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Chacun ayant naturellement tendan-
ce 4 observer, puis interpréter la réali-
té avec ses propres lunettes, essayons
de prendre un peu de recul pour consi-
dérer la forét comme un tout ou
chaque partenaire, végétal, animal,
microbien participe 4 son fonctionne-
ment et 4 sa dynamique. Pour com-
prendre le fonctionnement d'un tel
systéme, il faut se référer & ce qu'il
devait &tre avant que 'homme trans-
forme sa composition, sa structure et
sa dynamique pour en extraire son
bois. Pour ce faire, il faut se référer a de
nombreuses sources provenant d’hori-

' (Photo 1 B, Stassén)

zons aussi divers que la paléobota-
nique!, la paléontologieZ, l'archéolo-
gie, I'écologie, la biologie des popula-
tions et des communautés, la modéli-
sation, sans oublier l'observation
attentive des quelques lambeaux de
foréts & caractére primaire® (il serait
abusif de dire « vierges » } qui subsis-
tent ¢a et 1a en Europe. Cet essai, qui
ne concernera que quelques bribes de
ce sujet monumental, n'a nullement
I'intention de comparer ce qui est avec
ce qui était, encore moins de porter un
quelconque jugement de valeur sur les

conséquences de la gestion forestiére
sur la biodiversité car il s’agit d'un
autre débat. Son objectif, strictement
biologique, est de faire le point sur
quelques aspects précis de la structure
et de la dynamique de la forét nature}-
le, & partir de recherches trés récentes
menées en Europe et en Amérique du
Nord. Bien siir, on ne pourra s’empé-
cher de faire des paralléles avec I'état
actuel de nos foréts, mais ce serait
méconnaitre 3 la fois la réalité histo-
rique et les exigences des sociétés
modernes que de céder a Villusion de
vouloir retrouver un quelconque état

du passé, pour la bonne raison qu'on
ne dispose d‘aucune référence solide,
ni dans le temps ni dans l'espace, pour
se représenter ce que fut telle ou telle
forét en tel ou tel endroit. Les foréts les
plus riches et les plus complexes
d’Europe sont celles qui appartiennent
a la grande ceinture de foréts feuillues
et mixtes qui parcourt les plaines de
I'Evrope termnpérée, notamment sur sol
profond et bien drainé, mais les
mémes caractéres fondamentaux se
retrouvent mutatis mutandis, avec des
cortéges différents d’'especes, dans

1 Paléobotanique : Etude des végétaux conservés par les différents modes de fossilisation.

2 Paléontologie : Science des fossiles.

3 Fordt primaire : Foréts dont la composition et la structure n'ont jamais été inffuencées par 'homme.

tous les systémes forestiers de plaine et
de montagne, de la ceinture box¢ale de
coniféres aux foréts méditerra-
néennes, et de VEurope occidentale a
VEurope orientale.
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Le premier caractére qui distingue
'habitat forestier de tout autre est son
déploiement dans les trois dimensions
de I'espace qui se traduit par une stra-
tification de zones de vie favorables a

la multiplication de microhabitats,
donc & la diversité biologique. Une
bonne évocation de I'architecture des
foréts naturelles est donnée par 1'ob-
servation des quelques massifs & carac-
tére primaire qui existent encore, par
exemple celui de Bialowieza, aux
confins de la Pologne et de la
Biélorussie, dont une bonne descrip-
tion a été donnée par FauNski [1].
Quatre traits majeurs caractérisent
cette forét :

1. la diversité des essences végétales
(une trentaine d'espéces d’arbres et
une soixantaine d’espéces de buis-
sons), v compris celle de la strate




herbacée qui varie en composition
et en structure selon l'importance
du couvert forestier mais n'est
jamais absente et peut étre exubé-
rante ;

. la complexité de la structure verti-
cale : la hauteur moyenne de la
canopée est trés élevée, de l'ordre
de 30 4 40 m, percée de loin en loin
par des arbres géants vieux de plu-
sieurs siécles. Ces « émergents »
sont ancrés au sol par des piliers en
arc-boutants qui se prolongent
insensiblement dans le systéme
racinaire, comme dans les foréts
tropicales dont les foréts tempérées
ne sont, au plan des types morpho-
structuraux, qu'un épiphéno-
meénet [34]. Ses cing & six étages
bien individualisés de wvégétation
sont structurés par la démographie.
Si V'on trace la courbe de la densité
cles arbres en fonction d'intervalles
égaux de classes de diamétre de
leurs troncs, le nombre de tiges ren-
contrées dans chaque intervalle est
une fraction constante de celui
qu’on rencontre dans Vintervalle de
taille suivant, ce qui se traduit par
une diminution exponentielle du
nombre de tiges & mesure que la
taille des arbres augmente [2].
Associée a la diversité des essences,
cette structuration démographique
est le fondement de la diversité bio-
logique du systéme dans son
ensemble car toute sa dynamique
en dépend.

