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Synthése bibliographique : impacts de pratiques de
gestion sur la biodiversité des sols
C. Emberger, C. Chaﬁvin, Y. Dumas, M. Gosselin, B. Renaux, B. Baron, L. Chabbert, S. Rotiel - Décembre 2023

Dans le cadre du projet InSylBioS, un travail bibliographique a été mené pour recenser l'état de 'art
des liens entre la biodiversité des sols, la sylviculture et le fonctionnement des écosystemes
forestiers. Les éléments bibliographiques recueillis en lien avec trois hypothéses prioritaires du
projet sont présentés sous forme de synthese ici. Les hypothéses traitées dans cette synthése, en lien
avec 'analyse du jeu de données, sont les suivantes :

- Les communautés des sols sont influencées par le régime d'éclaircie (GB1)
- Les communautés des sols sont influencées par I'essence dominante (GB2)
- Les communautés des sols sont influencées par I'ancienneté de 1'état boisé (GB4)

Pour chaque hypothese, les résultats sont présentés pour chacun des trois régnes : flore vasculaire
et bryophytes terricoles ou humicoles, la faune du sol, les champignons mycorhiziens et saprotrophes
(aucun élément recueilli ne concerne les champignons racinaires parasites).

A noter, la philosophie de cette synthese:

Les écosystemes forestiers sont complexes et les dynamiques impactant la biodiversité résultent de
multiples facteurs. Les questions des impacts de la gestion sur ce compartiment sont donc toujours
délicates a déméler. On s’attend a ce que les impacts soient différents suivant les groupes d’especes
et suivant les contextes. Les objectifs d’'InSylBioS étant d’aider les propriétaires et les gestionnaires
a avancer dans leur compréhension des milieux et la prise en compte de la biodiversité des sols, nous
essayerons d’aboutir a des tendances a retenir, transférables pour ces acteurs (apparaissant avec un
surlignage orangé). Ces tendances seront nécessairement incomplétes et simplificatrices, étant
donné I’état des connaissances actuelles, mais nous espérons qu’elles contribueront a avancer
vers une gestion durable et susciter de I'intérét pour la biologie des sols dans les années a
venir.
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Influence du régime d’éclaircie sur la biodiversité des sols (GB1)

En forét naturelle, les peuplements connaissent des régimes de perturbations, variables notamment
selon la région biogéographique a laquelle ils appartiennent. En fonction de leur magnitude, leur
fréquence, leur taille et leur organisation spatiale, ces perturbations naturelles modifient I'habitat
forestier dans I'espace et dans le temps et donc la biodiversité présente (Gosselin et Laroussinie
2004). En forét gérée, le régime des coupes, qui vient s’ajouter ou se substituer aux
perturbations naturelles, constitue un régime de perturbation a part entiére. Ces
perturbations, loin d’étre anecdotiques jouent des roéles clés dans la dynamique forestiére :
sylvigénése, migration, dispersion des especes, etc. Lorsqu’elles sont de tailles suffisantes, les
ouvertures créées peuvent initier de nouvelles successions, dites secondaires, dans le processus de
succession forestiere.

La question de l'influence du régime d’éclaircie (avec des détails sur les intensités et fréquences des
coupes) sur la biodiversité des sols est assez peu traitée dans la littérature scientifique. Les intensités
de prélévement et I'historique de gestion sont tres rarement renseignés dans les articles consultés.
Néanmoins, sans étre tout a fait la méme chose, d’autres angles d’attaque permettent d’approcher
cette question : des études portant sur la densité des peuplements ou sur des comparaisons de
futaies réguliéres / taillis simples/ futaies irréguliéres. Les traitement réguliers (futaies
régulieres et taillis simples) sont généralement caractérisés par des coupes d'intensité moyenne a
forte (dont coupes rases, de régénération ou de taillis en fin de cycle), les traitements de futaie
irrégulieres par des coupes plus légeres, mais plus fréquentes. Des études considérent également les
effets de I'arrét de I’exploitation sur la biodiversité. Les études synthétisées ci-apres ne sont pas
nombreuses, les tendances annoncées ne doivent pas étre considérées comme généralisables a ce
stade, mais donnent des premiéres pistes intéressantes.
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Flore

La flore est un groupe important a deux niveaux :

)] Il constitue un groupe taxonomique que nous considérons ici comme partie intégrante
de la « biodiversité du sol » et pour lequel I'influence de la sylviculture est un résultat a
part entiére.

(ii) On suppose que le reste de la biodiversité du sol dépend fortement de ce groupe, par des
jeux d’interactions en cascade (par ex. 'augmentation de la diversité de la flore peut
entrainer une augmentation de la diversité/abondance de la faune phytophage, qui peut
entrainer une augmentation des prédateurs, etc.)

La flore vasculaire est trés dépendante de la quantité de lumiére et d’eau arrivant au sol d’'une
part, mais aussi des caractéristiques chimiques des sols et de la forme d’humus d’autre part. Ces
trois facteurs sont liés a la composition et la structure du peuplement sur lesquelles le régime
d’éclaircie est susceptible de jouer. Ce dernier influence lI'intensité des prélévements et donc la
densité ou I'abondance des arbres restants a un instant t, mais aussi les fréquences de ces
ouvertures.

Au-dela d’aspects quantitatifs de richesse spécifique et d’abondance totales, la composition des
corteges floristiques differe en fonction du niveau d’ouverture du peuplement et du régime
d’éclaircie pratiqué. Ainsi, a 'échelle du peuplement, les coupes fortes (rases, de régénération) ont
plutot tendance a favoriser des espéces non forestiéres ou péri-forestiéres, héliophiles, nitrophiles
(Landmann, Gosselin, et Bonhéme 2009; Francois Le Tacon, Sélosse, et Gosselin 2001), alors que
I'absence de coupe sur plusieurs décennies a plutét tendance a favoriser les especes forestiéres,
vernales, sciaphiles (Decocq et al. 2004), voir aussi I'expertise du CRREF, Gosselin M. et Gosselin F.
(2023). Larichesse floristique totale des peuplements ayant connu une coupe rase ou de régénération,
apres une phase d’enrichissement initiale, semble cependant diminuer au-dela de 50 ans apreés la
coupe, par rapport aux témoins en libre évolution, les especes forestiéres étant les plus impactées
(Duguid et Ashton 2013; Landmann et al. 2023).

L’effet des coupes légeres, telles que pratiquées dans un traitement irrégulier est plus complexe. A
I'échelle du peuplement, la richesse spécifique totale peut étre globalement forte : supérieure aux
traitements réguliers et a la libre évolution (Duguid et Ashton 2013) ou égale a la libre évolution (M.
Gosselin et Gosselin 2023). Cependant, certaines études indiquent que c’est plutdt la végétation
héliophile qui profite de ces éclaircies 1égéres et se retrouve diffuse dans tout le peuplement et durant
tout le cycle forestier (Landmann et Muller 1998). Inversement, les especes vernales ou sciaphiles
seraient moins représentées dans ce mode de gestion (Decocq et al. 2004). Au final la richesse
spécifique totale a I'échelle des paysages pourrait ainsi étre plus faible (Schall et al. 2018), par
rapport a des traitements incluant de longues périodes sans éclaircies : taillis, futaie réguliere. Dans
des contextes de Hétraies, I'étude de Brunet, Fritz, et Richnau (2010) indique un résultat plus
nuancé : a long terme, la plupart des especes vernales et sciaphiles sont relativement tolérantes aux
deux systémes de gestion (régulier/irrégulier), mais les coupes de régénération et coupes rases ont
bien un effet négatif sur de nombreuses plantes sciaphiles (a court-moyen terme). En fonction des
compositions des peuplements et des contextes, les traitements irréguliers poursuivent des objectifs
de surface terriére (et donc de capital de bois sur pied) variables, mais souvent relativement faibles.
On peut s'attendre a ce que plus les surfaces terrieres d’équilibre visées sont faibles (par ex. dans les
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sylvicultures irréguliéres de Chéne) et le sous-étage peu présent, plus la prédominance d’espéces
héliophiles au détriment des sciaphiles s’observe.

