’érosion gravitaire.

Dans ce contexte forestier tempéré, le groupe des especes sciaphiles s.I. est largement dominant (69,35%),
dont la plus grande partie est liée a des stations mésophiles a hygrophiles. Parmi ces especes, 29,03 % ont
une amplitude large vis a vis de I’éclairement (sciaphile & photophile) et sont capables de coloniser des
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stations plus exposées. Les taxons & tendance xérocline sont assez rares (17,74%) et concernent
essentiellement les espéces corticoles.

La présence dans les peuplements d’4ge moyen d’espéces assez rares sensibles au déficit hydrique
atmosphérique et & un éclairement trop fort constitue un fait important. Car les objectifs des DILAM
actuellement discutés sont de réduire le cycle des futaies réguliéres de hétre & 100 ans de maniére a obtenir
des billes de 70 cm de diamétre et de 6 2 7 m de long. Ceci serait obtenu en conduisant une sylviculture plus
dynamique amenant & plus d’éclaircies au sein des peuplements. Ces objectifs peuvent donc présenter un
effet néfaste sur ces espéces et sur ’ensemble de la bryoflore sciaphile mésohygrophile bien représentee
durant ces phases de maturation sylvigénétique.

En ce qui concerne la bryoflore corticole, il convient de souligner que cette partie de la bryoflore est trés peu
exploitée en France pour I’étude des systémes forestiers. Les quelques travaux qui s’y rapportent ont été
réalisés dans des systémes forestiers méditerranéens (Hébrard & Rolando, 1985 ; Hébrard 1987 et 1989).
L’intérét d’aborder ce compartiment est qu’il constitue le seul qui soit influencé par la sylviculture et non par
le couple sylviculture-exploitation. Nous rappelons que pour des raisons méthodologiques nous avons choisi
une analyse globale de la bryoflore des troncs basée sur des inventaires réalisés entre 0 et 2m maximum.
Cette hauteur étant a la fois fixée par des contingences matérielles et par le fait qu’au dela de cette hauteur,
globalement, la richesse de la bryoflore, en milieu temperé, (Lara & Mazimpaka 1994, Lara & Mazimpaka,
1998; Pocs, 1982) ou en zone tropicale se réduit considérablement.

Compte tenu de la diversité des groupes écologiques susceptibles d’étre présents a la partie inférieure des
arbres, leur comportement est régi par leur capacité et leur vitesse a coloniser ces supports complexes. Leur
déploiement successif est conditionné par les possibilités d’accueil a la base des troncs. L’évolution des
conditions micro-climatiques, de I’état de surface et la complexification de I’interface tronc-sol diversifie les
micro-niches donc les possibilités d’expression des divers groupes qui vont partiellement entrer en
concurrence. Avec 1’accroissement de la taille des arbres, ’accumulation de matiére organique couplée a une
rugosité accrue des écorces de la base des troncs favorisent les humo-terricoles et les humo-corticoles.

L’ensemble de ces groupes corticoles stricts de stratégie r appartient 4 des communautés bryosociologiques
relevant de la classe des Frullanio dilatate-Leucodontetea sciuroidis Mohan 1978 em. Marstaller 1985 qui
réunit les communautés épiphytes cortico-humicoles a aéro-corticoles pionniéres, post-pionniéres et nomades
(Bardat & Hauguel, 2002). Plusieurs associations bryologiques sont concernées qui apparaissent ici de
maniére fragmentaire mais relévent de lordre des Orthotrichetalia Hadac in Klika & Hadac 1944
(Communautés des troncs et des branches non inondées méme temporairement).

Quant au groupe des corticoles climaciques, il rassemble des espéces de stratégie K fortement concurrentes
et dominatrices développant des recouvrements importants et produisant beaucoup de matiére vivante. Si
plusieurs espéces appartiennent & ce sous-groupe, seul Hypnum cupressiforme var. filiforme offre des
populations particuliérement couvrantes et fortement agressives. Elle représente 1’espéce basale de la classe
phytosociologique des Hypnetea cupressiformis Jezek & Vondracek 1962 (pro parte) qui regroupe les
communautés post-pionniéres a climaciques stationnelles humicoles a humo-corticoles sur support non
basique. Dans les stades les plus évolués, elle caractérise 1’ordre des Dicranetalia scoparii Barkman 1958,
Dicrano scoparii-Hypnion filiformis Barkman 1958 (Communautés post-pionniéres a climaciques des troncs
ou des substrats plus ou moins humiféres). On peut assimiler les communautés présentes au groupe corticole
4 cortico-humicole comportant deux associations climaciques : le Dicrano scoparii-Hypnetum filiformis
Barkman 1958 et 1'Orthodicrano montani-Hypnetum filiformis Wisniewski 1930.

Le développement des espéces humo-corticoles et cortico-humicoles est souvent marqué par une progression
vers le haut au détriment d’une partie des communautés pionniéres et post- pionnieres. Ce processus de
migration verticale & déja été mis en évidence en forét tempérée (Bardat & Hugonnot, 2002) montrant le
caractére un peu agressif de ces espéces. Notons que ces communautés climaciques appartiennent 2 la classe
phytosociologique des Hypnetea cupressiformis Jezek & Vondracek 1962 (pro parte). De maniere plus
précise, il s’agit de 1’alliance de I’Isothecion myosuroidis Barkman 1958, qui rassemble les communautés
sciaphiles humo-corticoles climaciques stationnelles des bases de troncs ou sur rocher.

3.3.4. Conclusion

La futaie réguliére de hétre représentant un modéle simplifi¢ de traitement forestier, nous avons reconstitué
de maniére empirique (approche synchronique) son cycle sylvicole (révolution de 180 ans) dans le but
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d’observer le comportement des taxons et des groupes de taxons d’un point de vue de la dynamique sur
I’ensemble de sa durée.

Les deux compartiments bryologiques retenus (sol et troncs) sont 4 la fois les plus riches et les plus
réguliérement présents. Leur évolution au cours du cycle forestier offrent des analogies et des originalités qui
leur sont propres du fait des biotopes occupés. Les analogies sont liées a la présence d’especes pionniéres
dans les stades jeunes et le développement d’un cortége d’espéces sciaphiles dans la période moyenne du
cycle. Les originalités sont déterminées pour le compartiment au sol par un processus d’acidification des
horizons superficiels des sols (humus) et pour le compartiment tronc par une remarquable succession de
groupes qui se juxtaposent dans le temps et I’espace.

Parmi les deux compartiments explorés, le cortége bryophytique corticole s.1. apparait comme celui offrant la
plus forte variabilité temporelle. Par ailleurs, répondant plus directement a la modification de la structure du
peuplement qu’aux pratiques d’exploitation, ce groupe semble plus adapte a la problématique de notre étude.
Il se compose de plusieurs catégories d’espéces & déterminisme €cologique étroit comprenant des corticoles
strictes (pionniéres, post-pionnieres nomades ou climaciques stationnelles), des humo-corticoles et des
humicoles sensus lato qui n’exploitent pas la base des troncs (en dessous de 2,50 m de hauteur) de la méme
maniére et avec la méme intensité au cours du cycle. On observe la succession de différents types
d’assemblage d’espéces au cours du cycle sylvicole de la futaie réguliere:
1. T’occurrence nette d’un assemblage d’espéces corticoles strictes, pionniéres, composé pour
I’essentiel d’Orthotrichaceae au stade de perchis;
2. D’expression d’un assemblage d’hépatiques post-pionnieres et nomades (Metzgeriaceae et
Jungermanniaceae) au stade futaie adulte;
3. la coexistence d’un assemblage d’espéces corticoles climaciques dans la partie supérieure du
tronc (Hypnaceae et Dicranaceae) et par une espéce humo-corticole a la base du tronc avec une
forte compétition a I’interface dans les vieilles futaies.

Ce modéle est donc essentiellement linéaire. Il demeure que les stades les plus anciens subissent des
transformations conditionnées par le mode de traitement qui contraint & I’ouverture massive du couvert
forestier ce qui empéche I’analyse du comportement des groupes bryologiques au dela de 180 ~190 ans.
Méme en systéme régulier, le maintien d’ilots de vieillissement de taille suffisante permettrait de suivre
’évolution des divers groupes et de mettre en évidence des processus ponctuels de rajeunissement de la
dynamique par ouvertures localisées des populations climaciques corticoles vieillissantes au profit des
communautés pionniéres ou post-pionnieres. Ce phénoméne a déja été mis en évidence en France par
Hébrard, (1987, 1989), et en Espagne par Lara & Mazimpaka, (1994) et Mazimpaka & Lara, (1995). Dans
ces conditions, il ne s’agirait plus un modéle linéaire "monotone" mais a "turn over" partiel ou se
développent des processus secondaires régressifs suggérant une augmentation de I’hétérogénéité des niches
(ségrégation spatiale des niches) a trés petite échelle.

4. CAS D'UN SYSTEME MELANGE A DEUX ESSENCES FEUILLUES : LA HETRAIE-
CHARMAIE DE LYONS (HAUTE-NORMANDIE). ‘

4.1. Objectifs et hypothéses

Dans le débat actuel sur les relations entre la préservation de la biodiversité et la gestion durable des
écosystémes, il est largement reconnu que la gestion et les pratiques sylvicoles intensives ont un impact
négatif sur l'organisation, la diversité et le fonctionnement des hétraies (Bo Larsen, 1995; Graae, 1997;
Gilliam, 1995). En ce qui concerne les hétraies tempérées, les principaux reproches concernent la
simplification de la structure verticale, un raccourcissement du cycle forestier par la disparition des phases
_ les plus terminales, une accumulation de matiére organique se traduisant par l'acidification de I'¢pisolum.
Comme le hétre est une dryade, la gestion forestiére ayant recours aux plantations monospécifiques de hétres
ne permet pas l'expression des espéces ligneuses caractéristiques des phases initiales de la succession
(Carbiener, 1991). Ainsi, 'absence des espéces des stades initiaux et des stades terminaux du cycle
sylvigénétique pourrait potentiellement signifier la perte de groupes fonctionnels pouvant altérer le
fonctionnement de I'écosystéme sur le long terme.