. Vimportance considérable du bois
mort sur pied et a terre qui, dans ia
forét de Bialowieza, s'éléve §

60 m3/ha. Les grands troncs abattus

totalisent une longueur de plus de

1 km/ha [1]. Le déracinement et la

chute d'un grand arbre est un véri-

table micro-séisme qui ouvre un
trou dans la forét et génére de I’hé-
térogénéité topographique. Le sys-
téme racinaire, notamment celui
des grands Epicéas, se reléve a angle
droit en .une « galette » verticale
pouvant atteindre 10 m de haut,
véritable muraille de racines enche-
vétrées, meélangées de terre,

L’arrachement de ce complexe lors

de la chute de V'arbre crée un mou-

vermnent de relief comportant cbte &
cOte la butte de déracinement (site

privilégié d’hivernage d’'insectes et
de micromammiféres) et une
dépression pouvant se maintenir
trés longtemps en eau, créant ainsi
autant de microbiotopes favorables
a une flore palustre’ et ses faunes
associées d'invertébrés, de batra-
ciens, et d’oiseaux [3]. Cette hétéro-
généité topographique assure une
variation & petite échelle des condi-
tions d’humidité du sol favorable a
la diversité floristique. Quant au
bois mort sur pied ou a terre, outre
son 16le comme habitat, gite hiver-
nal et ressource alimentaire pour les
communautés d'insectes xylo-
phages et de champignons, il est
truffé de cavités favorables a la
faune, notamment a lavifaune
cavicole, La vie d'un grand arbre et
celle de ses faunes et flores associées
passent par deux phases princi-
pales, une phase anabolique de
croissance qui se caractérise par une
série de « strates de vie » qui se suc-
cédent les unes les autres, puis une
phase catabolique de sénescence et
de recyclage de la matiére orga-
nique, aprés la mort de l'arbre,
comprenant également une succes-
sion de strates de vie, compléte-
ment différentes des premiéres,
mais participant tout autant au
fonctionnement et 3 la biodiversité
de la forét. Le fait de couper des
arbres mars ampute donc le syste-
me de prés de la moitié de sa dyna-
mique naturelle.

4. une hétérogénéité spatiale & plus
grande échelle qui se traduit par
une mosaique de compartiments
d’4ge et de structure trés divers. A
I'échelle de quelques dizaines ou
centaines d’hectares, des trouées et
clairiéres alternent avec des massifs
plus compacts. Les causes et les
fonctions de cette hétérogénéité
vont &tre examinées dans les para-
graphes suivants ; elles sont capi-
tales pour le fonctionnement du
systtme dans son ensemble et le
maintien de sa diversité biologique.

Tels sont les éléments de structure les
plus caractéristiques de la forét natu-
relle qui n’est ni un amoncellement de
broussailles impénétrables ni une belle

structure « cathédrale ». On est frappé

par la diversité de tout ce qui la com-

4 Epiphénomeéne : Phénomeéne se rajouftant & un autre mais sans l'influencer.

5 Palustre : Qui se TApPOTte auX IRArais.

pose. Quand on exprime, a l'aide d'in-
dices mathématiques appropriés, la
diversité biologique des especes ani-
males en fonction de quelqu’expres-
sion de la diversité de structure du
« décor » forestier, on trouve un rela-
tion hautement significative [4-5]. Les
oiseaux, groupe le mieux connu 4 cet
égard, se répartissent dans cet espace
en fonction de leurs adaptations aux
grands types de ressources. On peut y
reconnaitre un certain nombre de
« guildes », terme désignant des
groupes d’espéces qui se partagent une
méme ressource importante du milieu,
par exemple la guilde des insectivores
de la canopée (Pouillots), celle des
insectivores des rameaux (Mésanges),
celle des insectivores des troncs et des
écorces (Pics, Sittelles), celle des grani-
vores (Fringilles), celle des prédateurs
(rapaces diurnes et nocturnes qui
vivent aux dépens des premiéres) etc.

N O
AMIQUE FORESTIERE

'REPOSE SUR DES
T
PERTURBATIO

Ni amas de brousailles, ni cathédrale
avons-nous dit, la forét naturelle est
un paysage bariolé composé de com-
partiments, d’age, de structure et de
composition fort variés méme lorsque
les conditions de sol et de climat sont
homogénes. Quel est le moteur de
cette dynamique ? De -nombreux
auteurs [6-7] ont montré qu'une telle
dynamique est provoquée par trois
grandes catégories d’événements qui
opérent de maniére hiérarchisée a dif-
férentes échelles de temps et d'espace.

La premiére catégorie comprend les
chablis qui ouvrent des clairs dans la
forét et entretiennent une hétérogé-
néité topographique a petite échelle
comme on vient de le voir.

