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ACCUMULATION DE LITIERE FOLIAIRE
EN PEUPLEMENTS PURS ET MELANGES
DE CHENE SESSILE ET DE HETRE

MATHIEU JONARD — FREDERIC ANDRE — QUENTIN PONETTE

L'objectif de cette étude est de cerner l'importance relative des différents facteurs qui réglent I'accumu-
lation des litieres foliaires dans une forét hétérogene en s’appuyant sur le cas particulier du chéne
sessile, du hétre et de leur mélange. En effet, la fréquence du mélange chéne-hétre est une bonne
opportunité d’apporter des éléments de réponse a une question plus générale : dans quelle mesure et
comment la diversité des espéces arborescentes affecte-t-elle le fonctionnement de I’écosysteme fores-
tier ? Plus spécifiquement, nous nous sommes demandés si le mélange du chéne et du hétre pouvait
daffecter la fertilité chimique a long terme par rapport aux peuplements purs correspondants.

matiére organique s’accumule a la

surface du sol jusqu’a atteindre un état
d’équilibre pour lequel les apports annuels
de litiere sont équivalents aux pertes par
dégagement de CO,, par enfouissement
de matiere organique dans le sol minéral
(pédofaune) et par transfert vertical de
matiere organique dissoute!. L'accumula-
tion de litiere peut toutefois étre réduite
ou augmentée ponctuellement (temps -
espace) par des perturbations d’origine

12

naturelle ou anthropique comme le feu,
les tempétes ou l'exploitation forestiére.
Les retombées annuelles de litiere et leur
décomposition progressive donnent lieu a
une superposition de couches holorgani-
ques dont le degré de décomposition aug-
mente avec la profondeur. Selon JABIOL
et al.?, quatre couches holorganiques peu-
vent étre individualisées en fonction du
degré de décomposition de la litiere : OLn,
OLy, OF et OH.
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EFFETS DU MELANGE D’ESPECES
SUR LA NUTRITION DES ARBRES

Depuis longtemps, les forestiers s’intéres-
sent aux peuplements mélangés et consi-
dérent entre autres qu'ils sont bénéfiques
pour la nutrition minérale des arbres.
Théoriquement, le prélevement d'un élé-
ment par les arbres d'une espéce peut étre
facilité par la présence d’'individus d’autres
especes si ceux-ci exercent une compéti-
tion moins forte pour cet élément ou fa-
vorisent la disponibilité de celui-ci. Cette
réduction de la compétition en mélange
peut avoir lieu lorsque les espéces ont des
besoins en éléments différents ou décalés
dans le temps ou qu’elles n’exploitent pas
les méme pools.*

Par ailleurs, les arbres d’une espéce peu-
vent augmenter la disponibilité d'un élé-
ment au profit des individus d'une autre
espéce, notamment par le biais des retom-
bées de litiere et de leur décomposition.
En effet, la dispersion des feuilles par le
vent est un mécanisme de redistribution
spatiale des éléments minéraux®. Les élé-
ments prélevés par une espece peuvent
étre mis a disposition d’une autre lors de
la chute des feuilles. De plus, des interac-
tions entre des litieres appartenant a des
espéces différentes se produisent assez
souvent durant la décomposition.

Des expériences ont montré que le taux
de décomposition des litieres mélangées
ne peut généralement pas étre prédit sur
base des taux de décomposition des litie-
res pures correspondantes®’. Plusieurs hy-
potheses ont été émises pour expliquer ces
effets non additifs du mélange. SEASTEDT®
suggére que la libération d’éléments a par-
tir de litieres facilement décomposables

pourrait stimuler la décomposition de li-
tieres plus récalcitrantes. D’autres auteurs
mentionnent une augmentation de la
diversité de la pédofaune dans les litieres
mélangées®'°. D'un autre c6té, des compo-
sés inhibiteurs de l'activité microbienne
comme les phénols ou les tannins pour-
raient réduire la vitesse de décomposition
de certains mélanges de litiére.®

En ce qui concerne les interactions possi-
bles entre chéne et hétre au niveau de la
nutrition des arbres, les études sont tres
peu nombreuses. BUTTNER et LEUSCHNER!!
ont étudié la distribution verticale des fines
racines de chéne et de hétre en peuplement