Les échelles spatiale et temporelle considérées ont évidemment une forte importance sur les
réponses de la biodiversité a la gestion. Dans un contexte de foréts gérées, les plantes sciaphiles
sont les plus susceptibles de se retrouver limitées par des régimes d’éclaircies fréquentes, il
faudrait donc pouvoir étre vigilants sur leur présence a I'échelle des massifs.

En plus du degré d’ouverture de la strate arborée, I'encombrement (végétal) du sous-étage joue
fortement sur la flore de la strate herbacée. D’'une maniere générale, un encombrement plus fort
s’accompagne d’'une diversité floristique plus faible, cependant cela concerne plus particuliérement
des especes péri-forestieres et non forestieres. Cet encombrement peut étre le fait d’arbustes, mais
aussi d’essences tolérantes a 'ombre (ex. le Charme, le Hétre), de jeunes arbres dominés ou encore
d’especes herbacées interférentes (Molinie, Fougere aigle...). Ainsi la diversité floristique des
espéces non forestiéres et péri-forestieres est défavorisée par la surface terriere de ces essences
sciaphiles (Barbier et al. 2009) ou encore la surface terriéere des perches (Zilliox et Gosselin 2014) et
des recouvrements d’especes interférentes supérieures a 60-80% (Balandier 2014). A noter que si
I'encombrement lié aux especes ligneuses sciaphiles et aux jeunes arbres peut s’observer dans des
peuplements assez fermés, la majorité des espéces herbacées interférentes se développent
davantage avec un certain degré d’ouverture.

Par ailleurs, la réaction de la flore a une éclaircie donnée est fonction de I'intensité du prélévement
mais aussi du contexte stationnel. Dans des contextes acides, une augmentation de I'ouverture
de la strate arborée semble jouer plus positivement sur la flore que dans des contextes basiques
(Zilliox et Gosselin 2014; Brunet, Fritz, et Richnau 2010). On peut imaginer que dans des contextes
de sols plus riches, 'augmentation de lumiere disponible profite rapidement a la strate arbustive,
encombrant le peuplement et limitant la diversité floristique de la strate herbacée. De plus, une
augmentation de 'ouverture de la strate arborée semble jouer plus positivement en contexte
de versants Nord que de versants Sud (Zilliox et Gosselin 2014). On peut penser que dans le second
cas, 'augmentation de lumiére joue moins fortement (moindre effet de masque lié au relief procurant
déja davantage de lumiére directe) et qu'une augmentation du stress hydrique a un effet défavorable
sur la flore.

Concernant les bryophytes, nous n’avons pas trouvé de résultats spécifiques aux espéces
terricoles ou humicoles en lien direct avec les coupes. Si on considére le groupe en général (tous
substrats confondus), elles semblent plutdt favorisées par une absence de coupe, tant a I’échelle des
peuplements (F. Gosselin et al. 2014), qu’a celle des paysages (Schall et al. 2018).

Faune

De la méme maniere que pour la flore, on s’attend a ce que les effets soient différenciés selon les
groupes. Les résultats de quelques études sont synthétisés ici. Pour la faune du sol, en particulier, il
est difficile de dissocier totalement les effets des éclaircies et de 'dge des peuplements, point
également discuté ci-aprés. Il est intéressant de noter que l'abondance de la faune semble
globalement plus souvent impactée par la gestion que la richesse spécifique (Kudrin et al. 2023).

Globalement, assez peu de groupes semblent favorisés par des éclaircies fortes. Cela semble
pouvoir étre le cas des vers endogés, plus diversifiés et plus abondants dans des peuplements
ouverts que fermés, aux faibles « RDI » (indice de densité relative : densité du peuplement/densité
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maximale) (Balandier 2014; Henneron 2014). L’abondance des araignées apparait également
favorisée par tous types de coupes (Kudrin et al. 2023). Les vers épigés présentent une tendance
ambivalente : ils sont retrouvés plus abondants dans des peuplements soit tres denses, soit trés clairs
(Henneron 2014).

L’essentiel des autres groupes d’especes sont favorisées par des éclaircies légeres, une
absence d’éclaircie ou encore des peuplements denses ou fermés. La richesse spécifique des
vers anéciques semble favorisée par des éclaircies légeres : ils sont retrouvés moins diversifiés dans
les peuplements les plus fermés et les plus ouverts (Balandier 2014) et moins abondants dans les
peuplements les plus fermés (Henneron 2014). Arpin et al. (1998) observent leur densité décroitre
brutalement dans les récentes ouvertures et rester faible durant toute la phase de croissance du
peuplement. Les diplopodes sont plus abondants dans des peuplements fermés selon Henneron
(2014), de méme que les coléoptéres du sol, en particulier les Staphylins, Curculionidae et larves
d’Elateridae selon Brunet, Fritz, et Richnau (2010). Kudrin et al. (2023) notent également une
abondance de coléoptéres du sol diminuée dans les cas de coupes rases, mais pas dans les cas de
coupes d’éclaircies, comparativement a des peuplements en libre. Les collemboles et acariens
semblent étre également plutot favorisés par des éclaircies légéres ou I'absence d’éclaircie :
leurs richesse spécifique et abondance sont supérieures dans les peuplements traités en irrégulier
comparativement aux peuplements réguliers, sauf dans les peuplements de Douglas (Gers et al. 2004,
20). L’abondance de collemboles, comme celle des acariens, apparait plus forte dans les peuplements
fermés (Henneron 2014) ou encore, pour les collemboles, dans les peuplements traités en éclaircie
par rapport aux peuplements ayant connus des coupes rases (Kudrin et al. 2023). Sur les nématodes
du sol, Yeates (2007) suggere que si la perturbation physique est minimisée et que la strate herbacée
ou les arbres qui restent tempérent le microclimat, la coupe et les autres interventions ont seulement
des effets transitoires sur leurs populations. En revanche, les perturbations extrémes, telles que le
décapage et le briilage des rémanents, qui sont parfois associées a certaines opérations de coupes
rases / plantation, peuvent significativement réduire 'abondance et la diversité des nématodes.
Panesar, Marshall, et Barclay (2000) indiquent que I'impact d'une coupe rase de douglas sur la
communauté de nématodes est beaucoup plus fort que celle d’'une coupe progressive ou extensive.
Les interventions qui favorisent la croissance du sous-étage ou de la strate herbacée peuvent
stimuler les populations de nématodes. Enfin, Bjgrnlund et al., (2002) observent des communautés
de nématodes plus structurées (d'un point de vue des groupes trophiques) dans les sols de Hétraies
en libres évolution comparées a des Hétraies gérées. La présence de bois mort au sol ainsi qu'un pH
spécifique (optimum a 4.8) expliqueraient en partie ces résultats.