La deuxiéme catégorie englobe un
ensemble complexe et trés divers de
perturbations d'crigine animale, par
exemple les attaques d'insectes ou de
champignons qui affaiblissent ou
tuent les arbres, mais surtout l'action
de ces « ingénjeurs » écologiques
comime on les appelle parfois que sont
beaucoup d'animaux [8]. Les travaux
de génie forestier réalisés par les
Castors créent des habitats nouveaux
colonisables par de nombreuses
espéces de plantes et d'animaux ter-
testres et aquatiques. Lorsqu'une
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famille de Castors quitte son site pour
aller s'installer ailleurs, le plan d'eau
qu'elle avait créé se vide car les digues
qui le retenaient ne sont plus entrete-
nues. Une succession écologique
(ensemble des processus de renouvelle-
ment d’espéces et d'états successifs de
l'écosystéme entre 'accident perturba-
teur et le stade final de cicatrisation
totale de la forét) se met en place avec
tout un cortége d’animaux et de
plantes qui disparaitront a leur tour
pour aller s'installer dans un autre site
préparé par I'animal lorsque cet espace
sera totalement cicatrisé, se « fondant »
a nouveau dans la forét profonde,

En retournant le sol, les sangliers
modifient la dynamique de la végéta-
tion, notamment celle des géophytess,
favorisant certaines espéces au détri-
ment d’autres. lls peuvent méme
orienter la structure forestiére quand
ils détruisent systématiquement cer-
taines plantules, par.exemple celles
des Chénes et des Charmes [1].

Jadis, la forét était parcourue par des
Ongulés sauvages, aujourd’hui éteints
(Auroch, Tarpan, Bison) ou réduits &
I'état de petites populations margi-
nales. Leur impact sur la dynamique
forestidre a longtemps été sous-estimeé
comme le suggérent certains travaux
de paléontologie et de palynologie?,
ainsi que des expériences en cours de
paturage extensif par des races rus-
tiques de bovins, de chevaux et de
moutons [9]. En s'opposant, par le
broutage et le piétinement, & la pro-
gression dans les clairiéres et lisieres
d’espéces préforestiéres comme les
Saules, puis forestieres [10], ces ani-
maux contribuaient i entretenir 'hé-
térogénéité spatiale des grands sys-
témes forestiers naturels d’Europe. 1ls
modifiaient la composition floristique
de la végétation, favorisaient des
plantes nitrophiles et modifiaient les
séquences de végétation. I est pro-
bable gue ces deux milieux physiono-
miquement trés tranchés que sont la
forét dense et la prairie cuverte (ou les
cultures) dans les paysages actuels
d’Europe occidentale, ont été consti-
tués par 'homme en remplacement de
milieux naturels composites oll se
retrouvaient, interpénétrés dans le
temps et dans l'espace, grace & cette
« dynamique des taches » [7], diffé-

rents compartiments de végétation
qui reliaient des écotones® réticulés
presqu’a l'infini [35]. Les écologistes
ont coutume de classer les organismes
en espéces « de lisiére », de la « forét
profonde » ou de « prairie ». Dans les
conditions naturelles, les limites entre
ces différents états sont floues et fluc-
tuantes. Dans les quelques lambeaux
résiduels de foréts a caractére primaire

qui subsistent encore, I'observateur est
surpris d'y trouver des espéces qui, en
Furope occidentale, ne fréquentent
que les lisiéres. Un écosystéme fores-
tier n'a pas de frontiéres fixes ; C’est
une mosaique tournante faite d'une
série d’états qui se remplacent dans le
temps et dans l'espace jusqu'aux
limites naturelles que sont les riviéres,
lacs et montages. Chacun de ces états
est plus ou moins en déséquilibre,
donc soumis a4 une dynamique de
changement, mais l'ensemble est
équilibré [11]. On retrouve 14 un vieux
concept d'écologie qui fut développé
il y déja longtemps par AUBREVILLE [12],
WATT [13] et WHITTAKER [14].

La troisitme catégorie de perturba-
tions concerne les événements abio-
tiques, le plus souvent d’origine clima-
tique, tempétes, ouragans, incendies,
inondations etc. Dans les régions tem-
pérées d'Burope, les perturbations les
plus fréquentes sont les ouragans. Des
vents de 100 km/h, vitesse qui com-

6 Géophyte : Plante dont les organes perrenants passent la saison défavorable dans le sol.

7 Palynologie : Science étudiant la composition des populations végétales aujourd’hui disparues par
détermination des spores et de pollens conservés dans le sol.