Comparaison des humus en chénaie (page de
gauche) et en hétraie (ci-dessous).
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melangé et ont remarqué qu’il y avait peu
de différences entre ces deux espeéces. Tou-
tefois, LEUSCHNER et al.’> ont montré que
les fines racines de hétre sont beaucoup
plus compétitives que celles de chéne. Pour
ce qui est de la décomposition des litiéres,
les interactions entre chéne et hétre n’ont
pas encore été étudiées. Il est toutefois
probable qu’il s’en produise étant donné
que le chéne et le hétre n’ont pas la méme
qualité de litiere et qu'ils sont susceptibles
d’'induire des conditions de décomposition
différentes, ceci étant notamment da au
fait que le couvert du hétre est beaucoup
plus dense que celui du chéne.

UNE EXPERIENCE MENFEE EN ARDENNE

Situé en Ardenne atlantique, au sud du
Sillon Sambre et Meuse, le site expérimen-
tal regroupe une soixantaine d’hectares de
chéne (Quercus petraea LIEBL.) et de hétre
(Fagus sylvatica L.) appartenant a la forét
communale de Baileux-Chimay (50°01'N,
4°24'F) soumise au régime forestier. Ce site
d’étude se trouve a 300 metres d’altitude
sur un plateau dont le sol est de type brun
acide. I comprend des peu-

duisant d’'une part, une structure équienne
équivalente a celle des chénes et, d’autre
part, un certain développement de la régé-
nération. Quatre placettes d’étude inten-
sive ont été choisies et totalisent environ
5 hectares : deux placettes ont été installées
dans des peuplements purs de chéne et de
hétre et deux autres dans des peuplements
mélangés de densités contrastées. Six blocs
par placette ont été retenus afin d'y réaliser
les différentes mesures et expériences pré-
vues pour I'étude.

Observations

Des humus peu épais de type mull ont ten-
dance a se former sous chénaie alors que
les moder sont plus fréquents en hétraie.
Ces constatations ont été faites d'une part
a l’échelle de I’Ardenne occidentale sur
base de l'inventaire permanent des res-
sources forestieres en Wallonie. D’autre
part, au sein de notre site d’étude, nous
avons mesuré une accumulation de litiere
plus grande en hétraie qu’en chénaie, le
stock en mélange étant intermédiaire.

Le stock de matiére organique (kg/ha) dans
les couches OLn, OLv et OF augmente de

plements purs et mélangés de
chéne et de hétre. Les chénes = 14
<
ont globalement une structure ) "
équienne et sont agés d’envi- §
ron 120 ans. Les hétres, un peu L
plus jeunes, présentent une Tg' 8
distribution plus complexe tra- g
6
=2
S
[
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®
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Figure 1 — Stocks de matiére organi- S
que dans les couches holorganiques § 0
des différents peuplements, la barre @
d’erreur représente l'intervalle de
confiance a 95 % pour le stock total
n=6).

.

chénaie mélange hétraie

Il OLn OLv OF OH
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la chénaie a la hétraie en passant par le
meélange (p < 0,0001 pour l'ensemble des
couches holorganiques) (figure 1). En ce
qui concerne le peuplement mélanggé,
le stock observé (7 379 kg/ha) n’est pas
significativement différent de la quantité
attendue sur base des stocks mesurés dans
les peuplements purs correspondants
(8 576 kg/ha, p = 0,2410).

En l'absence de perturbations majeures
(feu, dégats de débardage), I’accumulation
de litiere plus grande en hétraie qu’en
chénaie pourrait étre due soit a des ap-
ports de litiere plus importants soit a une
décomposition plus lente. Ce processus
de décomposition étant lui-méme sous
l'influence soit des conditions du milieu
et/ou de la qualité de la litiere. Ces trois
hypothéses ont été testées.