On peut penser que ces résultats traduisent une évolution des formes d’humus liée a 'ouverture des
peuplements. Celle-ci s’accompagne d'une diminution de litiere aérienne produite et d'une
augmentation de lumiere et de chaleur. Elle peut ainsi provoquer une accélération de la
décomposition de la matiére organique (sous réserve qu’elle ne soit pas ou peu tamponnée par un
sous-étage) amenant des évolutions vers des formes de type mulls. Ainsi des formes d’humus a
accumulation de litiere, dans des peuplements plus fermés, profiteraient davantage aux
communautés des litiéres, épigées (acariens, collemboles, diplopodes, insectes, vers épigés...), alors
que les peuplements plus ouverts, avec des formes d’humus allant vers les mulls favoriseraient les
communautés d’espéces vivant dans les sols (vers de terre endogés et anéciques, larves d’insectes...).

Néanmoins,
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(1) la seule ouverture des peuplements n’est pas suffisante pour expliquer des évolutions de
formes d’humus. En particulier 'age du peuplement est également un facteur important de
cette évolution (parmi d’autres comme la composition en essences, voir partie suivante).
Ainsi une éclaircie influencera différemment les humus en fonction de I'age du peuplement
concerné, voir paragraphe suivant.

(2) Cette évolution ne va pas toujours dans le méme sens : Balandier (2014) observe que la
diminution de la densité des peuplements se traduit par une dégradation de la qualité de la
litiere de Chéne, pouvant jouer inversement sur I’évolution des humus (vers des formes de
moder).

(3) Bien que la faune du sol soit fortement liée a la forme d’humus, cette derniére n’en est pas le
seul déterminant.

Quelgques exemples d’interactions mises en évidence ou questionnées entre éclaircie et age des
peuplements :

L’étude de Henneron et al. (2014) observe que dans les peuplements jeunes, I'abondance et la
richesse spécifique des collemboles augmentent avec la densité du peuplement (en particulier lié aux

collemboles hémi et euédaphiques), alors que dans les vieux peuplements elles répondent peu (avec
des différences dans les compositions des communautés).

Arpin et al. (1998) identifient des différences dans les cortéges de nématodes dans des trouées de
peuplements sénescents et des trouées de peuplements matures, mais plus jeunes (env.100 ans). Les
peuplements sénescents accueillent des communautés plus stables (présence importante d’espéces
omnivores notamment). Cette étude conclut que dans les foréts naturelles, la diversité des
organismes colonisent rapidement les sites de régénération, mais que dans des foréts gérées, en
particulier en futaie réguliere, la colonisation de taxons du sol, a partir des environs, peut étre lente
voire impossible. Ceci étant a priori lié a la taille des ouvertures, mais aussi a 'dge des peuplements
au moment de la coupe. En effet, 'dge des peuplements influence fortement les communautés de
nématodes et par conséquent leur réponse a un changement d’état du couvert forestier (Sohlenius
2002).

Hedde et al. (2007) observent, dans une Hétraie gérée en futaie réguliére, des communautés de
macro-détritivores de litiére plus abondantes et diversifiées dans les jeunes peuplements aux stades
des premieres ou secondes éclaircies (entre 30 et 60 ans) que dans les peuplements plus agés et
ouverts par plusieurs éclaircies, voire en régénération (130-190 ans). Cependant, les mulls associés
aux phases de régénération contiennent ici peu de vers anéciques (principalement des vers endogés
- M. Aubert comm. pers.) et d’especes vivant dans les sols. Ainsi au lieu d’observer un changement
des communautés au fil de la maturation du peuplement et des éclaircies, c’est plutdt un
appauvrissement des communautés des litiéres, peu compensé par une augmentation des espéces
vivants dans les sols, qui est constaté ici (les coupes de régénération intervenant avant les stades de
sénescence). Cette étude distingue ainsi des « mulls fonctionnels », observés dans les peuplements
naturels matures, et « mulls induits par la gestion » qui n’abriteraient pas les mémes communautés.
Ceci aurait une incidence importante pour la gestion, des mulls liés a la présence de vers anéciques
garantissant par exemple une structuration de I'horizon A plus grossiere, favorable a I'installation de
la régénération, dans certains contextes.
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Il est important de garder a I’esprit que, dans un fonctionnement de forét naturelle, a une phase de
forte croissance des jeunes arbres (phase autotrophe) succéde une phase dominée par des processus
de décomposition de la matiere organique. On parle de phase hétérotrophe pour caractériser cette
phase de maturation, sénescence et croissance ralentie des arbres, voir notamment André (1997).
Les quantités de bois morts et dépérissants et les dynamiques de décomposition de ces matieres y
sont particuliérement représentés. La phase hétérotrophe est nécessaire a une part importante de la
biodiversité des sols (vers anéciques, vers endogés, champignons saprotrophes et mycorhiziens des
phases de sénescence, bactéries) et a des processus de remontés de pH qui jouent favorablement sur
la fertilité des sols.

Ainsi, age des peuplements et éclaircies pratiquées jouent probablement ensemble sur les
formes d’humus et la faune du sol, dans les foréts gérées. Une éclaircie pratiquée dans un
peuplement jeune ou en cours de maturation, n’aura pas le méme effet que réalisée dans un
peuplement agé ou sénescent.

Bien que plus indirectement lié au régime d’éclaircie (mais concernant les modalités de coupe), on
notera I'importance, pour la faune du sol, du maintien de bois mort. Sans vivre dedans ou a ses
dépens comme les espéces saproxyliques, cette faune trouve a proximité des bois mort en surface du
sol des conditions favorables : humidité plus importante, micro-habitats variés, source de nourriture
(arthropodes et champignons saproxyliques). Ainsi plusieurs études mentionnent des densités de
macro-arthropodes plus fortes a proximité des bois morts, notamment des espéces prédateurs,
saprophages et mycétophages (Brunet, Fritz, et Richnau 2010).

Fonge

Les études consultées dans le cadre de ce travail permettent d’identifier des effets de I'intensité de
prélévement et des types d’ouvertures créées sur les champignons du sol. L’essentiel des références
portent sur les espéces mycorhiziennes et, plus marginalement, sur les saprotrophes.

Des liens entre richesse spécifique et intensité des prélevements. La méta-analyse réalisée par
Tomao etal. (2020), considérant de nombreuses études portant sur des traitements et coupes variées
- éclaircies, coupes de régénération, rases, jardinatoires—conclut que plus I'intensité de gestion
est forte, plus la diversité de champignons ectomycorhiziens (et du bois mort) diminue, au
moins a court terme. Peu de références existent concernant I'impact des coupes de taillis.
Néanmoins, une étude dans un taillis de Hétre en Italie, ne trouve pas de lien entre 'ancienneté de la

derniére coupe de taillis et la diversité de champignons ectomycorhiziens, suggérant une stabilité
des communautés au cours de la rotation et une bonne résilience aux coupes de taillis a moyen terme,
dans ce contexte (Mario et al. 2009). On peut ainsi supposer que les coupes de taillis des peuplements
feuillus, dans lesquelles les racines restent vivantes, sont moins impactantes pour les champignons
mycorhiziens que les coupes rases ou de régénération. Dans ces derniéres les systemes racinaires
meurent rapidement aprés la coupe, notamment lorsqu’il s’agit de résineux, mais aussi chez les
feuillus ne rejetant pas ou plus. Jones, Durall, et Cairney (2003) renseignent en effet une chute
temporaire de la richesse fongique suite a une coupe rase, d’autant plus importante que sa surface
est importante et une profonde modification dans la composition des communautés.
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Les différences entre peuplements gérés avec des coupes légéres et non gérés ne semblent pas
forcément tres tranchées pour les champignons du sol. Ainsi, Norvell et Exeter (2004) mentionnent
une richesse spécifique de champignons ectomycorhiziens largement diminuée dans les
peuplements fortement éclaircis, mais peu d’effets dans des peuplements légerement éclaircis par
rapport a des peuplements non gérés (étude sur les sporophores uniquement). Plusieurs études
basées sur les sporophores uniquement mentionnent une absence d’effets (Collado et al. 2021) ou
un effet positif de la sylviculture sur la diversité des champignons, par rapport a des peuplements
non gérés (Tomao et al. 2020). Les auteurs mettent néanmoins en garde sur le caractere partiel et
potentiellement biaisé de cette appréciation de la diversité basée sur les seules fructifications et
soulignent par ailleurs la trés forte diversité des champignons dans les vieilles foréts en libre
évolution.