Dans les hétraies de Haute-Normandie sur limons loessiques, gérées en futaie réguliére monospécifique,
Bréthes (1984) a mis en évidence le développement systématique de forme d'humus de type moder comme la
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conséquence conjuguée de (i) de la mauvaise qualité de la litiére de hétre, (ii) du climat atlantique et (iii) de
la nature acide du matériau parental. L'homogénéisation de la forme d'humus conduit & un appauvrissement
de la flore en relation avec 'acidification de 1'épisolum humifére. Dans la partie précédente de I'étude
concernant la hétraie d'Eawy traitée en futaie réguliére pure, nous avons bien mis en évidence le
développement du moder sous les peuplements matures fermés et confirmons ainsi le constat de Bréthes
(1984).

Dans cette partie de I'étude, nous avons cherché a comparer les peuplements purs de hétres traités en futaie
réguliere de la forét d'Eawy avec les peuplements mélangés hétre-charme également traité en futaie réguliére
de la forét de Lyons. Contrairement au hétre, le charme (Carpinus betulus L.) est une espéce des premiers
stades de la succession (Koop, 1987) 4 litiere améliorante possédant un C/N bas (Mangenot, 1980). Ce type
de litiere stimule l'activité biologique de I'épisolum humifére (AFES, 1998) et augmente la vitesse de
décomposition (Gobat, & al., 1998; Duchaufour, 1997). L'objectif de cette partie du travail est d'évaluer les
conséquences de la présence du charme au sein d'un peuplement restant dominé par le hétre sur (i) I'épisolum
humifere (au sens de I'AFES, 1998) et (ii) les communautés de plantes vasculaires le long du cycle sylvicole.
Dans des peuplements restant dominés par le hétre, nous posons I'hypothése que la seule présence d'une
espéce a litiere améliorante des stades initiaux (comme le charme) pourrait réduire les effets négatifs de la
monoculture de hétres en améliorant les processus de décomposition et corrélativement, la diversité des
assemblages de plantes vasculaires.

4.2. Analyses des données
4.2.1. Traitement des données

Les analyses multivariées et la classification ascendante hiérarchique nous ont permis de reconstituer de
maniere empirique les cycles sylvicoles dans le cas des peuplements purs d'Eawy et mixte de Lyons. Afin de
déterminer les différences induites par les pratiques sylvicoles, nous avons d'abord identifié les gradients
floristiques et les stades dynamiques sur la base des données floristiques. Ensuite, pour chaque stade et pour
chaque forét, nous avons comparé (i) I'épisolum humifére et la diversité des assemblages d'espéces.

Les relevés de végétation dans les peuplements purs et mélangés ont été analysés & l'aide d'une analyse des
correspondance (CA) et d'une classification hiérarchique ascendante (Roux, 1991) afin de (i) identifier les
gradients floristiques et d'interpréter les facteurs écologiques structurant les assemblages d'espéces a l'aide de
données sur l'autoécologie des espéces (Grime, 1988; Rameau, 1989; Bréthes, 1984); et (ii) reconstituer le
cycle sylvicole empirique et identifier les stades de succession. Ensuite, les stades sont comparés pour
souligner (i) les changements successionnels et (ii) I'effet "composition de la canopee"” sur les patrons de
diversité des assemblages de plantes et les caractéristiques de I'épisolum humifére.

La CA a été réalisée sur les relevés des peuplements purs (CA1 : 20 peuplements x 99 espeéces) et mélangés
(CA2 : 17 peuplements x 94 espéces) a l'aide du logiciel ADE (Thioulouse, 1997) afin de vérifier
I'équivalence des facteurs écologiques structurant les assemblages d'espéces. Au préalable, les espéces
présentes dans moins de 3% des relevés ont été éliminées du jeu de données. Une classification hiérarchique
ascendante selon la méthode de Ward (Ward, 1963) est réalisée sur les coordonnées des deux premiers axes
de la CA afin d'identifier les peuplements qui sont caractérisés par des assemblages d'espéces identiques
(stades de succession).

Pour les différents peuplements, six indices de diversité ont été utilisés :
1) La richesse spécifique SR. Elle fait référence au nombre d'espéces dans un habitat donné ou un
quadrat (Palmer, 1990). Elle est calculée comme le nombre d'espéces présentes et mesurée pour
les 4 strates de végétation (herbacée, sous arbustive, arbustive et arborescente) ;

2) L'indice de diversité de Shannon (H’). En tenant compte de I'abondance des espéces dans un
relevé, il informe sur la structure des assemblages d'espéces Blondel, 1995; Piélou, 1975).

H’ = []pLog,p. (avec p:: fréquence relative d'une espéce i dans un relevé)

3) L'indice d'équitabilité (J) refléte la dominance des espéces dans un relevé et informe sur la
structure des assemblages d'espéces (Smith et Wilson, 1996).

i H' ' -
J Trmax (avec H'max IJ()g2 SR)
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4) L'indice de similarité (S) : les similarités deux a deux de tous les peuplements ont éte
déterminés en utilisant l'indice de Jaccard (Jaccard, 1901) et les similarités moyennes pour
chacun ont été calculés (Scheiner, 1992). Il indique quelles espéces sont communes a tous les
peuplements

Jaccard Index = 0 c

a+b)c

¢ est le nombre d'espeéces communes
a et b représentent le nombre total d'especes présentes respectivement dans les relevés A et B.

5) L'hétérogénéité 2 moyenne échelle (MSH) : la similarité deux a deux des 5 relevés de 400 m_
d'un peuplement donné a été déterminée en utilisant I'indice de Jaccard (Jaccard, 1901) et la
similarité moyenne pour le peuplement a été calculée. Cette mesure refiéte I'hétérogenéite a
l'échelle du peuplement. C'est une méthode relativement simple de quantification de
I'hétérogénéité (Armesto, 1991).

6) L'hétérogénéité 2 petite échelle (FSH) : la similarité deux a deux des 12 relevés de 4 m_ d'un
peuplement donné a été déterminée en utilisant l'indice de Jaccard (Jaccard, 1901) et la
similarités moyennes pour le peuplement a été calculée. Cette mesure refléte I'hétérogénéité au
niveau de la strate herbacée.

Pour chaque groupe, la moyenne et l'erreur standard de chaque indice de diversité et de chacune des
variables de sol ont été calculées. La conformité & une distribution normale a été testée a l'aide d'un test de
Wilk-Shapiro avec un niveau de signification de p = 0,05 ; dans le but de tester les effets du gradient de
succession sur la diversité et les caractéristiques des formes d'humus. Une analyse de variance (ANOVA) a
été utilisée pour tester l'effet du traitement sylvicole entre groupes appartenant a un stade dynamique
équivalent. Ces analyses statistiques ont été réalisées a I'aide du logiciel STATISTIX (Statistix, 1998).

4.2.2. Résultats
4.2.2.1. Gradients floristiques et dynamique sylvicole

L'inertie totale de la CA1, réalisée sur les peuplements purs (P) d'Eawy est de 1,65. Les valeurs propres des 4
premiers axes sont respectivement de 0,54, 0,34, 0,15 et 0,14 et les inerties relatives associées de 32,77 %,
20,84%, 9,14% et 8,25%. L'inertie totale de la CA2, réalisée sur les peuplements mélangées (M) de Lyons
est de 1,90. Les valeurs propres des 4 premiers axes sont respectivement de 0,50, 0,44, 0,21 et 0,15 et les
inerties relatives associées de 26,52%, 23,19%, 11,23% et 8,15%. Pour les deux CA, les faibles valeurs
propres et donc le peu d'informations apportées par les axes 3 et 4 nous permettent de ne retenir pour
I'interprétation que les deux premiers axes.

Le diagramme d'ordination de la CAl (figure 9 et tableau VII) montre que l'axe 1 sépare les espéces
ligneuses appartenant 2 la strate arbustive (Fagus sylvatica) de celles appartenant a la strate arborescente
(Fagus sylvatica, Quercus robur). Cet axe peut étre interprété comme un gradient de maturation des
peuplements. L'axe 2 distingue un groupe de peuplements caractérisé par des assemblages d'espéces
sciaphiles (Galium odoratum, Hyacinthoides non-scripta, Circaea lutetiana) d'un groupe caractérisé par des
assemblages d'espéces héliophiles (Teucrium scorodonia, Calamagrostis epigejos, et Lotus uliginosus). Cet
axe peut étre interprété comme un gradient d'ouverture de la canopée.

Le diagramme d'ordination de la CA2 (figure 10 et tableau VII) montre que I'axe 1 oppose les espéces
appartenant & la strate arbustive (Quercus robur, Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica) de celles
appartenant 2 la strate arborescente (Acer pseudoplatanus, Fagus sylvatica, Carpinus betulus). Comme l'axe
1 de la CAl, il refléte donc un gradient de maturation. L'axe 2 sépare des espéces sciaphiles (Melica uniflora,
Polygonatum multiflorum, Hedera helix) des espéces héliophiles (Epilobium angustifolium, Senecio
erucifolius, Digitalis purpurea). Comme pour la CA1, cet axe refléte un gradient d'ouverture de la canopée.
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Figure 9 : Analyse des correspondances réalisée sur les données végétation de la forét de hétres purs d'Eawy (CAl).