8 Ecotone: Zone de transition et de contact entre deux écosystémes ou deux communautés écologiques

voisines.

x

mence a provoquer des dégits, ont
lieu au moins une fois tous les quinze
ans comme l’a montré une &éude sta-
tistique portant sur 7 siécles en
Allemagne [15]. lls n‘ont donc rien
d’exceptionnel a 'échelle du fonction-
nement de la forét européenne. Des
tempétes dites exceptionnelles ont
lieu en moyenne tous les 30 ans [16].
Dans une pessiére du Jura suisse, une

Loin d‘étre un frein au développement
de la végétation et & la régénération
naturelle, nombre d'espéces animales
contribuent a sa dispertion. Ainsi, le
sanglier, en remuant profondément le sol
et en mélangeant ses constituants se
révéle parfois, selon ses densités, un allié
précieux. (Photo : A. Delvaux)

tornade a abattu en 40 minutes, le 26
aoit 1971, 140 000 m3 de bois {17].
Quant i la fameuse tempéte du 6 au 8
novembre 1982, elle ravagea prés de
10 millions de m3 de bois en France,
affectant 68 % des peuplements fores-
tiers [16]. Comme les différentes
esserces n’ont pas la méme résistance
au vent, les coniféres étant plus fra-
giles que les feuillus, les ouragans
modifient la composition de la forét.

Dans la grande ceinture boréale de
coniféres et, 4 un moindre degré, en
région méditerranéenne, les perturba-
tions naturelles de loin les plus impos-
tantes sont les incendies qui peuvent
parcourir des centaines, voire des mil-
liers d’'hectares (la fréquence actuelle
des incendies de la forét meéditerra-
néenne n’'a rien de naturelle, plus de
80 % des incendies étant allumés par




Ihomme}. Le record historique est
détenu par un incendie qui détruisit
14 millions d’hectares au cours de l'été
1915 en Sibérie [18]. Le gigantesque
incendie qui ravagea le Parc National
de Yellowstone, il v a quelques années,
n‘avait rien d’exceptionnel a I’échelle
de 'histoire, les archives pédoanthra-
cologiques (reconstitution de la fré-
quence des incendies par l'étude de la
sédimentation des restes de bois calci-
né) ayant révélé qu'au cowrs des dix
derniers millénaires, une centaine de
« méga-incendies » eurent lieu, soit
une périodicité d'un grand incendie
tous les cent ans [36]. La plupart des
discontinuités qu’'on observe dans la
forét naturelle sont les stigmates de
perturbations plus ou moins ancien-
nes. LVinstantané observé par le visi-
teur attentif d'une forét naturelle se
transforme en une cinétique com-
plexe, un véritable kaléidoscope, si,
par 'imagination, il accélére 1 000 fois
le temps.

Comme chaque région a son propre
régime climatique et comme la sensi-
bilité des foréts aux perturbations
varie selon les régions et les essences
dominantes, on peut définir un régime
régional de perturbations spontanées [6-
7] qui est un attribut propre 4 chaque

grand type de systéme forestier et défi-
nit le maillage des mosaiques fores-
tieres. Ce maillage est d‘autant plus
serré que les perturbations sont plus
fréquentes et de moindre intensité,
Les perturbations interviennent a
toutes les échelles d’espace et de
temps, dans des fourchettes de
quelques m? a quelques km? pour ce
qui est de l'espace, et de quelques
années a quelques siécles pour ce qui
est du temps, bref de l'arbre renversé
par un coup de vent au « méga-incen-
die » qui ravage plusieurs “milliers
d’hectares. Les écosystémes forestiers
sont hiérarchiquement structurés par
les échelles auxquelles opérent les per-
turbations [19-20-21].

Les perturbations déclenchent donc
des successions écologiques qui font
de la forét une mosaique de taches
d’'habitat & des stades divers de déve-
loppement. Comme chaque étape du
processus successionnel est habitée
par des espéces qui lui sont plus ou
moins étroitement adaptées, la diver-
sité biologique a I'échelle d'un paysa-
ge forestier ne peut se maintenir que

s'il existe en permanence au sein de ce
dernier un échantillon de tous les
stades successionnels. Lorsque la
dynamique successionnelle transfor-
me I'habitat d'une espéce, celle-ci ne
peut survivre que si elle trouve dans le
voisinage, c’est-3-dire dans ses limites
de dispersion, un habitat semblable
qui n'existe que si une autre succes-
sion a été déclenchée un peu plus tard
dans le paysage. Pour paraphraser le
classique concept de « climax », qui
est Pétat de la végétation en équilibre
avec le sol et le climat (la forét mdre),
le concept de « métaclimax » (au dela
du climax) ajoute une autre dimen-
sion, celle de l'espace sur lequel se
développent des successions asyn-
chrones car déclenchées par des per-
turbations 4 des époques différentes.

Si elles ont généralement un effet
désastreux sur économie du bois, les
termpétes, phénomenes cycliques natu-
rels, jouent un rle non négligeable
dans la dynamique forestiére. En effet,
en plus de créer des zones de lisiéres
favorables pour nombre d'espéces végé-
tales et animales, elles permettent sou-
vent, dans les foréts naturelles, de
rétablir les proportions entre essences
feuillues et résineuses, selon leur sensi-
bilité et leur enracinement.