Des liens entre richesse spécifique et fermeture de la canopée ou densité des peuplements.

Tomao et al. (2020) mentionnent plusieurs études observant de plus grandes diversités d’espéces,
en particulier de champignons mycorhiziens, lorsque la fermeture de la canopée est atteinte.
Spake et al. (2016) observent une richesse des espéces de champignons ectomycorhiziens a
sporophores plus forte la ou les peuplements étaient les plus denses (surface terriere élevée) et un
lien également fort avec la diversité en essences. Pour autant, des effets positifs de la création de
petites ouvertures pour 'abondance ou la richesse des sporophores sont également renseignés.
Par exemple, des travaux dans une yeuseraie corse ont mis en évidence le role positif d'ouvertures
de petites dimensions sur l'abondance des fructifications de champignons (100m?) d’espéces
mycorhiziennes et saprotrophes (Richard, Voiry, et Moreau 2010).

Des liens entre la création d’ouvertures engendrées par les coupes et la composition des
communautés. Dans cette méme étude de Richard, Voiry et Moreau (2010), des différences de
composition des communautés ont été observées a une échelle fine, suggérant I'existence d’especes
propres a ces trouées intraforestieres et d’especes propres aux peuplements fermés. Cette étude
conclut sur I'intérét, pour la diversité fongique, de traitements irréguliers avec de petites ouvertures,

plutét que réguliers. D’autres auteurs, en revanche, alertent sur le fait que ces changements de
communautés peuvent se faire au profit des espéces les plus flexibles et résistantes a ces
perturbations dans le cas d’éclaircies fréquentes telles que celles pratiquées en sylviculture
irréguliere (Bassler et al. 2014; Tomao et al. 2020).
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Influence de I'essence dominante sur la biodiversité des sols (GB2)

Une littérature plus abondante traite la question de I'influence des essences sur la biodiversité des
sols. Plusieurs questions peuvent étre différenciées : influence de la diversité d’essences, du degré de
mélange, de la nature des essences, de la substitution d’essence, etc.

Le plan d’échantillonnage du projet InSylBioS a volontairement ciblé des peuplements purs et pourra
essentiellement apporter des éléments sur I'influence de I'essence dominante ou plus généralement
de I'influence de la nature des essences sur la diversité et la composition de la biodiversité des sols.
C’est principalement cette question qui est traitée ci-apres. Quelques mots seront dits néanmoins de
I'influence de la diversité d’essences en fin de ce paragraphe.

Globalement, I'’ensemble de la biodiversité du sol semble varier en fonction de I'essence
dominante (F. Gosselin 2004). Les variations peuvent concerner la composition, la diversité,
I'abondance des communautés et sont plus ou moins importantes en fonction des essences
comparées et des contextes. En effet, parmi les principales caractéristiques des essences susceptibles
d’influencer la biodiversité du sol on peut citer :

- Les caractéristiques physiques liées aux houppiers jouant sur la quantité d’eau, de
lumiere, de chaleur, de dép6ts atmosphériques arrivant au sol, mais aussi leur saisonnalité.
Ceci est dépendant :

o du caractére sempervirent ou caduc de 'essence (Augusto et al. 2002)
Ainsi, par exemple, les peuplements denses d’essences sempervirentes interceptent
davantage I'eau et globalement 'humidité trouvée au sol est plus faible (Cassagne et
al. 2004). La saisonnalité d’entrée au sol de lumiere et de chaleur est aussi tres
différente entre peuplement sempervirent et caduc. Les essences sempervirentes
captent davantage de dépdts atmosphériques, ce qui peut se traduire par une
acidification du sol (Augusto 1999).

o Du recouvrement des houppiers, que 'on peut exprimer a travers la surface
foliaire (« LAl Leaf area index ») ou encore le coefficient de couvert. Celui-ci varie au
fil de la vie de I'arbre (plus important au jeune age), mais surtout d’'une essence a
'autre, des houppiers plus ou moins couvrants. S’appuyant sur Prosilva (2013), on
peut résumer l'ordre suivant, de I'essence la plus couvrante a la moins couvrante :
Charme > Hétre > Chéne sessile/Chéne pubescent > Chataignier > Pin maritime >
Douglas/Sapin > Epicéa / Pin sylvestre. Globalement, plus le houppier est couvrant,
moins la quantité de lumiére, de chaleur et d’eau arrivant au sol est importante (on
ne s’intéresse qu’a la saison de végétation pour les feuillus).

- Laposition des essences dans un gradient successionnel : essences pionniéres, souvent
héliophiles et a faible couvert (Bouleaux, Peupliers, Pins...) versus essences post-pionnieres
et dryades, souvent plus ou moins tolérantes a 'ombre et a fort couvert (fort LAI) (Hétre,
Chénes, Sapins, Epicéa...).
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Les quantités et qualités chimique des litieres aériennes, les teneurs en nutriments, en
polyphénols (lignine, tanins en particulier), ainsi que le rapport C/N semblent
particuliérement importants. Sur ce dernier point, plus le rapport C/N est élevé plus la
décomposition de la matiere organique risque d’étre longue, avec des répercussions sur les
formes d’humus et les espéces associées. Une étude européenne portant sur plus de 4000
échantillons de sols forestiers (Cools et al. 2014) permet d’aboutir au classement
suivant pour le C/N des litiéres en fonction des essences :

C/N treés faibles (15-20) : Aulne glutineux, Robinier faux-acacia

C/N faibles a Douglas, Bouleaux, Chéne sessile, Chéne pédonculé,
moyennes (20-25) : Chataignier, Sapin, Hétre, Fréne, Charme, Méléze d’'Europe
C/N élevés (25-30): Pin sylvestre, Epicéa de sitka, Epicéa commun, Chéne Vert

C/N tres élevés (30a40):  Pin maritime, Pin noir, Pin d’Alep, Chéne liege

Les C/N des horizons A en fonction de I'essence peuvent étre un peu différents, les essences
soulignées ont des C/N de I'horizon A particuliéerement élevées par rapport au reste du groupe.

Les caractéristiques racinaires. En plus des propriétés physiques des systémes racinaires,
différents types d’exsudats ou l'action de bactéries de la rhizosphere peuvent étre a I'origine
de phénomeénes modifiant leur environnement. On peut distinguer par exemple, variables
selon les essences :

° des phénomeénes allélopathiques (production de substances biogéochimiques
aptes a moduler la croissance d’autres especes), pouvant étre inhibiteurs pour le
développement de certaines espéces.

° des phénomenes d’enrichissement des sols en azote, soit par l'action de

bactéries fixatrices d’azote atmosphérique dans les nodules de systéemes racinaires

(Fabacées, Aulnes), soit par la stimulation des bactéries responsables de la

nitrification dans la rhizosphére (Douglas). Une part importante de cet azote peut

étre cependant emporté en profondeur par lixiviation.

°I’émission d’acides organiques altérant plus ou moins la roche mere. Par exemple,

des essences résineuses, comme I'Epicéa commun ou le Pin sylvestre semblent

conduire a une altération des minéraux 3 a 4 fois plus forte que les essences feuillues,

comme le Hétre ou le Chéne (Augusto et al. 2002).