A) Diagramme d'ordination des espéces (se référer au tableau VII pour la correspondance entre
I'abréviation et le nom de l'espéce). B) Diagramme d'ordination des peuplements. Les n° de parcelle
correspondent a ceux du tableau I. Les notations PI & PV (P pour peuplement pur) font références aux
groupes identifiés par la CAH réalisée sur les coordonnées des deux premiers axes de la CA. Ces groupes
sont matérialisés sur le diagramme par des étoiles. Le centre de ces étoiles est égal a la moyenne des
coordonnées des peuplements constitutifs du groupe. C) Diagramme des valeurs propres. Les échelles
figurées en haut a gauche de chaque diagramme correspondent aux valeurs minimales et au maximales des
coordonnées factorielles des espéces ou des relevés.
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Les classifications hiérarchiques ascendantes réalisées sur les coordonnées de la CAl (figure 9) et la CA2
(figure 10) permettent de distinguer 5 groupes de peuplements correspondant & 5 stades de succession pour
chaque forét. Ces groupes se classent des peuplements jeunes (PI — MI) aux vieux peuplements (PIII - PIV -
PV, MIII - MIV — MV) et des peuplements avec un fort taux de recouvrement de la canopée (PIII - MIII)
aux peuplements en régénération PV — MV).

4.2.2.2. Episolum humifére
Relation avec la dynamique sylvicole

La normalité de chaque variable a été vérifiée par un test de Wilk-Shapiro. Hormis les épaisseurs de OF et
OH, toutes les variables sont distribuées normalement (p < 0,05). Aprés une transformation logarithmique,
seule I'épaisseur de OH n'atteint pas une distribution normale (p = 0,24). Néanmoins, cette transformation est
conservée pour test de Tukey HSD et 'ANOVA.

Au cours du cycle sylvicole de la forét pure, les caractéristiques macro-morphologiques de la forme d’humus
des peuplements en régénération sont significativement différentes de celles des autres peuplements (tableau
2). Les faibles épaisseurs de OL, OF et OH observées dans les régénérations indique le développement d'une
forme d’humus mull dans ce stade dynamique. L'épaisseur de litiére ne varie pas significativement entre les
autres groupes. Néanmoins, I'épaisseur plus importante de OH dans les vieux peuplements avec une canopée
ouverte (PIV) associée a un horizon A fin démontre le développement d'un moder quand les peuplements
vieillissent. La maturation de la forét pure de hétres est associée a une acidification significative de I'horizon
A. Le pH H,O atteint ses valeurs les plus basses dans les groupes PII, PIII et PIV, et les plus hautes dans les
peuplements jeunes et les régénérations.

Dans la forét mélangée hétre-charme, I'épaisseur de l'horizon A ne varie pas significativement au cours du
cycle sylvicole. Le test de Tukey HSD révéle deux types de peuplements : les peuplements jeunes et les
régénérations (MI — MV) qui se caractérisent par une faible épaisseur de litiére totale et les autres
peuplements. Parmi ces derniers, les vieux peuplements (MIV) présentent le OH le plus épais. Ces
différences entre les groupes de peuplements indiquent des mécanismes d'accumulation de litiére au cours de
la maturation des peuplements (développement de moder) et de disparition de litiere pendant la phase de
régénération (développement de mull). Excepté le ApH qui est plus bas dans les jeunes peuplements, les
autres mesures de pH ne varient pas significativement entre les différents groupes. La maturation des
peuplements n'est pas associé dans ce cas, a une acidification significative de l'horizon A.

Comparaison peuplements purs et mélangés

Les jeunes peuplements purs de hétres présentent des épaisseurs de litiére totale (p < 0,001), de OL (p <
0,001) et de OF (p < 0,001) significativement plus importantes que les jeunes peuplements mélangés
(figure 11). La tendance opposée est observée dans les régénérations (p < 0,05). L'horizon A est
significativement plus épais dans les peuplements purs que dans les peuplements mélangés (p < 0,01 pour
PIV, p < 0,001 pour les autres). Les peuplements purs matures & canopée fermée (PIII) possedent un OH plus
épais que les peuplements mélangés équivalents (MIII) (p < 0,01).

Une forte différence de pH s'observe entre les deux foréts. Hormis pour les régénérations ot les moyennes ne
sont pas significativement différentes, les valeurs des pH H,O et pH KCl sont significativement plus hautes
dans les peuplements mélangés que dans les peuplements purs (pour le pH H,O : p < 0,01 pour les groupes
IV et p < 0,001 pour les autres; pour le pH KCl1 : p < 0,001 pour tous les groupes).

4.2.2.3. Diversité des assemblages d'espéces
Relation avec la dynamigue sylvicole

Toutes les mesures de diversité sont distribuées normalement (test Wilk-Shapiro, p<0,05). Trois indices de
diversité (S, MSH et FSH) ne montrent pas de variations significatives entre les stades de succession des
deux foréts (tableau VIII). Néanmoins, les échelles d'échantillonnage emboitées révelent une hétérogénéité
plus importante a I'échelle de la strate herbacée qu'a I'échelle du peuplement.

Dans la forét pure de hétres, les jeunes plantations et les régénérations ont une richesse spécifique (SR) plus
élevée que les vieux peuplements & canopée fermée. PII et PIV ont des valeurs moyennes intermediaires. H'
atteint ses valeurs les plus hautes dans les vieux peuplements ouverts et ses valeurs les plus basses dans les
jeunes plantations et les vieux peuplements fermés. Trois groupes peuvent étre différenciés sur la base des
différences significatives de I'équitabilité (J') :
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Figure 10 : Analyse des correspondances réalisée sur les données végétation de la hétraie-charmaie de Lyons (CAZ2).
A) Diagramme d'ordination des espéces (se référer au tableau VII pour la correspondance entre
'abréviation et le nom de l'espéce). B) Diagramme d'ordination des peuplements. Les n°® de parcelle
correspondent & ceux du tableau I. Les notations MI & MV (M pour peuplement mixte) font références aux
groupes identifiés par la CAH réalisée sur les coordonnées des deux premiers axes de la CA. Ces groupes
sont matérialisés sur le diagramme par des étoiles. Le centre de ces étoiles est égal a la moyenne des
coordonnées des peuplements constitutifs du groupe. C) Diagramme des valeurs propres. Les échelles
figurées en haut a gauche de chaque diagramme correspondent aux valeurs minimales et au maximales des
coordonnées factorielles des espéces ou des relevés.
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Tableau VII : Liste des abréviations utilisées pour désigner les espéces dans les figures 9 et 10.

Abréviation Nom d'espéce Abréviation Nom d'espece
Strate arborescente (> 8 m) Cpal Carex pallescens
Apse 1 Cpil Carex pilulifera
Cbet 1 Crem Carex remota
Csat | Castanea sativa 1 Csyl Carex sylvatica
Fsyl 1 Fagus sylvatica 1 Cbet Carpinus betulus
Fexc 1 Fraxinus excelsior 1 Csat Castanea sativa
Qpet 1 Quercus petraea 1 Clut Circaea lutetiana
Qrob | Quercus robur 1 Cmaj Conopodium majus
Strate arbustive (22 8 m) Cmon
Apse 2 Acer pseudoplatanus 2 Csco Cytisus scoparius
Balb 2 Betula alba 2 Dglo Dactylis glomerata
Chbet 2 Carpinus betulus 2 Dces Deschampsia cespitosa
Csco 2 Cytisus scoparius 2 Dfle Deschampsia flexuosa
Fsyl 2 Fagus sylvatica 2 Dpur Digitalis purpurea
laqu 2 llex aquifolium 2 Dcar Dryopteris carthusiana
Ptre 2 Populus tremula 2 Ddil Dryopteris dilatata
Qrob 2 Quercus robur 2 Dfil-mas Dryopteris filix-mas
Sauc 2 Sorbus aucuparia 2 Eang Epilobium angustifolium
Strate sous arbustive (0,5 4 8 m) Emon
Balb3 Betula alba3 Ecan Eupatorium cannabinum
Chet3 Carpinus betulus3 Esyl Euphorbia sylvatica
Cmon 3 Crataegus monogyna 3 Fsyl Fagus sylvatica
Csco 3 Cytisus scoparius 3 Fgig Festuca gigantea
Fsyl 3 Fagus sylvatica 3 Fhet Festuca heterophylla
laqu 3 llex aquifolium 3 Racu Ruscus aculeatus
Qrob 3 Quercus robur 3 Fexc Fraxinus excelsior
Rfru3 Rubus fruticosus 3 Gtet Galeopsis tetrahit
Sauc 3 Sorbus aucuparia3 Gapa Galium aparine
Strate herbacée (<0,5m) Godo Galium odoratum
Apse Acer pseudoplatanus Gsax Galium saxatile
Acap Agrostis capillaris Grob Geranium robertianum
Asto Agrostis stolonifera Hhel Hedera helix
Afil-fem Athyrium filix-femina Hsp Hieracium sp
Anem Anemone nemorosa Hlan Holcus lanatus
Aela Arrhenatherum elatius Hmol Holcus mollis
Balb Betula alba Hnon-scr Hyacinthoides non-scripta
Bspi Blechnum spicant Hper Hypericum perforatum
Bsyl Brachypodium sylvaticum Hpul Hypericum pulchrum
Cepi Calamagrostis epigejos Iaqu llex aquifolium
Csp Callitriche sp Jbuf Juncus bufonius
Cpra Cardamine pratensis Jeon Juncus conglomeratus
Cova Carex ovalis Jeff Juncus effusus
Cpal Carex pallescens (suite page suivante)
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Tableau VII (suite) : Liste des abréviations utilisées pour désigner les espéces dans les figures 9 et 10.
Abréviation Nom d'espéce Abreviation Nom d'espéce
Iaqu llex aquifolium Pavi Prunus avium
Jbuf Juncus bufonius Paqu Pteridium aquilinum
Jeon Juncus conglomeratus Qpet Quercus petraea
Jeff Juncus effusus Qrob Quercus robur
Lgal Lamium galeodolon Rrep Ranunculus repens
Lcom Lapsana communis Rfru Rubus fruticosus
Lper Lonicera periclymenum Racu Ruscus aculeatus
Luli Lotus uliginosus Race Rumex acetosa
Lfor Luzula forsteri Rsan Rumex sanguineus
Lmul Luzula multiflora Scap Salix caprea
Lpil Luzula pilosa Snod Scrophularia nodosa
Lnem Lysimachia nemorum Seru Senecio erucifolius
Muni Melica uniflora Sauc Sorbus aucuparia
Meff Milium effusum Ssyl Stachys sylvatica
Mtri Moehringia trinervia Sals Stellaria alsine
Qace Oxalis acetosella Sgra Stellaria graminea
Psp Phieum sp Shol Stellaria holostea
Pann Poa annua Smed Stellaria media
Pcha Poa chaixii Snel Stellaria nemorum
Pnem Poa nemoralis Tsco Teucrium scorodonia
Ptri Poa trivialis Udio Urtica dioica
Pmul Polygonatum multiflorum Vmon Veronica montana
Phyd Polygonum hydropiper Vriv Viola riviniana
Pper Polygonum persicaria Pavi Prunus avium