Premiére hypothese :

des apports de litiére différents

En ce qui concerne les apports de litiere, la
composition spécifique du peuplementn’a
pas d'impact sur les quantités annuelles
de retombeées de litiere foliaire (figure 2).
Par contre, comme on pouvait s’y atten-

dre, elle influence directement la nature
de ces retombées. Les autres composan-
tes de la litiere pourraient également étre
I'origine d'une partie des différences étant
donné qu’elles représentent 30 a 40 %
des retombées totales. Néanmoins, cette
fraction de la litiere (branches, racines et
fruits) a été retirée avant I’évaluation des
stocks afin d’obtenir des quantités corres-
pondant plus ou moins a l'accumulation
des litieres foliaires. Les différences entre
peuplements au niveau du stock de matie-
re organique ne sont donc pas explicables
par les apports de litiere.

Seconde hypotheése :
des conditions écologiques différentes
Afin de mettre en évidence 'effet éventuel
des conditions écologiques, une expérien-
ce de décomposition in situ a été réalisée.
Concretement, des sachets de litiere de
chaque espece (chéne et hétre) ont été in-
cubés sous des peuplements purs et mé-
langés des deux especes. Récoltés et pesés
périodiquement, ces sachets de litiere ont
permis de suivre I’évolution de la décom-
position au cours du temps. De plus, un
des objectifs était également de détermi-
ner si les deux especes intera-

gissent au cours de la décom-

position. La perte de masse
des litieres mélangées a donc

été comparée a celle des litie-
res pures correspondantes.

Figure 2 — Retombées foliaires
annuelles par espece et par type
de peuplement (moyenne des trois

retombées foliaires (x 1 000 kg de MO/ha)
N
=)

chénaie mélange

hétraie

années : 2001, 2002 et 2003), la
barre d’erreur représente l'intervalle

B hétre chéne

charme

de confiance a 95 % pour les retom-
bées totales (n = 25 en chénaie et en

hétraie, n = 17 en mélange).
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Figure 3 — Perte de masse (en pour-
cent du contenu initial en matiere 70
organique) de litiéres foliaires de

chéne et de hétre apres 2 ans d’incu- - 60
bation dans différents peuplements g 50
(la barre d’erreur représente l'inter- <
valle de confiance a 95 %, n = 18). E 40
8
E 30
5
g 20
Les variations des conditions g
10

du milieu liées aux especes ne
semblent pas avoir d’effet sur 0
la décomposition des litieres
foliaires de chéne et de hétre.
En effet, aprés deux ans d'in-

I

111

—_—

chénaie mélange hétraie

chéne M hétre |

cubation, il n’y a pas de diffé-

rence significative entre les peuplements
au niveau de la disparition des litieres que
ce soit pour les feuilles de chéne ou celles
de hétre (figure 3).

Cette absence d’effet « peuplement » sur
la perte de masse indique que chéne et
hétre ont une influence relativement si-
milaire sur les conditions du milieu qui
régulent la décomposition. Entre autres,
le pédoclimat moyen est assez semblable
d'un peuplement a 'autre.

Troisieme hypothese :

la qualité des litieres

Alors que I’espece ne semble pas influencer
la décomposition par le biais des condi-
tions du milieu, son impact se marque tres
clairement via la qualité de la litiere. La
litiere foliaire de chéne se décompose en
effet environ deux fois plus vite que celle
de hétre (figure 4). De plus, le mélange des
litieres a un impact positif sur la perte de
masse des feuilles de chéne (figure 4).

Dans une forét mélangée de chéne et de
hétre, I'hétérogénéité des couches holor-
ganiques est donc principalement liée
a la qualité de la litiere qui influence la

décomposition. Dans ce type d’écosysteme,
il est des lors important de comprendre les
meécanismes de dispersion des litiéres des
différentes espéces afin de pouvoir prédire
leur répartition spatiale. Dans le cadre de
cette étude, nous avons élaboré un modeéle
fondé sur les mécanismes physiques de la
dispersion des feuilles par le vent et sur des
distributions statistiques. Ce modele don-
ne de trés bons résultats et permet de bien
comprendre comment se fait la dispersion
des litieres foliaires dans un peuplement
meélangé de chéne et de hétre. Les feuilles
de chéne sont dispersées jusqu’a une tren-
taine de metres majoritairement vers le
nord, ce qui correspond plus ou moins
aux vents dominants durant la période de
défeuillaison. Quant aux feuilles de hétre,
elles se déposent également principale-
ment dans cette direction jusque trente
metres mais 1’anisotropie de la dispersion
est moins marquée dans ce cas.