Les essences peuvent alors modifier directement les propriétés physico-chimiques des sols. Bien que
les conditions stationnelles restent des déterminants forts, des variations de pH ou de concentrations

en nutriments peuvent par exemple étre observées en fonction des essences (Augusto et al. 2002).

[’autochtonie ou l'allochtonie des essences. Plusieurs études comparant la diversité
d’especes associées a des essences autochtones et allochtones mettent en évidence une
différence quantitative et qualitative des corteges : la richesse spécifique est en moyenne
plus faible au sein du cortege associé aux essences allochtones et les especes sont plus
communes et moins spécialisées (Dumas 2023). Pour la biodiversité des sols, cette tendance
est plus particuliéerement connue pour les champignons mycorhiziens (Newton et Haigh
1998).
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Ainsi, en fonction de ces caractéristiques, les essences dominantes vont pouvoir jouer différemment
sur la biodiversité présente. Les effets sont d’autant plus forts que les essences ont des attributs
éloignés pour ces caractéristiques. On distingue ainsi généralement des effets notables en
comparant feuillus et résineux, espéces d'ombres et de lumiére, essences a litiere
améliorantes ou acidifiantes. L'influence sur la biodiversité dépend aussi des caractéristiques du
sol et des conditions stationnelles. Par exemple, certaines essences peuvent étre bénéfiques dans des
sols pauvres mais n'ont aucun effet dans d'autres conditions (Ammer, Bickel, et Kolling 2008).

Sans se vouloir exhaustifs, quelques exemples illustrant ces phénomeénes pour nos différents
groupes d’intéréts :

Flore

La flore va étre particuliérement sensible aux propriétés des essences influencant les
caractéristiques des litieres et des sols, ainsi que les conditions de luminosité et de chaleur pénétrant
dans le peuplement. Pour la flore vasculaire, c’est principalement la composition des corteges qui
apparait différente d’'une essence a I'autre. Quelques exemples :

- Cavard etal. (2011) relevent que I'on observe plus fréquemment de la végétation acidiphile
et sciaphile sous des essences d’ombres, dryades, et de la végétation plus neutrophile ou
calcicline sous des essences de lumiére, pionniéres.

- Il semble que le caractére sempervirent des essences résineuses soit défavorable aux
especes vernales (Pigott, 1990 ; Amezaga et Onaindia, 1997 in Augusto 1999)

- La végétation sous Douglas est souvent caractérisée par la présence d’especes nitrophiles
dans les corteges (Augusto 1999).

L’abondance de bryophytes pourrait étre favorisée par les peuplements résineux purs, en particulier
d’Epicéa, par rapport a des peuplements feuillus ou mixtes, aux dépens de la strate herbacée
(Augusto 1999 ; Saetre et al. 1997). Cet effet pourrait en partie s’expliquer par le fait que la litiere
de résineux crée moins d’'interférence physique avec les bryophytes que les litiéres feuillues. Les
aiguilles, de petites dimensions, tombent en effet de maniére moins massive et sont moins couvrantes
que les feuilles de feuillus. Ces litieres résineuses offrent ainsi une bonne capacité a certaines especes
(surtout les pleurocarpes) a développer un tapis mélé a la litiere par croissance végétative. Les
mousses de la famille des Hypnaceae seraient également plus abondantes sous les peuplements
d’essences d’ombre (Cavard et al. 2011), possiblement en lien avec une sensibilité a la dessication
et bénéficiant dans ces conditions d’'une moindre concurrence avec la flore vasculaire.

Faune

La nature des essences dominantes influence fortement les microhabitats et ressources trophiques
pour la faune. Les caractéristiques chimiques des litiéres, mais aussi des rhizodépots, variables
d’'une essence a I'autre, sont particulierement importants pour la faune du sol.

Les essences qui atténuent l'acidité du sol sont globalement considérées bénéfiques pour la
diversité fonctionnelle de la faune du sol. Les essences feuillues, en particulier aux litiéres a
faible C/N, avec des vitesses de décomposition et donc de restitution des nutriments relativement
rapides, sont généralement favorables. Cela semble assez clair le cas dans la comparaison
feuillus / résineux (ou introduction de feuillus dans des peuplements résineux), pour plusieurs
groupes taxonomiques (Korboulewsky, Perez, et Chauvat 2016). Deux exemples :

Rapport final du projet InSylBioS - 2023
11



Arpin et Ponge (1986) observent ainsi une forte diminution, voire la disparition des vers de terre
sous 'Epicéa, le Sapin, le Douglas et le Pin par rapport aux essences feuillues.

Dans une comparaison de peuplements purs et mixtes d’Epicéa et de Hétre, Scheu et al (2003)
concluent que la qualité de la litiére est le facteur prépondérant de I'abondance de la faune du sol.
Dans les peuplements de Hétre (a litiére plus favorable) la biomasse de la faune est supérieure a celle
des peuplements d’Epicéa (litiere défavorable) pour de nombreux groupes (de micro a macrofaune).
En revanche, aucune différence significative au niveau de la richesse spécifique n’a été relevée entre
les trois peuplements (purs Epicéa, Hétre, mélange Hétre/Epicéa), mais des compositions
différentes. Une réduction des abondances des nématodes a également été observée dans les foréts
du massif central francais en comparant des foréts de Hétre pures a des foréts en mélange avec du
Sapin pectiné ou en Sapin pur (Kondratow et al. 2019).

Ceci ne semble pas étre pour autant le cas dans tous les contextes. Cakir et Makineci (2013)
observent ainsi que I'abondance des micro et macroarthropodes des sols est plus forte dans des
peuplements de Pin noir que dans des peuplements de Chéne sessile, cependant la diversité y était
plus faible.

Dans des situations moins contrastées, comparaison entre feuillus notamment, une meilleure
qualité de la litiéere ne s’accompagne pas forcément d’'une biomasse ou d’une diversité plus
importante de la faune du sol. Par exemple, en comparant les communautés entre un peuplement
de Hétre pur et un peuplement mélangé de Hétre-Charme (ici a qualité de litiére supérieure au
premier), Aubert et al. (2005) observent des richesses spécifiques comparables et 'abondance est
supérieure dans les peuplements purs de Hétre (a litiere plus défavorable). Plus précisément, en
s’intéressant a la variabilité spatiale de la macrofaune au sein des peuplements, la qualité de la litiére
semble jouer un role fort dans le peuplement mélangé, mais pas dans le peuplement de Hétre pur.
Dans ce dernier, la variabilité spatiale de la macrofaune, principalement influencée par la vitesse de
décomposition de 'humus, est dans ce cas supposé surtout dépendante de I'activité de la microflore :
bactéries et champignons. La qualité de la litiére est le facteur prépondérant dans le cas de
litiere mélangée, mais pas dans le cas de litiéres uniformes. Dans ce second cas, I'activité
microbienne semble un déterminant fort.

On note que ce sont plus souvent les abondances et les compositions qui sont impactées par la
qualité de la litiere, plus rarement les richesses spécifiques.