Tableau VIII : Comparaison des indices de diversité en fonction des stades de succession pour Eawy (P = peuplements
purs) et Lyons (M = peuplements mixtes). Avec SR = Richesse spécifique, H” = indice de Shannon, J’ =
équitabilité, FSH = hétérogénéité a petite échelle, MSH = hétérogénéité a moyenne échelleet  SI=
indice de similarité. Les différentes lettres indiquent les différences significatives a p=0,05 (Tukey HSD
test).

Groupes SR H' J FSH MSH SI

PI 38,5 (3,54) " 1,81 (0,42) € 0,34 (0,07)¢  040(0,05) 0,44 (0,04) 0,57 (0,02)
PIl  47,67(2,52)"®  3,06(0,19)® 0,55(0,03)®  021(0,02)  0,48(0,08) 0,57 (0,07)
PIII 36,4 (5,03)®  2,69B(0,25¢  0,52(0,06)° 0,34 (0,1) 0,55 (0,06) 0,56 (0,02)
PIV  45,65(8,98) "8 3,87 (0,5)* 0,70 (0,07)*  0,32(0,07) 0,56 (0,05) 0,56 (0,02)
PV 57,5 (2,12)* 4,52 (0,07)* 0,77 (0,01) # 0,29 (0) 0,51 (0) 0,50 (0,04)

MI 41 (7,07) 48 2,73 (0,59) ® 0,51 (0,09)® 0,22 (0,1) 0,54 (0,1) 0,41 (0,02)
MII 43,5 (4,95) "B 3,69 (0,09)* 0,68 (0)* 0,33 (0,19) 0,48 (0,05) 0,44 (0)

MIII  32,57(624)%  2,67(0,16)° 0,53(0,03)®  039(0,06)  0,51(0,07) 0,46 (0,02)
MIV  36,33(11,50)®  3,63(0,36)" 0,71 (0,02)*  039(0,05)  0,54(0,02) 0,43 (0,09)
MV 57(1,73)4 3,93 (031" 0,67(0,06)*  0,33(0,07)  049(0,02) 0,37(0,02)
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(i) les vieux peuplements ouverts présentent les valeurs moyennes les plus hautes, (ii) les peuplements jeunes
les valeurs les plus faibles et (iii) les groupes PII et PIII des valeurs intermédiaires.

Dans la forét mélangée hétres-charmes, les peuplements en régénération présentent une richesse spécifique
(SR) plus élevée que les autres vieux peuplements alors que les peuplements jeunes présentent des valeurs
intermédiaires. H’ et ]’ montrent les mémes patrons de variation. Ils permettent d'opposer MI et MIII qui
présentent une faible diversité et une prédominance de certaines especes a MII, MIV et MV.

Comparaison forét pure et forét mélangée

En ce qui concerne SR, MSH et FSH (figure 12), aucune différence significative n'est observée entre les
deux types de foréts. MII posséde des valeurs de H’ (p = 0,022) et J* (p = 0,007) trés élevées par rapport a
PII. PIIL, PIV et PV présentent des similarités (SI) significativement plus hautes que celles de MIII, MIV et
MV (p est respectivement < 0,001, < 0,05 et < 0,01). Méme si les indices de diversité présentent de faibles
différences entre les deux types de pratiques sylvicoles, la composition en especes des peuplements purs
semble tendre vers le pdle des espéces acidiphiles (tableau A1) au regard des groupes écologiques établis par
Bréthes (1984).

4.2.3. Discussion
4.2.3.1. Approche synchronique et cycle sylvicole

Pour reconstituer de maniére empirique le cycle sylvicole, nous avons utilisé une approche synchronique
associée a des analyses multivariées. La critique souvent faite a ce type d'approche est liée & l'impossibilité
pour les chercheurs de contrdler I'ensemble des facteurs environnementaux agissant sur les peuplements
comme cela peut-étre le cas lors d'une expérimentation au laboratoire (en microcosmes par exemple). De ce
fait, il est indispensable de faire preuve de prudence lors de l'interprétation des axes des analyses
multivariées afin d'éviter la confusion entre les gradients environnementaux et les gradients temporels. Dans
cette étude, 1'échantillonnage a été réalisé de telle maniére que les différences entre les deux foréts étudiées
soient seulement dues & la composition spécifique de la canopée. Cependant, un biais peut encore subsister
en ce qui concerne l'historique des peuplements. Néanmoins, compte tenu de la durée importante des cycles
sylvigénétiques, l'approche synchronique apparait étre a I'heure actuelle la seule approche permettant
d'évaluer les changements de diversité végétale sur de tels pas de temps.

Les résultats révélent que le « turn over » des espéces au cours du cycle sylvicole est similaire pour la forét
pure de hétres d'Eawy et la forét mélangée hétres-charmes de Lyons. La maturation des peuplements (i.e.
développement et fermeture de la canopée) et l'ouverture de la canopée sont les principaux gradients
structurant les assemblages d'espéces. Nos résultats corroborent le modéle général de Bormann (1979) de
développement de la végétation durant la dynamique de succession secondaire forestiere.

4.2.3.2. Episolum humifére

Au cours de la derniére décennie, l'existence de changements similaires dans la végétation et 1'épisolum
humifére a été démontrée durant le déroulement du cycle sylvigénétique (Arpin, 1998). Plus précisément, les
travaux de Bernier (1994) sur les foréts d'épicéa des Alpes frangaises, et de Ponge (1995) dans les hétraies
naturelles du nord de la France, ont montré 'alternance entre des phases d'accumulation (i.e. développement
du moder) et des phases d'incorporation de la litiére (i.e. différenciation du mull).

Nos résultats indiquent que cette alternance se produit également dans les formes d'humus au cours des
cycles sylvicoles d'une hétraie pure et d'une hétraie-charmaie de Haute-Normandie. L'épisolum humifere
montre des patrons de changements identiques au cours des cycles sylvicoles de ces deux types de forét.
Dans les deux cas, il y a développement de moder - révélé par le développement d'un horizon OH - durant la
phase d'amélioration. Ce processus traduit un faible taux d'incorporation de la matiére organique au sol
(Jabiol, 1995). Toutefois, le développement d'un horizon OH plus épais dans les peuplements purs de hétres
& canopée fermée (PIII) que dans les peuplements mixtes au méme stade dynamique (MIII) indique que les
processus de décomposition seraient plus lents dans la hétraie pure.

La description morphologique des profils d'humus indique que les stades en régénération se caractérisent par
l'existence d'une forme d'humus mull (faible épaisseur de litiére associée a un horizon A plus épais que dans
les autres vieux peuplements). La litiére est plus épaisse dans les peuplements mélangés en régénération que
dans les peuplements purs équivalents. Ceci est trés probablement la conséquence de la préparation
mécanique du sol par "griffage" pratiquée & Eawy qui incorpore artificiellement la litiére. Des investigations
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Figure 11 : Comparaisons (One-way ANOVA) des caractéristiques de I'épisolum humifére des peuplements purs de
hétres (i.e. Eawy) et des peuplements mixtes hétres-charmes (i.e. Lyons). Les chiffres I, II, III, IV et V
correspondent aux stades de succession identifiés. "x" indique des différences significatives a p<0,05 ; "xx"
indique des différences significatives a p<0,01 ; "xxx" indique des différences significatives & p<0,001 ; n.s
signifie non-significatif.
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Figure 12 : Comparisons of diversity indices between pure beech and mixed beech — hornbeam forest (I, 11, 111, IV, V
correspond to the successional stages; FSH = Fine Scale heterogeneity; MSH = Middle Scale
Heterogeneity). x indicates significant differences at p<0,05; xx at p<0,01; xxx at p<0,001; n.s, non-
significant (One-way ANOVA)
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supplémentaires sont donc nécessaires a ce niveau pour vérifier que le fonctionnement de ce type de mull
soit bien en accord avec les processus écologiques classiquement décrits dans ce type d'humus (e.g.
incorporation de litiére par une activité prédominante de macro-invertébrés; Ponge, 1995; Ponge, 1997,
Gobat, & al.,1998).