PERSPECTIVES
ET RETOMBEES CONCRETES

Grace aux modeles de dispersion des litie-
res foliaires que nous avons établis, il est
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possible de déterminer la répartition spa-
tiale des litieres et donc de prédire la vi-
tesse de décomposition et 1’accumulation
de matiere organique a la surface du sol.
A linverse, sur base de la distribution spa-
tiale des litieres que I'on désire obtenir, on
peut définir le degré de mélange approprié.
En effet, les modéles peuvent aider a déter-
miner la taille maximale des groupes d’ar-
bres d'une méme espéce pour permettre le
melange des litieres ou leur diversification
en termes de composition spécifique. Ces
résultats peuvent étre utilisés par le sylvi-
culteur qui désire contrdler 'accumulation
de litiere dans un peuplement mélangé de
chéne et de hétre situé sur sol acide.

Néanmoins, une question reste en sus-
pens : faut-il ou non favoriser I'accumula-
tion de litiere et dans quelles conditions ?
La réponse a cette question n’est pas sim-
ple. Il faut en effet considérer les différents
roles des couches holorganiques dans le
fonctionnement de I'écosysteme forestier.

Les processus de retombées de litiere et de
décomposition (dynamique des litieres)
sont impliqués dans les cycles biogéochimi-
ques (éléments, eau, carbone)

litieres intervient. Il s’agit plutdt de faire un
rapide tour d’horizon des différents roles
de la litiere en mettant en évidence certains
aspects méconnus ou controversés.

Litiére et nutrition minérale

Au niveau du cycle des éléments, la dyna-
mique des litiéres constitue un des princi-
paux mécanismes de recyclage aérien des
éléments minéraux précédemment préle-
vés par les racines'. Ce recyclage constitue
un facteur-clé de la productivité forestiere
sur sols fortement altérés, dans un contexte
ou les apports d’éléments par fertilisation
ou amendements sont par ailleurs peu fré-
quents!*. Néanmoins, si le retour au sol
d'une fraction des éléments peut s’avérer
indispensable au maintien de la fertilité
minérale, il semble moins évident qu'une
décomposition rapide de la matiére orga-
nique conduise toujours a une plus grande
disponibilité en éléments et a une meil-
leure nutrition des arbres™. Il s’agit pour-
tant d'un paradigme communément ad-
mis'® et rarement remis en question.

Cette croyance fermement ancrée dans
I'esprit des scientifiques trouve probable-

et ont également un impact
sur la régénération. L'objectif 80
des quelques lignes qui suivent 20
n’est pas de décrire de maniere 5 o
exhaustive tous les processus =
; & 50
dans lesquels la dynamique des 2
s 40
1S
L 30
g
g 20
. [oN
Figure 4 — Perte de masse (en pour- 10
cent du contenu initial en maticre
organique) de litieres foliaires pures 0
et mélangées de chéne et de hétre
apres 2 ans d’incubation (la barre
d’erreur représente lintervalle de
confiance a 95 %, n = 27).

L

—_—

chéne hétre

[ litiere pure litiere mélangée
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ment son origine dans une mauvaise ana-
lyse des causes et des conséquences. Bien
que l'influence de la richesse de la station
sur 1’épaisseur des couches holorganiques
soit indéniable, les sols a niveau trophique
élevé étant fréquemment associés a des
humus peu épais de type mull et les sols
acides donnant souvent lieu a des humus
bruts de types moder ou mor', la réci-
proque est moins évidente : une décom-
position plus rapide ne contribue pas né-
cessairement a augmenter la disponibilité
des éléments dans l'écosysteme’s. Selon
NORTHUP et al.'8, la production de phénols
par certaines espéces de milieux pauvres
est une stratégie d’adaptation visant a fa-
voriser I'accumulation de matiére organi-
que de maniere a limiter la concurrence
(immobilisation de 1’azote sous une forme
difficilement accessible par les autres espé-
ces) et a promouvoir un recyclage direct
des éléments sans passage par le sol miné-
ral. En effet, les sols acides sont suscepti-
bles de limiter la disponibilité de certains
éléments comme le phosphore qui peut
étre adsorbé sur des oxy-hydroxydes de fer
et d’aluminium plus ou moins cristallisés
ou précipité sous différentes formes!®. Dans
ces conditions, des couches holorganiques
épaisses créent un milieu alternatif pour le
développement des racines. Celles-ci for-
ment d’ailleurs souvent un tapis racinaire a
Iinterface avec le sol minéral ce qui permet
de limiter les pertes d’éléments par drai-
nage. Les couches holorganiques ont donc
un impact important sur la nutrition, leur
role étant toutefois ambivalent”. D’une
part, elles immobilisent une fraction des
éléments qui ne sont dés lors plus disponi-
bles pour la plante a court terme. D’autre
part, elles réduisent les risques de pertes en
formant une réserve d’éléments qui, dans
certaines conditions, est plus accessible
pour la plante que celles du sol minéral.