En plus des effets de la litiere, la qualité des rhizodépéts et le développement mycélien structurent
l'effet des essences d’arbres en milieu forestier. En particulier, certains groupes comme les
nématodes phytophages, acquierent une part importante du carbone qui les composent par les
exsudats racinaires des arbres, souvent distingué comme « carbone labile » (Pollierer et al. 2007;
de Vries et Caruso 2016). Le développement de ces rhizodépots influencent directement les
abondances de nématodes phytophages facultatifs qui se nourrissent sur les poils absorbants des
racines des plantes ou sur des champignons (saprophages et mycorhiziens). Ces nématodes sont
suspectés de jouer un role important dans le transfert de carbone capté par les plantes vers les
réseaux trophiques en se nourrissant directement sur les poils absorbants des racines et/ou sur les
mycorhizes puis en devenant une proie pour les niveaux trophiques supérieurs (Hemmerling et al.
2022; Hanel 1996). Or leurs abondances et proportion varient en fonction des essences présentes, il
sont par exemple plus abondants dans les sols de foréts de Hétre que sous les foréts de Sapin dans le
Massif central (Kondratow et al. 2019).
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L’humidité arrivant au sol est un autre facteur jouant sur la faune du sol. Les essences
sempervirentes ou a fort coefficient de couvert favorisent l'interception des précipitations et
entrainent généralement une baisse de 'humidité du sol et de la litiére. Ceci est globalement
défavorable a la faune du sol, comme constaté par exemple par Cassagne et al. (2004) sur les
collemboles dans des peuplements d’Epicéa.

Une question qui s'impose rapidement sur le sujet est de savoir si I'influence de I'essence sur la
biodiversité des sols passe principalement par la forme d’humus. Ce qui impliquerait qu’a forme
d’humus égale on retrouverait des corteges d’espéces similaires, malgré des compositions en
essences pouvant varier. D’apres |. F. Ponge et al. (1986) cela dépend des groupes : certains comme
les diplopodes réagissent plutét a la nature de la litiere (lorsqu'elle est leur principal aliment),
d'autres comme les collemboles plutét au mode d'humification (évolution vers un type d'humus
donné), enfin d’autres encore aux caractéristiques physico-chimiques de l'eau du sol, par ex. les
nématodes.

A noter que dans le cas des substitutions d’essence, les effets induits sur certains groupes
semblent pouvoir perdurer sur du long terme. Dans le cas d'une transformation d’'une hétraie en
pessiére, Cassagne et al. (2004) notent une forte diminution des densités de collemboles sous les
épicéas qui perdure et s'observe encore 30 ans aprés la plantation (alors que la composition des
communautés reste similaire a celle du peuplement de Hétre initial). Ces difficultés des espéces de
collemboles a recoloniser un site perturbé pourraient s’expliquer par leur faible pouvoir de
dispersion mais aussi par les nouvelles conditions de sol induites par I'Epicéa.

Fonge

Les études consultées ont apporté quelques éléments sur les champignons ectomycorhiziens (par la
suite abrégé EcM) et saprotrophes.

Chez les champignons, l'effet essence semble influencerla diversité d’especes de
champignons associés: certaines essences sont associées a une grande diversité d’espéces de
champignons par rapport a d’autres et la proportion d’espéces spécialistes ou « hote-spécifique »
(associées a un seul genre en particulier) varie fortement.

A travers une métanalyse, Newton et Haigh (1998) constatent ainsi que certaines essences sont
colonisées par de trés nombreuses especes de champignons EcM alors que d’autres le sont trés peu
(attention I'étude porte sur les sporophores uniquement). Ils identifient plus de 200 especes
associées aux genres Betula, Fagus, Quercus, Pinus, 150 espéces associées a Picea et Salix alors que
seulement entre 20 et 50 associées aux Alnus, Corylus, Tilia et Larix et moins de 10 espéces pour tous
les autres genres considérés (dont Pseudotsuga : 2 especes). Cependant, ces différences pourraient
ne pas seulement étre dues a l'identité de I'essence, mais aussi a la surface qu’elle occupe sur la zone
d’étude : globalement et malgré quelques contre-exemples, plus les essences occupent une surface
importante, plus le nombre d’espéces de champignon EcM associées identifiées est élevé. On note
malgré tout que les quatre essences associées au plus grand nombre d’especes de champignons EcM
(Betula, Fagus, Quercus et Pinus) sont également celles qui comptent le plus grand nombre d’espéces
hote-spécifiques, associées qu’a un seul genre. Au total, 40% des champignons de I'étude sont liés
aun seul genre hote.
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Un ordre de grandeur similaire, 1égerement inférieur, est apporté par I'étude de Buée et al. (2011),
dans laquelle 32% des espéces de champignons EcM et saprotrophes identifiées dans I'étude sont
associés a seulement une essence hote (comparaison de diversité de plantations monospécifiques)
et environ 40% des especes de champignons sont considérées généralistes. Dans cette étude, il est
intéressant de noter que les plus fortes richesses spécifiques de champignons mycorhiziens et
saprotrophes sont observées dans les peuplements avec les plus faibles disponibilités en
azote, Ainsi, les peuplements monospécifiques de Sapin de Nordmann, Hétre et Epicéa présentent
des diversités plus fortes (105 a 125 especes, EcM et saprotrophes confondus, sporophores
uniquement) que les peuplements de Chéne, Douglas et Pin laricio de Corse (60 a 85 espéces).

Les cortéges sont ainsi constitués d'une partie d’especes généralistes et une partie d’especes
spécialisées envers un hote spécifique. La proportion d’espéces hote-spécifique semble plus
forte pour les essences feuillus, autochtones et occupant des surfaces importantes. Sur
I'ensemble des champignons inventoriés dans ces études, on peut retenir un ordre de grandeur
moyen de 30 a 40% des especes qui sont dépendantes d'une essence spécifique. A 1'échelle d'une
essence, la proportion d’espéces hotes spécifique varie de 0% (Pseudotsuga, Castanea, Populus, parmi
de nombreux autres genres) a 15-20% (Betula, Fagus, Quercus) dans I'étude de Newton et
Haigh(1998).

De manieére plus indirecte, Last, Dighton, et Mason (1987) attirent I'attention sur le fait que les
champignons mycorhiziens peuvent étre influencés par I'évolution des humus. Avec, dans des jeunes
accrus ou foréts de reconquéte, des corteges de champignons de stades pionniers qui colonisent
les racines des arbres dans des contextes a faible accumulation de litiére avant d’étre
remplacés par des corteges de champignons de stades plus tardifs, au fur et a mesure qu'une
litiere davantage récalcitrante s’épaissit. La plupart des feuillus pionniers ayant des litiéres
améliorantes, se décomposant rapidement, l'identité des essences joue probablement un réle
important dans ce phénomene. Elle est néanmoins difficile a dissocier d'un effet maturation de
I'écosystéme qui est aussi un facteur important de la diversité des champignons ou encore d’un effet
lié a la végétation interférente des stades pionniers (F. Le Tacon, Lamoure, et Guimberteau 1984).

Etla diversité d’essences au sein des peuplements ?

La diversité d’essences au sein d’'un peuplement influence-t-elle la biodiversité du sol ? La encore, les
réponses différent en fonction des groupes et des contextes, mais la majorité des études semblent
converger dans le sens que la nature des essences mélangées a plus d’incidence que la
diversité (nombre d’essences) seule : voir en particulier Korboulewsky, Perez, et Chauvat (2016)
pour la faune en général, Cezarz et al.(2013) pour les nématodes. Pour les champignons, plusieurs
études vont dans le sens d'une diversité d’especes de champignons favorisée par une diversité
d’essence (Buée et al. 2011; Spake et al. 2016) ou une plus forte proportion d’especes multi-hotes
dans les peuplements mélangés par rapport aux peuplements purs (Cavard et al. 2011).

L'introduction d’essences feuillues, en particulier pionnieres ou a litiéere améliorante, dans des
peuplements résineux, semble étre ce qui fait le plus consensus dans le sens d’un effet bénéfique sur
de nombreux groupes taxonomiques.