Les variations de pH au cours du cycle sylvicole souligne une acidification de l'horizon A pendant la
maturation des peuplements. De plus, les valeurs des pH KCI et pH H,O sont réguliérement plus hautes dans
les stades dynamiques de la forét mélangée que dans ceux de la forét pures. L'acidification résulte d'une
diminution de la capacité du sol & neutraliser les acides (Duchaufour, 1997). C'est la conséquence de l'arrivée
de protons d'origine interne ou externe a 1'écosystéme (Bonneau, 1987). En ce qui concerne les sources
internes, l'assimilation des éléments nutritifs du sol par les racines est considérée comme un processus
producteur de protons. D'un autre coté, la minéralisation de la matiére organique (van Breemen, 1984) ou
l'altération minérale sont des processus consommateurs de protons (Bonneau, 1987). Dans les écosystémes
forestiers, la croissance des arbres (production ligneuse) se traduit par une acidification du sol car la
production de protons due a l'assimilation dépasse la consommation (Binkley, 1987; Ulrich, 1986).
Contrairement & la forét pure, la forét mélangée ne montre pas une tendance a l'acidification durant la
maturation des peuplements. Ceci est en accord avec les résultats d'autres travaux qui montrent que les
espéces ligneuses caractérisées par une litiére a décomposition rapide, comme le charme, peuvent étre
capables de contrecarrer l'acidification (Tamm, 1990; Ponge, 1998).

4.2.3.3. Diversité végétale

L'évaluation des changements de diversité végétale au cours du cycle sylvicole a été menée grace a
I'utilisation de plusieurs indices permettant d'appréhender la structure et la composition des communautés.
Mise a part SI, les indices de diversité montrent les mémes patrons de variation au cours du cycle de la forét
pure et de celui de la forét mélangée. Ce résultat suggere que les régles d'assemblages des communautés se
produisant au cours du cycle sylvicole sont similaires pour les deux foréts. La différence entre les deux
cycles concerne la composition de la végétation, qui montre une occurrence plus marquée d'espéces
acidiphiles dans la forét de hétres purs. Ceci nous permet de supposer que les effets des pratiques sylvicoles
sur les changements successionnels sont plus quantitatifs (changements dans la dominance des espéces) que
qualitatifs (gain/perte d'especes) (van der Maarel, 1988). Durant la succession, 'absence de variation de SI
entre les stades indique que la majorité des espéces ne sont pas fortement associées 4 un stade dynamique
donné. Ce phénomeéne a déja été montré par Halpern (1995) dans des foréts naturelles des Etats-Unis.
Néanmoins, les valeurs plus élevées de SI observées dans les stades de la forét pure indiquent probablement
un effet homogénéisateur de ce type de sylviculture (forét pure plantée) sur les assemblages d'espéces.

Les résultats obtenus soulignent également que I'hétérogénéité est plus grande a I'échelle de la strate
herbacée (ESH) qu'a l'échelle du peuplement (MSH). Ceci suggeére que les changements dans la disponibilité
de la lumiére nduits par les opérations d'éclaircie constituent une perturbation se déroulant uniformément a
une échelle plus large que les perturbations du sol induites par l'exploitation (Deconchat, 2001). Ceci
constitue une donnée importante pour les décisions de gestion relatives a la conservation de la diversité.
Selon Nakashizuka (2001), les régimes de perturbations se déroulant & petite échelle permettent de favoriser
la ségrégation spatiale (co-existence) alors que ceux se déroulant & large échelle favorisent les processus de
colonisation-compétition (ségrégation de niche). Nous supposons que les pratiques sylvicoles basées sur une
rotation longue et I'homogénéité de la canopée peuvent favoriser une organisation des communautés basée
sur la ségrégation de niches autorisant ainsi I'établissement des espéces des demiers states de succession qui
font actuellement défaut dans les deux foréts étudiées.

4.2.4. Conclusion

La méthodologie utilisée (approche synchronique associée a des analyses multivariées) apporte des preuves
empiriques que la présence d'une espéce ligneuse a litiere améliorante dés les premiers stades de succession
(comme le charme) conduit & une amélioration des processus de décomposition. Néanmoins, 'hypothése de
son effet sur la diversité des assemblages de plantes herbacées est a modérer : plus faible occurrence
d'espéces acidiphiles dans la forét mélangée. Méme si les deux foréts étudiées montrent peu de différence
dans la diversité de la végétation au cours du cycle sylvicole, elles n'ont pas un fonctionnement identique en
ce qui concerne le turn-over de la matiére organique. Ceci souligne que la mise en place de pratiques pour
une gestion durable ne doit pas seulement se baser sur la seule évaluation de la diversité par une approche
classique. En effet, la prise en compte des caractéristiques fonctionnelles des espéces composantes est tout
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aussi importante que le nombre d'espéces pour maintenir les processus fondamentaux et les fonctions
écologiques des écosystemes forestiers (Hooper, 1997).

Dans la région étudiée, la plupart des espéces ligneuses pionnicres et post-pionniéres telles que Fraxinus
excelsior, Acer sp., Betula sp., Alnus glutinosa, Carpinus betulus sont des espéces a litiere améliorante
(Duchaufour, 1997; Gobat & al., 1998). En regard de ce trait de vie et de leur statut pionnier, elles forment
un groupe fonctionnel au sens de Lavorel (1997). Au cours du cycle dans la hétraie pure, les pratiques
sylvicoles privent ainsi I'écosystéme d'un groupe fonctionnel entier ayant des effets importants sur les
processus écologiques et la productivité a long terme (Diaz, 2001). La méme constatation peut étre formulée
en ce qui concerne l'absence des espéces caractéristiques des plus vieux stades de succession. Par
conséquent, une durée de rotation longue (Halpern, 1995; Christensen, 1996; Aubert, 2002) et le maintien
des espéces des premiers stades de succession méme en faible abondance apparait €tre une solution
pertinente pour les décisions futures visant a une gestion durable.

In fine, il est clairement admis aujourd'hui que les relations entre la composition en espéces et le
fonctionnement des écosystémes nécessitent des travaux scientifiques sur une grande variété d'échelle
d'espace et de temps (Lacroix, 1998). Une échelle donnée de mesure de la biodiversité n'est pas
nécessairement a la fois révélatrice pour les éco-unités fonctionnelles et les unités de gestion (Alard, 1998).
L'échelle du peuplement apparait comme un niveau pertinent pour évaluer ces relations du point de vue des
gestionnaires. Néanmoins, (i) au regard de la forte hétérogénéité a l'intérieur d'un peuplement et (ii) en
considérant I'échelle a laquelle se déroulent les processus de décomposition, des études a des échelles plus
fines (sous I'échelle du peuplement) sont nécessaires. Ce type d'études pourrait apporter une meilleure
compréhension sur les changements fonctionnels induits par le mélange d'espéces ligneuses et des
informations sur la maniére de réaliser ces mélanges dans un peuplement.

5. CAS DE SYSTEMES MELANGES A PLUSIEURS ESSENCES FEUILLUES : TAILLIS SOUS
FUTAIE ET FUTAIE IRREGULIERE (THIERACHE)

5.1. Objectifs et hypothéses

A la suite des résultats obtenus sur les sites d'Eawy et de Lyons, ou les peuplements ligneux forestiers étaient
fortement artificialisés, il a été jugé intéressant d'adopter le méme type de démarche de caractérisation
"d'indicateurs de réponse” dans le cas de systémes forestiers a traitement moins "radical", c'est-a-dire
respectant un certain mélange d'essences et évitant les destructions complétes de I'écosystéme forestier
(coupes "a blanc").

Deux systémes sylviculturaux distincts ont été retenus pour la suite de cette étude :

1. un systéme de futaie irréguliére (FIR), faisant appel & un mélange d'essences feuillues géré "pied a
pied" et respectant une continuité foresti¢re (coupes fréquentes mais éparses) ;

2. un systéme dérivé du taillis sous futaie (TSF), constitué de réserves feuillues mélangées et de
différentes classes d’age. Les coupes sont effectuées avec une périodicité de 25 a 30 ans, comprenant
une exploitation compléte du taillis et une coupe des réserves ayant atteint le seuil d’exploitabilité.
Cette coupe des réserves comprend aussi une coupe d’amélioration qui opére des prélévements dans
touts les catégories 1’objectif étant de conserver la norme.

5.2. Analyse des données plantes vasculaires
5.2.1. Traitement de données
5.2.1.1. Analyses floristiques

Les relevés phytosociologiques effectués dans les surfaces de 400 m_ (5 réplications par dispositif) ont été
compilés dans une matrice globale [relevés x espéces]. Quatre matrices restreintes ont été extraites de cette
matrice globale, pour chacune des quatre strates de végétation identifiée : arborescente, arbustive, sous-
arbustive et herbacée. Les cing matrices ont été soumises a une Analyse Factorielle des Correspondances
(AFC, logiciel ADE—4), afin d’apprécier la répartition des relevés et des especes le long des axes, sensés
représenter les gradients écologiques déterminants.