(Photo : D.G.R.N.E.)
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Le métaclimax est Vensemble des sous-sys-
temes successionnels déphasés les uns par
rapport aux autres, mais tous également
nécessaires au fonctionnement de la forét a
Véchelle du paysage [3-22] car l'ensemble
de la mosaique contient davantage
d'espéces que n’importe lequel de ses
compartiments constitutifs.

Les perturbations deviennent alors un
mécanisme essentiel au maintien de la
diversité biologique [6-23]. Elles sont
imprévisibles dans le temps et dans
Vespace sur le court terme car person-
ne ne sait au juste ol et quand la
foudre viendra allumer un incendie,
mais leur récurrence les rend prévi-
sibles sur le long terme de sorte
qu'elles ont été intégrées dans les pro-
cessus de spéciation (macro-évolution)
et dans l'évolution des traits d’'histoire
de vie des espéces et des populations
(micro-évolution). Limprévisibilité du
court terme garantit le fonctionne-
ment écologique « au jour le jour » de
la forét naturelle mais la prévisibilité &
long terme conditionne son évolu-
tion, c’est-a-dire la biodiversité totale
léguée par I'histoire.

Lorsque pat suite d'un démembie-
ment trop important, les massifs fores-
tiers deviennent plus petits que ce qui
est nécessaire pour que le régime de
perturbation s’applique normatement,
on assiste a des extinctions d’espéces.
C’est le cas de I'fle de Barro Colorado.
Cet espace qui fut insularisé en 1917 a
la suite de la création d'un grand lac
pour alimenter les écluses du canal de
Panama est tout simplement trop
exigu pour que le régime de perturba-
tion qui caractérise la  forét
d’Amérique Centrale s'applique nor-
malement. D'ot une raréfaction des
jeunes stades forestiers transitoires des
successions et lextinction de trés
nombreuses espéces [24], C'est aussi le
cas de la plupart des foréts d'Europe,
trés morcelées et qui de plus, sont
gérées de maniére & réduire les effets
économiquement désastreux des
grands ouragans, Dans les foréts scan-
dinaves, un contrdle efficace des
incendies spontanés par les compa-
gnies forestiéres depuis le début du
siecle s'est traduit par la disparition
des stades pionnijers des successions
riches en feuillus (Bouleaux, Trembles)
et, par voie de conséquence, celle des
cortéges faunistique et floristique qui
leur sont associés (pics, insectes,
plantes) [37].

" ter leurs graines. Beaucoup de. plantes
- dites « anémochores, » ont développé -~

Lors de la reconquéte de Vespace aprés
les périodes de glaciation, la progression
du hétre vers le nord, étalée sur plus de
3000 aris, a été possible grice au cours
d’eau qui transportaient de nombreuses
diaspores, mais également par Ie travail
des animaux disperseurs de grainies.
(Photo : D.G.R.N.E.)

L'édifice forestier n'est pas une simple
juxtaposition de plantes et d’animaux
qui ne seraient liés entre eux que par
des rapports de mangeur & mangé.
Bien des fonctions essentielles sont
assurées grice 4 un partenariat entre
végétaux et animaux qui est I'héritage
d'une longue histoire évolutive com-
mune depuis le début du Tertiaire (-65
millions d’années). Dans quel étag
serajent les arbres si leurs mycorhizes
venalent a disparaitre 7 Comment
seraient recyclée la matiére organique
végétale et remis en circuit les nutri-
ments essentiels comme Vazote sans la
microfaune et la microflore du sol ?
Un bon exemple de ces interactions,
qui ne représente que la partie émer-
gée d’'un immense iceberg, est celui
des fonctions de pollinisation par les
insectes ou de dispersion des graines
par les oiseaux [2-3-26]. La forét ne
survit que si elle est capable de se
déplacer, A petite échelle pour se répa-
rer aprés le passage d’'une perturba-
tion, & plus grande échelle quand les
variations du climat Uobligent 4 cher-
cher ailleurs, parfois 4 des milliers de
kilométres, les conditions de sa survie.
Quelle que soit leur amplitude, ces
déplacements impliquent l'existence
d'agents de dispersion car la « baro-
chorie » (chute de la graine sous la
plante-mére) n’est d’aucune efficacité,
Mis & part quelques cas exceptionnels
d’auto-dispersion (les gousses de genét
ou les inflorescences de Balsamine qui

explosent et projettent leurs graines ..
distance), les plantes sont; ,trlbutalres-_.

d’agents de dispersion pour transpor-

des systémes de transpott par le vent
(samares d’Erables) mais davantage
encore, notamment celles de la forét
profonde, ont passé avec des animaux,
plus particuli¢rement les oiseaux, un
« contrat » par lequel le processus
bénéficie aux deux partenaires du sys-
téme. On patle de systémes mutua-
listes, le mot impliquant que l'évolu-
tion d'un partenaire est orientée par et
oriente celle de Vautre. 1 existe un
grand nombre de systémes de « zoo-
chorie » (de zoo = animal et choros =
dispersion) et tout un jargon pour les
décrire. Les plantes « exozoochores »
ont des diaspores (graines et leur
emballage) équipées de crochets, de
vrilles ou de substances collantes ;
elles s‘accrochent sur 'animal disper-
seur, Ssouvent un  mammifére
(Bourdaine, Frangula alnus, Stipa pen-
nata) ‘qui ‘les -transporte ailleurs.