Les proportions relatives des essences mélangées ont également une importance. Aubert et al.
(2005) illustrent ainsi un optimum autour de 25-35% de feuilles de Charme en mélange avec la litiere
de Hétre, pour la faune détritivore.
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Que retenir pour le Hétre et le Douglas ?

Saisonnalité feuillage

Tempérament lumiére

(Rameau, Mansion, et Dumé 1989)
Coefficient de couvert moyen
pour un diamétre de 40cm
(Prosilva 2013)

Indice de surface foliaire (LAI)
moyen, m2 de feuilles par m2 de
sol

Succession

(Rameau, Mansion, et Dumé 1989)
Interception moyenne des
précipitations

(Augusto 1999)

Capacité a capter des dépdts

atmosphériques

(Augusto 1999)

C/N moyenne des litieres au sol
(Cools et al. 2014)

C/N moyenne dans l'horizon A
(Cools et al. 2014)

Allochtonie / autochtonie

Flore vasculaire

Bryophytes

Faune du sol

Champignons EcM

Douglas

Sempervirent

Essence de demi-lumieére

Env. 300 m?

5 m?/m?

(Weiskittel et Maguire 2007)

Dryade

41 9% [33-51%)]

Env. 21 [20-24]
Env. 22

Allochtone

Favorable aux espéces
vasculaires plus opportunistes,
héliophiles (coefficient de
couvert), nitrophiles

Deux effets antagonistes
possibles :

Caractére sempervirent et litiere
d’aiguilles favorable aux
bryophytes.

Concurrence attendue de la flore
vasculaire, avec un effet négatif
sur les bryophytes

C/N plutét favorable

Défavorable aux vers de terre car
résineux ?

Importance forte des formes

d’humus

Moindre couverture végétale au
sol dans les plantations non
éclaircies, limitant la diversité
des micro-habitats ?

Défavorable a la diversité de
champignons EcM du fait du
caractere allochtone.

Hétre

Caractéristiques susceptibles d’influencer la biodiversité

Caduc

Essence d’'ombre

Env. 550m?

7 m?/m?

(Meier et Leuschner 2008;
Leuschner et al. 2006)

Dryade

24% [8-34%]

Env. 24 [23-24]
Env. 16

Autochtone

Quelques hypothéses/effets attendus en termes de biodiversité du sol

Favorable aux especes plus
forestieres, sciaphiles,
acidiphiles (coefficient de
couvert, dryade)

Coefficient de couvert favorable
aux bryophytes ? Possible effets
antagonistes : couvert limitant la
concurrence avec les herbacées
(favorable), mais litiere pouvant
étre interférente et géner le
développement de bryophytes.

C/N +/- favorable
Activité biologique favorisée ?

Importance forte des formes
d’humus

Assez forte diversité d’especes,
notamment hote-spécifique

Rapport final du projet InSylBioS - 2023

15



Influence de I'ancienneté de I'état boisé sur la biodiversité des sols
(GB3)

L’ancienneté de I'état boisé est une appréciation de 'usage passé des boisements. Ce concept permet
de distinguer des foréts dites « anciennes » dont 'usage forestier est continu depuis le milieu du XIXe
siécle et des foréts dites « récentes », issues de recolonisation plus récente d’anciennes terres
agricoles, d’origine naturelle (accrus) ou artificielle (plantation). Ce caractere se distingue de 1'dge
des peuplements: une forét ancienne peut étre composée de peuplements jeunes (une coupe
forestiere, rajeunissant les peuplements, n’étant pas un changement d’'usage de sol).

Des recherches, de plus en plus nombreuses au cours des deux dernieres décennies, ont mis en
évidence que des usages passés anciens pouvaient avoir une incidence sur la biodiversité actuelle.

Dans une forét récente, des composantes du milieu ont été modifiées, en particulier le sol est
fortement perturbé lors d'une mise en valeur agricole. Ces modifications sont plus ou moins visibles,
mais peuvent perdurer durant des millénaires. Certaines, comme I'épierrement ou I'augmentation de
la teneur en phosphore peuvent ainsi étre considérées comme irréversibles a une échelle de temps
historique. Globalement, on considére que dans les foréts récentes,

- les acidités et teneurs en carbone sont plus faibles que dans les foréts anciennes,

- les teneurs en azote, en phosphore sont plus élevées

- des modifications dans le régime hydrique peuvent jouer de maniére ambivalente :
compaction des sols engendrés par le labour (défavorable a l'alimentation en eau),
épierrement augmentant la réserve utile des sols ;

- leshorizons de surfaces sont plus homogenes du fait du labour ( ].-L. Dupouey et al. 2002).

Ces différences sont néanmoins plus ou moins marquées selon les contextes et a priori plus notables
en plaine. Janssen, Fuhr, et Bouget (2017) n’observent par exemple pas de différences significatives
au niveau de caractéristiques de sols de foréts anciennes et récentes dans les Alpes du Nord.

Par ailleurs la rupture dans 'ambiance forestiére et la disparition d'un certain nombre de ressources
liées aux arbres et a la litiere forestiere modifient radicalement I'habitat. Sa recolonisation par des
especes forestiéres, une fois les arbres de nouveaux présents, peut-étre plus ou moins difficile et
longue suivant les taxons.

Ainsi,

(1) certaines espéces forestiéres sensibles a ces modifications du milieu ne retrouvent
plus les conditions nécessaires a leur développement dans les nouveaux habitats que
sont les foréts récentes, et n’y sont plus observées. A l'inverse, d’autres espéces, souvent
moins strictement liées aux foréts, profitent de ces modifications d’habitats pour se
développer.

(2) Des especes aux faibles capacités de dispersion sont souvent rares ou absentes des foréts
récentes, quand bien méme I'habitat forestier nouvellement constitué leur conviendrait.
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Leur capacité de recolonisation de forét récente dépend alors fortement de la proximité
d’ilots de foréts anciennes. (Emberger, Larrieu, et Gonin 2016)

Le caractére ancien ou récent de la forét est de ce fait a 'origine de changements dans les
assemblages d’espéces, pour certains groupes taxonomiques.

Flore

La flore est le groupe taxonomique qui a été le plus étudié d'un point de vue de la réponse a
I'ancienneté de I'état boisé. On distingue ainsi des espéces dites « de foréts anciennes », plus
rarement retrouvées dans les foréts récentes. Des listes d’especes régionales permettent de préciser
ces différences en tenant compte des grosses différences stationnelles par domaines
biogéographiques (exemples pour la flore vasculaire : Malzieu et Renaux (2017), Dumont (2013),
CNPF (2018), pour les bryophytes, mais listes pas forcément régionales : Dumas et Gorce (2021),
Lohmus et Lohmus (2008), Fritz et al. (2008)). Les especes de foréts anciennes présentent souvent
une ou plusieurs de ces caractéristiques (J.-L. Dupouey et al. 2002; CNPF 2018; Hermy et al. 1999;
Honnay, Degroote, et Hermy 1998) :

- Un mode dispersion sur de faibles distances : dispersion des graines par les fourmis, par
projection ou gravité, ou encore reproduction végétative ;

- Un mode de vie pérenne et une survie hivernale sous forme de bulbes, rhizomes ou touffes
denses dans le sol ;

- Une préférence pour 'ombre, mais une tolérance a la lumiére ;

- Une sensibilité aux modifications du sol induites par I'agriculture : fertilisation, labour.