L’interprétation des axes s’est appuyée sur les observations et relevés de terrain (surfaces terrieres, densité
des tiges ligneuses, hétérogénéité interne des placettes), ainsi que sur les valeurs indicatrices d’Ellenberg
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(Ellenberg & al., 1992). Pour chaque relevé, une valeur indicatrice moyenne a €t¢ calculée pour la luminosité
(L), I’hydromorphie du sol (F), la réaction du sol (R), la trophie du sol (N), la thermophilie (T) et la
continentalité (K) de la végétation, en pondérant les valeurs indicatrices de chaque espéce par leur
abondanceé-dominance au sein du relevé. La recherche de la relation entre un facteur écologique et un axe de
I’ AFC a fait appel au coefficient de corrélation de Spearman (une valeur de p < 0,05 a été considérée comme
significative) entre les valeurs prises par ce facteur écologique et les scores des relevés sur I’axe testé. La
corrélation entre les valeurs indicatrices d’Ellenberg elles-mémes a également été recherchée.

5.2.1.2. Analyse de la structure

Pour chaque relevé, les indices de diversité suivants ont été calcules :

- larichesse spécifique (SR) ;

- lindice de diversité de Shannon (H’) ;

- l'indice d'équitabilité (1)
La corrélation entre chacun de ces attributs d’une part, et les valeurs indicatrices d’Ellenberg ou les scores
des relevés sur les différents axes de I’ AFC d’autre part, ont fait appel au test de Spearman (p < 0,05).

5.2.1.3. Analyses de I'organisation fonctionnelle

Chaque espéce végétale présente dans la matrice restreinte a la strate herbacée a été décrite en terme de
traits ; 16 traits ont été retenus (tableau ?). Une nouvelle matrice [especes X traits] a été construite, puis
soumise, d’une part a une Analyse Factorielle des Correspondances Multiples (AFCM) et, d’autre part, a une
Classification Hiérarchique Ascendante (CHA). D aprés les résultats de ces deux analyses, les espéces ont
été regroupées en catégories fonctionnelles.

La matrice restreinte initiale [relevés x espéces] a alors été transformée en matrice [relevés x groupes
fonctionnels], puis soumise a une nouvelle AFC afin d’apprécier I’influence des gradients écologiques sur la
répartition des groupes fonctionnels.

La cohérence écologique des relevés (i.e. I’assemblage ou non d’espéces ayant la méme réponse vis a vis
d’un gradient écologique donné, représenté par un axe de I’AFC) a été appréciée par le calcul de la diversité
factorielle, qui mesure la dispersion des espéces d’un relevé le long des facteurs majeurs mis en évidence par
I’AFC.

5.2.1.4. Comparaison des deux systéemes de sylviculture

L’influence des deux modes de sylviculture sur la composition floristique a été directement déduite des
diagrammes issus de I’AFC. L’influence sur les valeurs indicatrices d’Ellenberg et sur la structure de la
diversité (S, H’, J’) a été évaluée grice au test U de Mann et Whitney (comparaison des moyennes).
L’influence sur la répartition des groupes fonctionnels a été appréciée grace a un test du Chi _ sur tableaux
de contingence. Une valeur de p<0,05 a ét¢ considérée comme significative. Les valeurs numériques sont
exprimées en moyenne * écart type (extrémes).

5.2.2. Résultats
5.2.2.1. Analyses floristiqgues
Analyse globale

Une premiére AFC réalisée sur la matrice globale (toutes strates confondues) montre que 2 placettes
s'individualisent trés nettement de toutes les autres (figure ?) ; il s'agit des placettes TAI 000 et ECH 000 qui
correspondent aux deux systémes de TSF délaissés et en évolution libre depuis plusieurs décennies. Etant
donné l'aspect trés "ramassé" du nuage de points, il est délicat d'avancer une interprétation écologique des
axes. L'axe 1 (11,1 %) pourrait correspondre & un gradient de maturité sylvicole ; I'axe 2 (7,1 %) semble
coincider avec un gradient de pression biotique (action conjuguée d'une sylviculture plus intensive et d'une
prédation par le chevreuil plus importante).

Analyse de la strate herbacée

L'AFC réalisée sur la matrice floristique issue des relevés effectués au sein de la strate herbacée aboutit a des
plans factoriels présentant & peu prés Je méme aspect que ceux obtenus lors de I'AFC globale (figure?). En
particulier, les placettes TAI 000 et ECH 000 s'individualisent encore trés nettement des autres. Cette
ségrégation est liée a la présence d'especes telles que Anemone nemorosa, Ranunculus ficaria, Paris
quadrifolia, Valeriana repens, Arum maculatum et Viola reichenbachiana, qui différencient bien ces "vieux"
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TSF. L'interprétation des axes reste délicate, d'autant plus que la corrélation avec les valeurs indicatrices
d'Ellenberg n'est significative que pour l'axe 3 (9,0 %) qui correspond a un gradient de trophie/pH croissant.
Les axes 1 (19,5 %) et 2 (10,0 %) pourraient correspondre & un gradient de maturité sylvigénétique et
d'hétérogénéité interne respectivement.

Etant donné l'individualisation trés marquée des placettes ECH 000 et TAI 000, une AFC restreinte a
l'ensemble des autres placettes a été effectuée (figure ?). Seuls les deux premiers axes sont significatifs avec
13,2 % et 11,8 % de la variance expliquée. Le plan factoriel (1-2) montre une excellente ségrégation entre les
placettes situées en systéme de TSF et celles situées en systemes de FIR.

L'axe 1 sépare nettement les parcelles de TSF de la forét communale de Buironfosse (BUI 014, BUI 012,
BUT 024, BUI 013, BUI 011, BUI 008, ...), qui se différencient grice a un lot d'espéces comme Hedera helix,
Viburnum opulus, Oxalis acetosella, Hyacinthoides non-scripta, Crataegus monogyna, Ranunculus ficaria,
etc., des parcelles en FIR de la forét privée du Nouvion (CHE 405, FON 022, CHE 418, CHE 438, MAR
310,...), qui sont plutdt caractérisées par des especes non forestiéres, comme Cardamine pratense, Galium
aparine, Carex pendula, Glechoma hederacea, Adoxa moschatellina, Carex remota ... Cet axe 1 peut étre
interprété comme un gradient de confinement forestier décroissant, comme tendent a le démontrer la
corrélation significative entre le score des relevés sur l'axe 1 et les valeurs indicatrices moyennes d'Ellenberg
de ces relevés pour I'hydromorphie du sol (corrélation négative) et la continentalité (corrélation positive). A
noter que la continentalité est d'autant plus élevée que I'hygrophilie du sous-bois est faible et les écarts des
températures en sous-bois élevés (Ellenberg, 1991).

L'axe 2 ne sépare pas les placettes en fonction du type de sylviculture conduite. Il est en revanche bien
corrélé avec les valeurs indicatrices d'Ellenberg pour la réaction du sol et la trophie. Cet axe 2 peut donc étre
interprété comme un gradient d'acidité décroissante et de trophie croissante. Les relevés de la partie négative
de 'axe (pH faible, trophie modérée) se différencient grace a des espéces comme Holcus mollis, Luzula
pilosa, Digitalis purpurea, Dryopteris filix-mas, tandis que ceux de la partie positive (pH et trophie élevés)
se différencient grace a Cardamine pratensis, Adoxa moschatellina, Circaea lutetiana et Carex pendula. 11
est difficile de dire si ce gradient est influencé par la sylviculture (passages répétés et/ou plus récents) ou s'il
s'agit d'une simple variabilité stationnelle, éventuellement en relation avec l'historique sylvicole.

Analyse de la strate sous-arbustive (0,5-2 m)

L'AFC conduite sur les relevés au sein de la strate sous-arbustive ne permet pas de séparer les placettes en
FIR de celles en TSF.

L'axe 1 (24,1 %) est faiblement, mais significativement, corrélé avec un gradient de luminosité décroissante,
d'aprés les valeurs indicatrices d'Ellenberg. A I'extrémité négative de I'axe se trouvent des especes comme
Quercus robur, Alnus glutinosa et Rubus sp., tandis qu'a l'extrémité positive on trouve Sambucus nigra, Acer
pseudoplatanus et Corylus avellana. Bien que cela soit trés difficile 2 démontrer, cet axe 1 pourrait
également coincider avec un gradient de pression biotique croissant (prédation par le chevreuil), ce que
tendrait a confirmer les propos des agents forestiers de terrain concernant les densités de gibier.

L'axe 2 (15,8 %) est corrélé avec un gradient de pH et de trophie. A I'extrémité négative de l'axe se trouvent
Corylus avellana, Fraxinus excelsior, Betula alba et Populus tremula ; a 'opposé, Sambucus nigra et Fagus
sylvatica.

Analyse de la strate arbustive (2-8 m)

L'AFC menée sur les relevés de la strate arbustive montre que les 4 premiers axes sont significatifs avec
respectivement 14,6 ; 13,9 ; 12,2 et 11,0 % de la variance expliquée. Apres calcul des coefficients de
corrélation avec les valeurs indicatrices d'Ellenberg, on peut en donner les interprétations suivantes.

L'axe 1 coincide avec un gradient d'hydromorphie décroissante, qui sépare assez bien les placettes en FIR
(hydromorphie plus marquée) des placettes en TSF (hydromorphie atténuée). Ce résultat suggére un effet du
mode de sylviculture sur le niveau de la nappe (la densité ligneuse, plus importante dans le systeme TSF,
provoquerait un abaissement de la nappe plus important que dans le systéme FIR). Alnus glutinosa, Prunus
avium et Populus tremula caractérisent les placettes en FIR ; Hedera helix, celles en TSF.

L'axe 2 ne coincide apparemment avec aucun des gradients écologiques classiques ; il ne sépare d'ailleurs pas
les parcelles en fonction du mode de sylviculture. Il pourrait en fait correspondre a un gradient
d'hétérogénéité interne des placettes comme tend & le montrer la plus grande fréquence d'accidents de type
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ornieres. Au vu des résultats de I'AFC, cette hétérogénéité interne semble favoriser des espéces comme
Sambucus racemosa, Populus tremula ou Prunus avium, tandis que les placettes plus "homogénes" se
différencient grace a Alnus glutinosa, Quercus robur, Hedera helix et Betula alba.