‘Quand la diaspore, une baie ou une
“drupe, est :entiérement avalée par
. l’ammal Ui «'sémera » ensuite la grai-
ne. par defe_:c_anon ou régurgitation, on

endozoochorxie », Enfin, les




plantes dont les diaspores sont des
fruits secs et résistants (glands, faines,
noisettes, amandes) qui sont emportés
et cachés par 'animal dans le but de
les consommer ultérieurement sont
dites « synzoochores ». Quelle que soit
la stratégie adoptée par la plante, la
production de fruits riches en élé-
ments nutritifs (carbohydrates pour
les fruits charnus comme les baies et
drupes, protéines et lipides pour les
fruits secs), est en quelque sorte le
« prix », coliteux en énergie, que la
plante doit payer a I'animal pour se
faire disperser. Dans les systémes syn-
zoochores, l'animal cache plus de
fruits qu’il n'en consomme. Les Geais
par exemple plantent en moyenne
S0 000 glands & I'hectare dans les ché-
naies d’Burope, amplement de quoi
régénérer la forét. Un cas célébre, par-
ticuli¢rement bien étudié par Crocq
[27] dans les Alpes francaises, est celut
du mutualisme entre le Casse-noix et

le Pin Arole, son partenaire obligé. La
population de Casse-noix cache en de
multiples sites de son domaine vital
toute la production annuelle de
graines (jusqu’a 400 000 graines/ha
dans les cembraies des Alpes). C'est
sur cette récolte que 1'oiseau survivra
presque toute l'année 2 raison d'une
consommation quotidienne d'une
centaine de graines (20 gy, Environ
30 % des caches ne sont pas exploi-
tées, soit que l'oiseau les ait oubliées,
soit que la récolte cachée ait €té supé-
rieure aux besoins de l'animal, soit
enfin que ce dernier soit mort entre-
temps. La stratégie de dispersion des
Pins repose sur ces caches oubliées qui
assurent leur régénération. Les petits
bouquets de 3 a 10 plantules qu'on
rencontre dans les cembraies et mélé-
zins des Alpes, souvent au pied d'un
grand arbre, correspondent a la ger-
mination du contenu d’une cache
« oubliée ».

9 Mycorhizes : Association étroite entre le mycélium d'un champignon et les racines des plantes supé.

rieures. (cfr FW n°38}

10 Endémique : terme souvent employé pour qualifier une plante 4 aire de répartition naturellé restreinte.

Les interactions entre plantes disper-
sées et animaux disperseurs sont le
produit d'une longue évolution entre
ces deux composantes des commu-
nautés au sein desquelles des coadap-
tations de plus en plus sophistiquées
se sont developpées au cours du temps
[28]. Quand le partenariat entre deux
espéces est obligatoire, on peut imagi-
ner que l'extinction d'un des parte-
naires puisse entrainer celle de l'autre.
L'éradication par I’homme du Dodo
de l'fle Maurice, en 1681, a provoqué
la quasi-extinction d'un arbre endé-
mique Calvaria major (il ne reste que
13 trés vieux individus moribonds),
non pas pas parce qu’'il ne produit plus
de graines mais parce que la germina-
tion de ces derniéres nécessitait un
traitement préalable dans le gésier de
l'oiseau [29]. Bien que longtemps
sous-estimée par les botanistes et les
forestiers (le Casse-Noix a longtemps
été classé espéce nuisible...), la zoo-
chorie est une fonction primordiale
qui garantit le fonctionnement de la
forét.
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Trois étapes, ou vagues successives de
colonisation, caractérisent la dyna-
mique de la végétation aprés perturba-
tion ou abandon des cultures. Dans un
premier temps, quand la pleine fumie-
re frappe le sol, la banque de graines
stockées dans le sol, alimentée par la
pluie de diaspores (ndhr : graines) dis-
persées par le vent, permet la congqué-
te immédiate du milieu par des herba-
cées, mais aussi par des arbres pion-
niers, Bouleaux, Tremble, Fréne, Pins,
ces « occupateurs de place vide »
comme les appellent les forestiers.
Plus tard, la colonisation par les
espéces buissonnantes se fait a partir
de ces points d’'ancrage que sont ces
arbres de la forét pionniére sur les-
quels s'appuient les oiseaux qui assu-

rent la seconde vague de colonisation,
celle des essences endozoochores
comme les Pruniers, Sorbiers,
Genévriers, Chévrefeuilles, Viornes,
Cornouillers etc [28-30]. Enfin, ia troi-
siéme étape du processus de reconqué-
te de la forét est assurée par les espéces
synzoochores franchement forestieres
comme les hétres et les chénes. Ces
arbres sont dispersés par un nouveau
cortége d’animaux comme la Sittelle,
les mésanges, de nombreux corvideés
[31], certains pics et plusieurs espéces
de micromammiféres.