Si une différence de composition des communautés floristiques s’observe entre foréts anciennes et
foréts récente, une différence de richesse spécifique est moins souvent notable (J.-L. Dupouey et al.
2017) voire parfois en la faveur de foréts récentes (Gossner, Engel, et Jessel 2008).

L’effet de I'ancienneté de I'état boisé est visible dans un certain nombre de cas lorsqu’étudiée de
maniere binaire (foréts anciennes/foréts récentes indépendamment des modalités de gestion).
Cependant, on sait également que les facteurs de gestion comme le travail du sol, les modalités
d’éclaircie, la composition en essences, interagissent et nuancent cet effet (de méme que des
facteurs stationnels).

Plusieurs études démontrent que l'intensité de la gestion et la transformation de peuplements
autochtones feuillus vers des plantations résineuses sont défavorables pour les plantes de foréts
anciennes. Ainsi, la flore de forét ancienne de peupleraies cultivées apparait beaucoup plus pauvre
que celle observée dans des peuplements subnaturels, en Champagne (conjonction d'un effet
essence, travaux du sol et d’entretien des plantations, Chevalier et al. 2013). En forét d’Orléans,
Bergeés et al (2017) observent que les plantations résineuses en forét ancienne hébergent moins
d’espéces de flore forestiere que les peuplements de Chéne sessile dans ces mémes contextes. Cet
effet pourrait néanmoins étre en parti lié a des différences stationnelles. Herault (2005) in (Kervyn
et al. 2017) reléve également que, le caractere sempervirent des Epicéas et les modifications
physicochimiques du sol entrainées par cette essence ont souvent fait disparaitre les géophytes
caractéristiques des foréts anciennes, notamment en plaine alluviale. Des modifications physico-
chimiques des litiéres et des sols liées a I'essence prépondérante peuvent également jouer sur les
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capacités de germination et donc d’installation des plantes de foréts anciennes dans les peuplements
(Thomaes et al. 2011).

La question de l'interaction entre I'ancienneté de I'état boisé et la maturité se pose également (voir
Cateau et al. (2015) pour bien distinguer ces deux qualités de I'écosystéme). Dans les Alpes du Nord,
Janssen, Fuhr, et Bouget (2017) notent que la composition des cortéges floristiques entre foréts
anciennes et foréts récentes ont tendance a converger dans des peuplements matures, alors qu'ils
sont plus marqués dans des contextes de jeunes peuplements.

Faune

Pour la faune, les quelques résultats trouvés mettent en avant 'influence de I'ancienneté de I'état
boisé sur des espéces peu mobiles ou a faible capacité de dispersion. Les résultats peuvent concerner
des abondances relatives de certains taxons, mais aussi des richesses spécifiques.

J.-L. Dupouey et al. (2013) et Assmann (1999) mettent ainsi en évidence des compositions des
communautés de coléopteres (carabes) différentes entre foréts anciennes et foréts récentes, en lien
avec leur capacité de dispersion. En effet, des espéces aux ailes de taille réduite (brachyptéres) ont
tendance a étre plus nombreuses dans les foréts anciennes, comme par ex. Carabus violaceus.
Inversement, les especes que l'on retrouve indifféremment en foréts anciennes et récentes sont
majoritairement des macropteres (grandes ailes, espéces supposées plus mobiles). Par ailleurs, J.-L.
Dupouey et al. (2013) observent que ces espéces brachyptéres sont significativement plus
nombreuses dans les foréts anciennes feuillues, comparativement aux foréts anciennes résineuses et
aux foréts récentes. D’autre part, Assmann (1999) reléve que la richesse spécifique totale des carabes
est plus élevée dans les foréts anciennes que récentes.

Laméta-analyse réalisée par Nordén et al.(2014) révele que les escargots (parmi d’autres taxons) sont
sensibles a la fragmentation des habitats, du fait d’'un potentiel réduit de dispersion, avec une
difficulté a recoloniser les foréts anciennes.

De la Pena et al,, (2016) observent des abondances de nématodes phytophages plus importantes et
des abondances de nématodes fongivores plus faibles dans les foréts post-agricoles, 25 ans apreés la
reprise forestiere, que dans des foréts anciennes. Les auteurs indiquent que les apports de phosphore
par les amendements organiques et le retournement des horizons de surface entrainent des
conditions non favorables aux champignons et mycorhizes (voir paragraphe suivant), ressources
pour les nématodes fongivores. Les nématodes phytophages ont eux été favorisés par les années de
cultures de plantes herbacées.

Enfin, en comparant de jeunes plantations de Chéne en situation de foréts anciennes et d’autres
issues de boisement de terres agricoles, Gossner et al. (2008) observent une diversité totale plus
importante de punaises en forét récente, mais une proportion d’espéces forestiéres plus forte en
forét ancienne.

Rapport final du projet InSylBioS - 2023
18



La encore, une interaction entre 'ancienneté de I'état boisé et la maturité est probable pour certains
taxons. Janssen, Fuhr, et Bouget (2017) ne relévent pas de différences significatives entre foréts
anciennes et récentes pour les coléopteres saproxyliques et les collemboles, sil'on considére ce seul
critére. Par contre, en considérant l'interaction entre ancienneté et maturité, la composition des
corteges des collemboles entre foréts anciennes et foréts récentes ont tendance a converger dans des
peuplements matures (de la méme maniére que la flore). Les coléopteres saproxyliques en revanche
sont seulement influencés par la maturité..

Fonge

Quelques études identifient des communautés de champignons des sols différentes entre foréts
anciennes et récentes.

De la méme maniere que les plantes, les champignons peuvent étre sensibles aux modifications
physico-chimiques des sols engendrés par une discontinuité agricole :

- En termes de composition des communautés : notamment, dans les zones avec des fortes
teneurs en azote, les champignons EcM qui utilisent facilement I'azote organique semblent
remplacés par ceux qui utilisent majoritairement ou uniquement I'azote minéral (Taylor et
Read 1996 in (Diedhiou et al. 2009). Ainsi certains champignons, comme les téléphorales,
vont étre davantage retrouvés dans des sols plus riches anciennement exploités pour
I'agriculture, alors que d’autres, comme les russules, sont préférentiellement retrouvés la ot
les sols n’ont pas été enrichis.

- En termes d’abondance : l'addition de phosphore dans le sol semble diminuer I'abondance
de mycorhizes, de maniere d’autant plus importante que cette diminution est combinée a
I'ajout d’azote (Treseder (2004) in (Diedhiou et al. 2009).

Par ailleurs, la sensibilité des champignons a 'ancienneté de I'état boisé peut étre différente en
fonction des horizons considérés. Dans le projet ReForRe, les auteurs relévent ainsi des différences
plus fortes pour les champignons non mycorhiziens et trouvés dans les litieres (malgré des
propriétés chimiques similaires) plutdt que pour ceux trouvés dans les sols (légérement plus acides
dans les foréts anciennes). Ces premiers sont plus nombreux dans les litieres de foréts
anciennes que de foréts récentes (J.-L. Dupouey et al. 2017).

En lien, mais non directement dépendant de 'ancienneté de I'état boisé, Richard, Voiry, et Moreau
(2010) soulignent l'influence de I'age des peuplement et de leur naturalité sur la fonge, avec
notamment des communautés plus diversifiées et des corteges spécifiques associées aux foréts agés
a forte naturalité.

Hofmeister et al. (2014) relévent que la diversité de plantes indicatrices de foréts anciennes est un
bon indicateur de la richesse de macro-champignons (fructifications sous forme de sporophores), a
I'échelle locale. Cependant, I'ensemble de I'échantillon étudié est en forét ancienne et ne permet donc
pas des comparaisons avec des foréts récentes.
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