Litiere et cycle de l’eau

Les couches holorganiques ont égale-
ment des propriétés hydriques spécifi-
ques qui ont notamment été étudiées par
LEUSCHNER? dans une forét tempérée de
chéne et de hétre installée sur sol acide
en Allemagne. Celui-ci rapporte que les
horizons organiques avaient en moyenne
une teneur en eau maximale deux fois
plus élevée que le sol minéral sableux et
une quantité d’eau utile pour la plante
de deux a quatre fois plus importante.
Néanmoins, la capacité de rétention
d’eau des couches holorganiques présen-
tait une forte variabilité temporelle liée
a la teneur en eau initiale. Dans ce con-
texte, il a été estimé que la réserve en eau
des épaisses couches holorganiques et sa
recharge fréquente permettaient de cou-
vrir environ un tiers des besoins en eau
des arbres.

Litieére et cycle du carbone

La dynamique des litieres foliaires a aussi
un role clé dans le cycle du carbone. Au
cours de leur décomposition, les retom-
bées foliaires sont soit minéralisées avec
dégagement de CO,, soit solubilisées et in-
tégrées au sol ou bien sont transformées en
substances humiques relativement stables
qui sont progressivement incorporées au
sol minéral par la pédofaune?'. La matiere
organique fraiche et humifiée accumulée
a la surface du sol et dans celui-ci consti-
tue un réservoir de carbone équivalent a
deux fois celui de I’atmosphere?. D’autre
part, le dégagement de CO, a partir du
sol — dont une fraction est liée a I'activité
des hétérotrophes — est le flux de carbone
vers I'atmosphére le plus important apres
les émissions de CO, en provenance des
océans. 1l est d’ailleurs d’un ordre de gran-
deur plus élevé que les émissions d’origine
anthropique.?
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Litiére et régénération

L'accumulation des litieres foliaires a la
surface du sol a également un impact sur
la régénération. Les couches holorgani-
ques affectent en effet le développement
des jeunes plantules en isolant les graines
du sol minéral ou en créant une barriere
physique a la germination, en tampon-
nant les variations de température et
d’humidité, en libérant des éléments
nutritifs et en produisant des substances
phyto-toxiques.*

EN CONCLUSION

Etant donné que ’accumulation des litié-
res peut avoir des effets tantot bénéfiques
tantot défavorables selon le processus
envisagé et le type de station, il semble
opportun, sur sol brun acide, de veiller
a maintenir une certaine épaisseur de
litiere tout en évitant les accumulations
excessives. Pour ce faire, le maintien et
la constitution de peuplements mélan-
gés chéne-hétre sont des solutions inté-
ressantes. Afin d’obtenir un brassage des
litieres de chéne et de hétre, le mélange
pied a pied est évidemment idéal mais
peut-étre difficile a obtenir et a maintenir
étant donné la forte compétition exercée
par le hétre sur le chéne. Les mélanges
par groupe ou par bande devraient éga-
lement permettre un bon brassage des
litieres pour autant que le diametre des
groupes ou la largeur des bandes ne soit
pas supérieur a 30-40 metres dans la di-
rection des vents dominants, ces grou-
pes pouvant étre nettement plus étendus
dans la direction perpendiculaire au vent
dominant; les groupes de hétres peu-
vent étre un peu plus larges que ceux de
chénes dont la dispersion des feuilles est
moins étalée. u
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