Si le processus est spectaculaire &
I’échelle des accrues forestiéres dans
les terres abandonnées, comme on le
constate actuellement en région médi-
terranéenne (et ailleurs), il est conti-
nuellement i I'ceuvre au sein de la
« forét profonde » dont il assure la
diversité biologique et garantit la reco-
lonisation permanente des éclaircies

créées par les perturbations, assurant
ainsi cette « dynamique des taches »
dont on a parlé plus haut. La biologie
des différents arbres méditerranéens
est fondée sur ces stratégies de régéné-
ration et de colonisation de I'espace.

Le méme processus assure aussi le
déplacement de la forét a plus grande
échelle, notamment sa reconquéte de
I'espace quand elle a été éradiquée par
des accidents climatiques (glaciations)
ou par 'homme. Quand la hétraie est
remontée du sud de l'Europe & la
Scandinavie au postglaciaire, elle 1'a
fait en moins de 3 000 ans, soit & une
vitesse de 1 km/an [32]. Cette progres-
sion a été possible parce que les eaux
et les riviéres, majoritairement orien-
tées du sud au nord, transportaient de
nombreuses diaspores, mais surtout
parce que la zone de combat était
continuellement Ttepoussée vers le
nord, & mesure que I'amélioration du
climat le permettait, par le travail des




animaux disperseurs de graines. C'est
dire l'importance des relations qui
existent entre les différentes compo-
santes de la forét. REGaL [33] a été jus-
qu’a suggérer qu'a travers des fonc-
tions aussi importantes que le contro-
le des populations d'insectes et la dis-
persion des graines, les oiseaux ont
joué un role majeur dans la radiation
adaptative des angiospermes (ndlr :
« coniféres » ) au Crétacé et au début
du Tertiaire.

Tels sont quelques fragments de I'his-
toire toujours recommencée de la
forét. Ils ne sont qu’une fenétre cuver-
te sur le passé car presque nulle part
en Europe les conditions ne sont rem-
plies pour que la forét naturelle s'ex-
prime dans toute sa plénitude. Mais
cette fenétre est utile car elle ouvre de
multiples perspectives sur ce qu'on
pourrait faire pour promouvoir sa
diversité biologique. Des mesures
techniques de gestion ne manquent

pas, a condition toutefois qu’on n’ou-
blie jamais cette loi mathématique

fondamentale, & savoir qu'on ne peut”

optimiser deux irajectoires en méme
temps, en l'occurrence la production
de bois et la diversité biologique. C'est
une question de choix, lesquels ressor-
tent d'une approche de l'environne-
ment qgui implique un nouveau parte-
nariat, difficile mais nécessaire, entre
sciences économiques, sciences biolo-
giques et sciences sociales.

‘.

Jacques BLONDEL

Directeur de Recherche au CNRS
CEFE/CNRS, B.P. 5051,

34033 Montpellier cedex, France

d’aprés |. Blondel, 1995 — La dynamique
de la forét naturelle. Forét méditerranéen-
ne tome XVI/3 : 239-246.

Bibliographie

[1] Falinski, J.B. 1986. Vegetation Dynamics
in Temperate Lowland Primeval Forest. Dr. W.
Junk, Dordrecht.

[2] Meyer, H.A. 1952, Structure, growth and
drain in balanced unevenaged forests. J. For.
50:85-92,

[3] Blondel, J. 1995, Biogéographie.
Approche Ecologique et Evolutive. Massorn,
Paris.

[4] Recher, H.E. 1971. Bird species diversity :
a review of the relation between species num-
ber and environment. Proc. Zool. Soc. Austr.
6:135-152,

[5] Blondel, ]., Ferry, C. & Frochot, B. 1973,
Avifaune et végétation, essai d'analyse de la
diversité. Alauda 41 : 63-84.

[6] Sousa, W.P. 1984, The role of disturban-
ce in natural communities. Annu. Rev. Ecol.
Syst. 15 : 353-391.

[7] Pickett, S.T.A. & White, P.S. (eds.), 1985.
The Ecology of Natural Disturbance and Patch
Dynamics. Academic Press, New York.

[8] Jones, C.G., Lawton, J.H. & Schachak,
M. 1994, Organisms as ecosystems engineers.
Oikos 69 : 373-386.