L'axe 3 peut étre interprété comme un gradient d'ambiance forestiére décroissante, qui sépare assez bien les
placettes en TSF (ou l'ambiance forestiére est plus marquée) des placettes en FIR (ou 'ambiance forestiére
est moins prononcée), comme le montrent les corrélations significatives, avec les valeurs indicatrices
d'Ellenberg pour la lumiére et la continentalité. La partie négative de l'axe 3, “ tirée ” par les placettes MAR
331, FON 023 et PON 048 est caractérisée par des essences comme Prunus avium, Populus tremula et
Hedera helix. La partie positive de l'axe 3, “ tirée ” par les placettes CHE 405, ECH 000, BUI 008 et BUI
009, est caractérisée par Sambucus nigra, Lonicera periclymenum et Fraxinus excelsior.

L'axe 4 est indépendant du mode de sylviculture et ne sépare donc pas les parcelles en TSF des parcelles en
FIR. Il correspond & un gradient de trophie décroissante et d'acidité croissante, qui pourrait étre liée a une
certaine variabilité stationnelle, peut €tre en rapport avec l'historique sylvicole, Hedera helix, Sambucus
nigra et Fraxinus excelsior différencient la partie négative de l'axe, Quercus robur la partie positive.

Analyse de la strate arborescente

L'AFC conduite sur les relevés de la strate arborescente n'apporte pas d'éléments utiles a la problématique de
recherche. La nature des peuplements ligneux est fortement influencée par la sylviculture ce qui rend
hasardeux toute tentative de mise en relation avec des facteurs écologiques. L'AFC montre une trés grande
dispersion des placettes pourtant disposées au sein d'une méme parcelle d'exploitation. Ce résultat montre la
trés grande variabilité de composition de la strate arborescente et que la surface échantillonnée de 400 m2 est
vraisemblablement insuffisante pour rendre compte de la combinaison spécifique de I'ensemble du
peuplement. A noter qu'il existe une certaine tendance concernant les essences héliophiles pionniéres : Salix
caprea caractérise les parcelles en TSF tandis que Betula alba et Populus tremula différencient plutdt celles
en FIR. Enfin, les 3 premiers axes de I'AFC, correspondent surtout & des gradients de richesse spécifique
dont la tendance est de décroitre des TSF vers les FIR.

5.2.2.2 Analyses de la structure

Une seconde approche de l'impact de la sylviculture sur la biodiversité végétale est purement quantitative et
vise a évaluer les conséquences sur le nombre d'espéces (richesse spécifique) et les rapports de force entre
ces especes au sein de la communauté végétale forestiére (diversité de Shannon et équitabilité de Piélou).

Richesse spécifique

La richesse spécifique globale est significativement plus élevée dans les parcelles en TSF (S = 37,2 + 10,9
(14-66)) que dans celles en FIR (S = 31,8 £ 7,3 (16-47)) ; mais on constate également que la variabilité de
cette richesse spécifique est également plus élevée au sein du TSF. Si l'on exclut les 2 parcelles de la Haie
Equiverlesse (EQU 027 a et b), dont la pauvreté spécifique reste inexpliquée et la parcelle CHE 405 dont le
mode de sylviculture est un peu ambigu, on obtient une richesse spécifique encore plus élevée a 39,5 + 10,1
(24-66).

Cette différence significative s'explique surtout par une richesse plus importante au niveau de la strate
arborescente (5,6 = 1,7 vs. 4,0 = 1,2) et, & un titre moindre, au niveau de la strate herbacée (23,4 + 8,8 vs.
20,3 £ 6,2). En ce qui concerne la strate arborescente, cette différence est directement induite par le mode de
sylviculture, la FIR privilégiant certaines essences (notamment les essences “ précieuses ) au détriment
d'autres (par exemple les "bois blancs").

Certains gradients écologiques influencent significativement la richesse spécifique, mais il faut nuancer les
résultats selon les strates considérées :
~ au niveau de la strate herbacée, S augmente le long d'un gradient de pH/trophie croissant sans que
l'on puisse réellement attribuer ce phénomeéne au mode de sylviculture ; S augmente également le
long d'un gradient d'ambiance forestiére croissante, celui-ci séparant assez bien les parcelles en FIR
(ambiance forestiére moins prononcée, S modéré) de celles en TSF (ambiance forestiére plus
marquée, S élevé) ;
- au niveau de la strate sous-arbustive, S augmente le long du gradient de pH/trophie croissant,
indépendamment du mode de sylviculture ;
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- au niveau de la strate arbustive, S augmente avec 1'hétérogénéité interne des placettes (nombre
d'accidents du type orniére, micro-dépression, fossé, cloisonnement, etc., sans que cela puisse €tre
mis en relation avec le mode de sylviculture.

- au niveau de la strate arborescente, la richesse spécifique ne semble dépendre que du mode de
sylviculture, qui influence directement le cortége dendrologique.

Diversité de Shannon et équitabilité

La diversité spécifique est significativement plus élevée dans les parcelles en TSF (H' = 3,81 £ 0,55 (2,3-
4,7)) que dans celles en FIR (H' = 3,71 + 0,35 (2,86-4,51)), mais ici encore la variabilité est plus importante
au sein du groupe TSF. En revanche, I'équitabilité J' ne différe pas significativement entre les 2 modes de
sylviculture, en se situant aux environs de 0,75.

La encore, il faut nuancer les résultats selon la strate de végétation considérée. Ainsi, la diversité spécifique
ne différe entre les 2 traitements que pour les strates arborescentes (1,86 + 0,41 versus 1,48 & 0,50) et sous-
arbustives (1,27 0,82 versus 0,73 £ 0,54), ce qui peut étre imputé & un effet direct de la sylviculture.

Concernant I'équitabilité, la différence entre les 2 traitements est surtout significative pour la strate sous-
arbustive (0,60 + 0,33 versus 0,40 + 0,30). A l'opposé, concernant la strate herbacée, on note une plus forte
équitabilité moyenne sous régime de FIR (0,68 £ 0,07 (0,48 - 0,80)) que sous régime TSF (0,63 = 0,14 (0,18-
0,97)), mais il faut tenir compte de la trés forte variabilité de J' au sein du groupe TSF, les stades post-
exploitation étant caractérisés par un trés faible J' lié 4 la dominance de quelques espéces sociales comme la
ronce.

Les gradients écologiques influencent H' dans le méme sens (S et H' sont d'ailleurs trés fortement corrélés).
En revanche, J' ne varie significativement le long d'aucun des gradients testés.

5.2.2.3. Analyses de ’organisation fonctionnelle : répartition des groupes fonctionnels

L'AFCM conduite sur la matrice [espéces herbacées x traits], suivie d'une CHA, a permis de répartir les
espéces en 10 groupes fonctionnels, que l'on peut définir comme suit :

I stades juvéniles de ligneux (ex : Acer pseudoplatanus )
1I fougeéres (ex : Athyrium filix-femina)

I phanérophytes rampantes/grimpantes (ex : Rubus sp.)
v graminoides cespiteuses (ex : Carex sylvatica)

v thérophytes rudérales (ex : Galeopsis tetralix)

VI géophytes vernales (ex : Hyacinthoides non-scripta)

Vil grands hémicryptophytes semi-héliophiles (ex : Senecio ovatus)
VIII  graminoides a floraison estivale (ex : Holcus mollis)

X rudérales prostrées et/ou rampantes (ex : Ranunculus repens)

X vivaces sciaphiles {(ex : Oxalis acetosella).

L'AFC menée sur la nouvelle matrice [groupes fonctionnels x relevés] permet une excellente séparation entre
les deux modes de sylviculture. Les axes 1 et 2 expliquent respectivement 32,3 et 26,5 % de la variance.

L'axe 1 sépare remarquablement les placettes issues de TSF exploitées (forét communale de Buironfosse,
forét de la Haie Equiverlesse) de celles issues de FIR (forét privée du Nouvion). La partie négative de l'axe
est "tirée" par le groupe fonctionnel IV (graminoides cespiteuses) et, a un titre moindre, par le groupe
fonctionnel VIII (graminoides & floraison estivale). La partie positive de l'axe est "tirée" par le groupe
fonctionnel VI (géophytes vernales) et, & un titre moindre, par le groupe X (vivaces sciaphiles).

L'axe 2 sépare les placettes issues des peuplements vieillis et/ou non exploitées (ECH 000, TAI 000, CHE
405) de ceux issus de communautés spécifiquement pauvres, traitées en TSF (EQU 027) ou en FIR (PON
048). La partie négative de cet axe est "tirée" par le groupe IX (rudérales prostrées et/ou rampantes) et,
secondairement, par le groupe X (vivaces sciaphiles). La partie positive est "tirée" par le groupe III
(phanérophytes rampantes ou grimpantes) et, & un titre moindre, par les groupes I (stades juvéniles de
ligneux), II (fougeéres) et V (thérophytes rudérales).

Au vu de ces résultats, on peut conclure sur les points suivants :
— le groupe fonctionnel IV caractérise le traitement en FIR, aussi bien qualitativement que
quantitativement ;
— le groupe fonctionnel VI caractérise, qualitativement et quantitativement, le traitement en TSF ;
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— les groupes fonctionnels II et VIII sont quantitativement favorisés par le traitement en FIR ;
— les groupes fonctionnels I, III, IX et X sont quantitativement favorisés par le traitement en TSF ;
- les groupes fonctionnels V et VII sont apparemment indifférents au mode de sylviculture.