[9] Lecomte, T. & Le Neveu, C. 1989. Un
exemple francais de génie écologique : la ges-
tion de sites écologiques remarquables par le
paturage extensif. Pages 683-689 in Colloque
Franc-Espagnol sur les Espaces Naturels.
Ministerio de Agricultura, pesca y alimenta-
cion, Madrid.

[10] Lecomite, T., Le Neveu, C. & Jauneau, A.
1981. Restauration de biocénoses palustres par
Putilisation d’'une race bovine ancienne
(Highland Cattle). Cas de la Réserve Naturelle
des mannevilles (Marais Vernier, Eure). Bull.
fcol. 12 : 225-247.

[11] Bormann, EH. & Likens, G.E. 1979.

Patterns and Process in a Forested Ecosystem.

Springer-Verlag, New York.

[12] Aubréville, A. 1938. La forét coloniale :
fes fordts de I'Afrique occidentale frangaise.
Ann. Acad. Sci. Colon. 9 : 1-245.

[13] Watt, A.S. 1947. Pattern and process in
the plant community. J. Ecol. 35 : 1-22,

[14] Whittaker, R.H. 1953. A consideration
of climax theory : The climax as a population
and a pattern. Ecol. Monogr. 23 : 41-78.

[15] Guillard, J. 1983. Tempétes et foréts.
Rev. Forest. Franc. 35 : 6-8.

[16] Touzet, G. 1983. Les chablis des 6-7-8
novembre 1982 dans le massif central. C.R.
Acad. Agricult, France 69 n° 10 : 722-732.

[17} Glayre, D. & Magnenat, D. 1984.
Oiseaux nicheurs de la haute vallée de I'Orbe.
Nos Giseaux 37, fasc. spécial.

[18] Chandler, C., Cheney, P, Thomas, I.,
Trabaud, L. & Williams, D. 1983, Fire in
Forestry. Vol. I. Forest Tire Behavior and
Effects. John Wiley & Sons, New York.

[19] Delcourt, H.R., Delcourt, BA. & Webb,
T. 1983. Dynamic plant ecology : The spec-
trum of vegetational change in space and
time. Quart. Sci, Rev. 1 : 153-175.

[20] O'Neill, R.V., de Angelis, D.L., Waibe,
J.B. & Allen, T.EM. 1986. A Hierarchical
Concept of Ecosystems. Princeton Univ. Press,
Princeton.

[22] Blondel, J. 1987. From biogeography to
life history theory : a multithematic approach.
J. Biogeogr. 14 : 405-422.

[21] Urban, DML, O'Neill, R.V. & Shugart,
H.H., Jr. 1987. Landscape Ecology. BioScience
37:119-127.

[23] Hartshorn, G.5. 1978. Tree falls and
tropical forest dynamics. Pages 617-638 in BB,
Tomlinson & M.H. Zimmerman, {(eds.),
Tropical Trees as Living Systems. Cambridge
Univ. Press.

[24] Kaxr, J.R. 1982. Avian extinction on
Barro Colorado island, Panama : a reassess-
ment. Am. Nat. 119 : 220-239.

[25] Estrada, A. & Fleming, T.H. (eds.), 1986.
Frugivores and seed dispersal. Dr. W. Junk,
Dordrecht.

[26] Snow, D.W, & Snow, B. 1988, Birds and
Berries. Poyser.

[27] Crocq, C. 1990. Le Casse-noix
Moucheté (Nucifraga caryocatactes).
Lechevalier ~ R. Chabaud, Paris.

[28] Ferry, C. 1985. Coadaptation des
oiseaux et des plantes & la dissémination de
ces derniéres, Pages 147-165 in J.L. Parrot et Y.
Leroy (eds.), La Fin et les Moyens ; ftudes sur
la Finalité Biologique et ses Mécanismes.
Maloine, Paris. '

[29] Temple, S.A. 1977. Plant-animal
mutualism : coevolution with Dodo leads to
near extinction of plant. Science 197 : 885-
836,

[30] Debussche, M. & Isenmann, P. 1994,
Bird-dispersed seed rain and seedling esta-
blishment in patchy Mediterranean vegeta-
tion. Oikos 69 : 414-426.

[31] Turcek, EJ. & Kelso, L. 1968. Lcological
aspects of food transportation and storage in
the Corvidae, Comm. Behav. Biol., Part A, vol.
1:277-297.

[32] Huntley, B. & Birks, HJ.B. 1983. An
Atlas of Past and Present Pollen Maps of
Europe : 0-13000 Years Ago. Cambridge Univ.
Press, Cambridge. ‘

[33] Regal PJ. 1977, Ecology and evolution
of flowering plant dominance. Science 196 :
622-662.

[34] Hallé, comm. perso.

[35] Lecomte, conun. pers.

[36] Brosset, comm. pers.

[37] Carlson, cormm. pers.

Forét Wallonne n®39-40
janvier-Février 1999

i
o

&