1l est reconnu que la complémentarité des groupes fonctionnels est un attribut du "bon fonctionnement” des
écosystémes forestiers (exploitation optimale des ressources du milieu). De méme la redondance des groupes
fonctionnels est un attribut de la résilience des écosystémes. La propriété de complémentarité a été jugée
satisfaite lorsque au moins 90 % des groupes fonctionnels étaient présents au sein d'une placette. Seules 5
placettes ne satisfont pas cette propriété : EQU 027a, EQU 027b, MAR 331, MAR 330 et PON 048. Trois
sont traitées en FIR et deux sont des TSF extrémement pauvres spécifiquement.

5.2.3. Discussion

L'objectif de cette partie du travail était d'apprécier I'impact de 2 systémes différents de sylviculture, le
traitement en FIR et le traitement en TSF, sur la diversité végétale restreinte a la flore vasculaire.
Secondairement, il s'agissait de dégager des indicateurs, floristiques ou phytosociologiques, permettant de
caractériser la réponse & ces systémes sylviculturaux.

Nos résultats font apparaitre une différence notable entre les deux systémes sylviculturaux, en terme d'impact
sur la diversité végétale, que celle-ci soit abordée sous l'angle qualitatif (composition floristique), quantitatif
(structure de la diversité), ou fonctionnel (approche par groupes fonctionnels).

D'un point de vue qualitatif, certaines espéces sont plus ou moins inféodées & l'un des deux systemes
sylvicoles :
- pour le systtme TSF, il s'agit de Hedera helix, Anemone nemorosa, Ranunculus ficaria, Paris
quadrifolia, Valeriana repens, Arum maculatum, Viola reichenbachiana, Viburnum opulus,
Oxalis acetosella, Hyacinthoides non-scripta et Crataegus monogyna.
— pour le systéme FIR, il s'agit de Cardamine pratensis, Galium aparine, Carex pendula,
Glechoma hederacea, Carex remota, Holcus mollis, Polygonum hydropiper, Digitalis purpurea
et Alnus glutinosa.

Les espéces caractérisant les parcelles en TSF sont pour la plupart des espéces typiquement forestiéres,
rencontrées habituellement dans les foréts “ anciennes ” pour lesquelles la continuité foresticre a été
préservée, mais surtout pour lesquelles il n’y a pas eu de perturbation récente (Aude & Lawesson, 1998). A
l'opposé, les espéces inféodées au traitement en FIR sont des espéces non forestieres, souvent ruderales et
plus ou moins hygrophiles. Ces différences peuvent étre imputées & des différences dans les conditions
environnementales, directement induites par le mode de sylviculture, comme l'ont montré les différentes
AFC. Plusieurs auteurs ont d’ailleurs insisté sur le fait que les cycles sylviculturaux courts favorisaient les
espéces généralistes au détriment des espéces spécialistes (Miller & al., 1995 ; Aude & Lawesson, 1998), les
espéces rudérales héliophiles et hygrophiles au détriment des espéces sciaphiles (Beese & Bryant, 1999 ;
Roberts & Zhu, 2002).

Les parcelles traitées en TSF présentent globalement une ambiance plus forestiére : luminosité du sous-bois
plus faible (favorisant les espéces sciaphiles au profit des especes héliophiles), écarts des températures en
sous-bois amortis et/ou hygrométrie du sous-bois plus élevée (favorisant les espéces a indice de
continentalité faible). A I'opposé, les parcelles en FIR montrent une ambiance forestieére plus dégradée, avec
un sous-bois plus lumineux, & 'hygrométrie plus faible et aux écarts thermiques plus marqués.

De méme, les parcelles en TSF montrent un sol plus sec (et donc, une végétation plus mésophile) que les
parcelles en FIR. Ceci peut étre rattaché a la densité du couvert ligneux (strates arborescentes et arbustives),
nettement plus élevée en systéme de TSF qu'en systéme de FIR. Il est reconnu que la densité forestiére
influence directement le niveau de la nappe phréatique et que la remontée de celle-ci est d'autant plus
importante que la densité ligneuse est abaissée. Le massif forestier étudié se situe dans une zone
" géographique ol la nappe phréatique est assez proche de la surface du sol ; il est donc logique d'observer
d'importantes répercussions de la sylviculture sur la dynamique du cortege d'espéces végétales sensibles a
I'hydromorphie du sol.

En revanche les autres gradients écologiques mis en évidence (pH/trophie ; hétérogénéité interne des
placettes) n'ont pu étre mis en relation de fagon certaine avec le systéme sylvicultural. Peut-étre qu'un plus
grand nombre d'échantillons aurait rendu certains résultats significatifs.
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Le systéme sylvicultural influence donc la composition du tapis végétal via : i) les modifications du
phytoclimat forestier, et ii) l'action sur la dynamique verticale de la nappe phréatique. Ces résultats
confirment ceux de la littérature, montrant que les coupes forestiéres retentissaient sur la composition
floristique du tapis végétal, essentiellement via des altérations phytoclimatiques (Edwards, 1986 ; Volpers,
1989 ; Aude & Lawesson, 1998).

Il faut insister sur les différences internes aux deux groupes de placettes TSF et FIR. En effet, la variabilité
de la composition floristique entre différentes parcelles est beaucoup plus marquée au sein du groupe TSF,
dans la mesure ou les parcelles échantillonnées se répartissent tout le long du cycle sylvicultural, dont la
période est proche du siécle ; ainsi, une parcelle traitée en TSF qui vient de subir une coupe de taillis ou
méme une coupe de réserve se retrouve dans le méme groupe qu'une parcelle en TSF vieilli, non exploite
depuis plusieurs décennies. Or, les compositions floristiques sont trés différentes, les parcelles de TSF vieilli
se démarquant trés nettement de toutes les autres parcelles, tandis que les parcelles en TSF qui viennent de
subir une coupe se rapprochent des parcelles en FIR. A contrario, les parcelles traitées en FIR forment un
groupe beaucoup plus homogéne (ce qui se traduit par une similarité inter-placettes et inter-parcelles plus
élevée) du fait de la courte période du cycle sylvicultural (moins d'une décennie). Il n'en est évidemment pas
de méme pour 1'hétérogénéité intra-placette et inter-parcelles, qui est plus élevée en systéme de FIR qu'en
systéme de TSF.

On peut donc conclure que la courte période sylviculturale du traitement en FIR ne permet pas la maturité
sylvigénétique et maintient la nappe phréatique 4 un niveau assez élevé, ce qui explique la trés faible
représentation des espéces typiquement forestiéres et 'abondance des espéces hygrophiles. La période proche
du siécle qui caractérise le traitement en TSF permet en revanche l'installation ou plutot la conservation des
espéces typiquement forestiéres, en particulier dans les phases matures. En revanche, les coupes survenant de
maniére plus brutale et plus intensive, provoque une brusque et importante remontée de la nappe phréatique,
qui semble toutefois suffisamment transitoire pour ne pas retentir de maniére significative sur la composition
floristique a long terme de la forét.

Sur un plan purement quantitatif, nos résultats sont en accord avec l'hypothése de la perturbation
intermédiaire (Connell, 1978). En effet, on peut assimiler les deux modes de sylviculture testés a une
perturbation (événement supprimant une partie de la biomasse de la communauté végétale considérée)
différant en périodicité et en intensité :
- le traitement en TSF consiste en une alternance de perturbations d'intensité et de périodicité
modérées (coupes de taillis et d’une partie des réserves tous les 25-30 ans) ;
— le traitement en FIR consiste en de fréquentes perturbations d'intensité modérée, si bien qu'a
'échelle d'un cycle sylvigénétique de forét tempérée décidue, on peut considérer qu'il s'agit de
foréts soumise 2 des perturbations modérées mais permanentes.

Ainsi le traitement en FIR est associé a une richesse et a une diversité spécifiques modérées, la récurrence
des perturbations semblant limiter l'installation de nombreuses espéces, mais a une équitabilité assez €levée.
Ce dernier résultat est logique si I'on considére que la récurrence des perturbations empéche tout phénomene
de dominance de se développer. Il faut cependant remarquer que les communautés végétales de la strate
sous-arbustive fait exception ; la faible équitabilité s'explique par la dominance absolue de Rubus sp. qui,
stimulé par l'arrivée importante de lumiére au sol, forme rapidement des fourrés bas denses et continus
"étouffant” littéralement bon nombre de ses concurrents (Beese & Bryant, 1999).

Le traitement en TSF semble induire une plus grande diversité spécifique du tapis végétal, mais la variabilité
des valeurs mesurées pour S, H', J' est trés importante et étroitement dépendante de la phase sylviculturale
considérée :

— dans les phases suivant immédiatement des coupes importantes, c'est-a-dire venant de subir une
perturbation majeure (dans les 2 ou 3 années qui précédent, exemples : BUI 008 et BUI 009), la
richesse et la diversité spécifiques sont trés élevées. De méme, I'équitabilité est relativement
élevée, ce qui montre que la perturbation a eu un effet péjoratif sur les phénomeénes de
dominance. Ces résultats se retrouvent dans de précédentes études (Peet & Christensen, 1988 ;
Beese & Bryant, 1999 ; Roberts & Zhu, 2002 ; Gilliam, 2002) ;

—~ au fur et & mesure de la reconstitution du taillis et de la maturation forestiére, la richesse et la
diversité spécifiques diminuent progressivement mais se maintiennent a un niveau relativement
élevé comparativement aux parcelles en FIR. L'équitabilité diminue également, les phénomeénes
de dominance commengant & se manifester pour quelques espéces sociales (Hyacinthoides non-
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